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1. Introducción 

1.1. Concepto de biodiversidad 

En los últimos años el uso del término “biodiversidad” está creciendo de una 

manera espectacular y esto ocurre no solo en los artículos científicos sino también 

en muchos otros medios como los periódicos, la televisión e incluso en los 

discursos de algunos partidos políticos. Pero ¿qué es la biodiversidad? 

Muy a menudo la biodiversidad se define como la variedad de todas las formas de 

vida en la Tierra. Aquí se incluye toda la variabilidad de los distintos niveles de 

organización de la vida, desde especies y géneros, hasta comunidades y 

ecosistemas, sin olvidar la diversidad a nivel celular, genético etc. Por primera 

vez el término “biodiversity” fue introducido como contracción del “biological 

diversity” por Walter G. Rosen en 1985. Su uso en un simposio posterior en 1986 

y el libro BioDiversity (Wilson, 1988) contribuyeron a su aceptación y 

popularización.

1.1.1. Definiciones de la biodiversidad 

Independientemente de su popularidad el término “biodiversidad” no es más que 

un nuevo término para conceptos e ideas conocidas previamente. De hecho, su 

uso en una gran variedad de contextos revela uno de los problemas más 

importantes que conlleva – el de su definición. El problema está originado por la 

imposibilidad de poner claros límites a un concepto que pretende abarcar “todo”. 

Callicott et al. (1999), examinando el uso del concepto de la biodiversidad en 

distintos estudios conservacionistas, llegan a la conclusión de que la definición de 

ésta es imperfecta y distinguen dos criterios para abordar el problema – el 

“funcionalista” y el “composicionista”. Según el criterio “funcionalista” la 
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biodiversidad se refleja en la composición de los ecosistemas y los procesos 

evolutivos, mientras el “composicionista” se basa en los organismos como grupos 

agregados en distintos niveles – poblaciones, especies, comunidades etc. Esta 

dificultad en su definición ha dado lugar a la existencia de numerosos métodos 

que nos permiten medir la biodiversidad según los distintos autores y los criterios 

aplicados. Todo ello pone en evidencia la necesidad de usar un razonamiento más 

global que integre estos dos puntos de vista. 

Otros autores como Norton (1994, 2001) incluso defienden la tesis de que nunca 

llegaremos a tener una definición científica de la biodiversidad en el sentido de 

crear una manera de medirla. Él atribuye esto a la existencia de varias teorías 

sobre la biodiversidad y a los numerosos métodos para medirla, y propone que 

cada caso se ha de tratar distintamente escogiendo el modelo apropiado. 

Las ideas de Norton quizás puedan ser útiles para afrontar problemas concretos 

pero, desde un punto de vista filosófico, no son aceptables. Es obvio que aunque 

nosotros podemos objetar sobre distintas medidas de la diversidad en situaciones 

concretas, dando más o menos peso a ciertos aspectos, al fin y al cabo hablamos 

del mismo fenómeno. E. O. Wilson (1988) trata el concepto de la biodiversidad 

como un cambio cualitativo en la biología y su modo de operar con unidades y 

piezas hacia un método holístico. Las ideas holísticas están adoptadas por un gran 

número de científicos (Ehrenfeld, 1988; Wilson, 1988; Takacs, 1996) y también 

aportan un nuevo enfoque sobre el problema que tiene en cuenta la falta de 

conocimiento sobre los componentes da la diversidad de la vida. Es posible que 

en realidad los valores más básicos de la biodiversidad estén basados en aspectos 

que todavía desconocemos. 
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1.1.2. La sociedad moderna y las amenazas a la 

biodiversidad 

Independientemente de las diferencias en las teorías propuestas para cuantificar la 

biodiversidad, hay un punto en el que todos concuerdan – la naturaleza dinámica 

de la biodiversidad. Durante la larga historia de la Tierra el número de especies y 

su composición ha estado siempre cambiando como resultado de las extinciones y 

de los procesos evolutivos de diversificación. Sin embargo, en los últimos años se 

ha observado un grave desajuste entre estas dos tendencias a favor de las 

extinciones. En algunos casos los números son abrumadores – más de 2000 

especies de aves han desaparecido de las islas del Pacífico desde su colonización 

por el hombre. Este número representa el 15 por ciento de la diversidad mundial 

de este grupo. Según algunas estimaciones en los próximos 200 – 300 años 

desaparecerán la mitad de todas las aves y mamíferos. La situación en otros 

grupos de animales y entre las especies de plantas no es muy diferente, y en total 

se estima que en el mundo cada veinte minutos tiene lugar una extinción. Esta 

pérdida acelerada de diversidad es llamada “crisis de la biodiversidad”. 

Es cierto que en otras épocas también han ocurrido perdidas masivas de 

biodiversidad y extinciones masivas de especies. Hoy podemos reconocer cinco 

periodos de extinciones masivas. Después de cada una de ellas la diversidad se ha 

recompuesto, aunque esto ha supuesto varios millones de años de evolución. 

Entonces ¿por qué nos preocupa tanto la disminución actual de la biodiversidad? 

En la situación actual hay, al menos, dos cosas muy preocupantes y diferentes con 

respecto a acontecimientos previos. Primero: la tasa de extinción que se registra 

es, con mucho, mayor que en las anteriores extinciones masivas y segundo: este 

proceso está acompañado por una grave pérdida y fragmentación de los hábitats. 
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Muchos estudios apuntan directamente a la actividad humana como causante del 

problema. Aparte de la exterminación directa mediante caza, pesca o  talas de 

árboles, muchas especies se ven amenazadas por la pérdida o la fragmentación de 

sus hábitats como resultado de las actividades agrícolas, el desarrollo urbano, 

actividades mineras o la contaminación. Esto no sólo causa la extinción de plantas 

y animales sino que también reduce las posibilidades de una futura recuperación 

de la biodiversidad mediante procesos naturales de especiación. 

La crisis de la biodiversidad es un resultado de la actividad humana y la búsqueda 

de soluciones a este problema está en nuestros manos. Es un problema serio que 

aparte de sus aspectos éticos tiene muchas facetas que nos afectan y repercuten 

directamente. 

1.2. Las islas oceánicas y la biodiversidad 

1.2.1. Puntos calientes de la biodiversidad 

La biodiversidad no está distribuida regularmente y, por lo general, los 

ecosistemas tropicales son mucho más ricos en número de especies que los de 

climas más fríos (Gaston & Williams, 1996). Una pauta muy similar se observa 

también a nivel de taxones con mayor rango (géneros, familias etc.). La variedad 

de especies y ecosistemas también cambia con la altitud, siendo las partes bajas 

de las montañas mucho más diversas (Walter, 1985). 

Estudiando y comparando la biodiversidad en distintas partes del mundo, a 

muchos investigadores les llamó la atención que existieran zonas que concentran 

una inusual riqueza de especies. Normalmente se trata de regiones con superficies 

realmente reducidas que albergan un elevado número de especies, tanto animales 

como vegetales, y gran parte de éstas son endémicas. Norman Myers fue el 

primero en usar el término “biodiversity hotspots” para referirse a estas áreas 

(Myers, 1988). Algunos años después fue elaborada una lista de los “puntos 
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calientes” de la biodiversidad a nivel mundial (Mittermeier et al., 1998; 

Mittermeier et al., 1999; Myers et al., 2000) que rápidamente atrajo la atención de 

los esfuerzos conservacionistas. En su elaboración se aplicaron criterios 

cuantitativos, tanto en el caso de zonas terrestres como en las marinas. En 

términos generales en ambos casos se trata de áreas de alta endemicidad que 

también están experimentando una rápida pérdida o disminución de sus hábitats. 

Además los “puntos calientes” terrestres han de tener un 0.5% del número de las 

especies (unas 1500) conocidas de plantas verdes – Viridiplantae (Myers et al., 

2000). En el caso de los océanos se usa la medida de la endemicidad relativa de 

múltiples taxones (corales, moluscos, crustáceos etc.) en los arrecifes de coral y la 

vulnerabilidad relativa de la zona (Roberts et al., 2002). 

El gran interés despertado por los “puntos calientes” de biodiversidad ha 

concentrado la mayoría de esfuerzos conservacionistas. Pero ¿y el resto del 

planeta? ¿Es realmente justificable desde el punto de vista científico despreciar 

extensas áreas con una diversidad específica relativamente baja como son por 

ejemplo las zonas polares? Muchas especies y ecosistemas en estos “puntos fríos” 

de biodiversidad “biodiversity coldspots” (Kareiva & Marvier, 2003) han de tener 

también prioridad alta para su conservación y especialmente en los casos en los 

cuales hospedan especies raras y/o altamente adaptadas a condiciones ambientales 

únicas.

1.2.2. Las islas oceánicas como modelos para los 

estudios de la biodiversidad 

Uno de los principales problemas en los estudios sobre biodiversidad es la 

complejidad de los ecosistemas y la falta de conocimiento sobre una gran parte de 

los factores que los afectan. El método científico ampliamente empleado en estos 

casos es el uso de ecosistemas modelo, aislados y con un número menor de 

variables, que disminuyen el número de factores e interacciones a analizar. Es 
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muy difícil construir un sistema modelo completamente artificial para los estudios 

de la biodiversidad, pero, por suerte, la propia naturaleza nos ofrece unos 

ejemplos “modelo” que cumplen con las condiciones necesarias. Estos 

“laboratorios naturales” son las islas, y especialmente las islas oceánicas. 

Debajo del concepto de “isla” se agrupan una gran variedad de espacios naturales 

que tienen como característica común un claro límite que los define. De esta 

manera como islas se pueden considerar también fragmentos de bosque que han 

quedado aislados, cuevas o lagos y zonas de alta montaña. Es evidente que este 

concepto es mucho más amplio que la definición tradicional de las islas como 

partes de tierra rodeadas por agua, y refleja mejor las ideas adoptadas por los 

biólogos y ecólogos modernos. La característica más importante que todas estas 

islas comparten, y que directamente permite el desarrollo de procesos evolutivos, 

es su aislamiento. Como resultado de éste, una población y su pool genético, con 

el paso del tiempo, se diferencia de la población original. 

Dentro de toda la variedad de ecosistemas las islas oceánicas ocupan un sitio 

especial. Esto es debido a algunas de sus características, que los convierten en un 

modelo casi perfecto. Las islas oceánicas tienen un origen volcánico y nunca han 

estado en contacto con ningún continente. Como consecuencia de esto, en el 

momento de su formación ofrecen un entorno abiótico, en el cual los primeros 

organismos llegan por dispersión desde tierras geográficamente cercanas. La falta 

de competencia y la disponibilidad de hábitats potencian los procesos de 

especiación “in situ” que en algunos casos pueden ser realmente espectaculares 

(los drosofilas de Hawai, el género Dysdera en las islas Canarias, etc.). 

Para poder estudiar los procesos evolutivos es muy importante tener una 

referencia temporal. En el caso de las islas oceánicas esto es muy fácil, ya que su 

edad se puede medir con gran exactitud mediante métodos modernos de datación 

aplicados en geología. 

La situación de las islas oceánicas en zonas con una actividad geotectónica 

elevada supone un constante cambio en los ecosistemas insulares. Esto 
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adicionalmente acelera los procesos evolutivos y crea unas condiciones idóneas 

para su estudio. 

A todo ello tenemos que añadir también la simplicidad de los ecosistemas 

insulares en comparación con los continentales, lo que les convierte en mucho 

más accesibles (Vitousek, 2002). Las islas también permiten estudiar los efectos 

de las especies sobre los ecosistemas, especialmente en los casos de especies 

invasoras. Las investigaciones sobre eventos catastróficos en ecosistemas 

insulares pueden ayudarnos a entender mejor los efectos de los cambios globales 

sobre los ecosistemas terrestres en general (Wardle, 2002). 

Por otro lado algunas de las características que convierten las islas oceánicas en 

un laboratorio natural para observar y estudiar los procesos evolutivos, son la 

causa de su gran vulnerabilidad. Una gran parte de las extinciones de especies 

documentadas han ocurrido en islas. Las razones de esto son muchas, pero una se 

distingue por su gravedad – la introducción de especies. Todos los ecosistemas 

insulares son especialmente vulnerables a las especies introducidas, debido a su 

aislamiento y a la necesidad de las plantas y los animales que los habitan de 

competir con un número limitado de especies. 

Aunque muy grave, la introducción de especies exóticas no es el único aspecto 

perjudicial de la actividad humana en las islas. Hoy en día la gran mayoría de los 

animales y plantas autóctonas que todavía quedan en las islas están fuertemente 

amenazados. Esta situación es especialmente crítica en zonas de países poco 

desarrollados que no poseen suficientes recursos para afrontar el problema. Al 

mismo tiempo una gran parte de las especies más amenazadas se encuentran en 

estos países. 
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1.3. El Archipiélago Canario 

1.3.1. Situación geográfica 

La situación geográfica es uno de los factores que tienen mayor influencia sobre 

la flora y la fauna de las islas oceánicas. La zona climática en que están situadas 

las islas y la vecindad con continentes y otras islas influyen directamente sobre 

los procesos de colonización y diversificación de las faunas insulares. Las Islas 

Canarias con sus 7447 kilómetros cuadrados de superficie son una de las mayores 

cadenas de islas volcánicas que se conocen. Éstas se sitúan en el océano 

Atlántico, enfrente de la costa africana, entre 27º37´ - 29º25´ de latitud norte y 

13º20´ - 29º25´ longitud oeste según el meridiano de Greenwich. Siete grandes 

islas y varios islotes constituyen el archipiélago. Las islas principales son según 

su edad geológica: Fuerteventura, Lanzarote, Gran Canaria, Tenerife, La Gomera, 

La Palma y El Hierro. Los islotes se sitúan cerca de las islas orientales: Lobos 

entre la Fuerteventura y Lanzarote y La Graciosa, Montaña Clara y Alegranza 

situadas al norte de Lanzarote. 

Las siete islas principales están prácticamente alineadas en una franja de 

aproximadamente 500 kilómetros de este a oeste. La distancia más cercana al 

continente es de 96 kilómetros entre Punta Stafford (Fuerteventura) y el Sahara 

Occidental (África). Basándose en esta proximidad durante muchos años el origen 

de las islas orientales fue objeto de discordia entre los geólogos, sin embargo las 

teorías más recientes consideran todas las islas surgidas directamente del fondo 

marino. (Hernan, 1985). 

Muchos autores proponen como medida objetiva de aislamiento para las islas 

oceánicas la distancia al continente más cercano. En el caso de Las Canarias la 

cercanía con el continente africano se traduce en un aislamiento bastante 

reducido. Este hecho afecta directamente a la fauna, facilitando los procesos de 
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colonización. Ésta es la razón por la cual la mayoría de los organismos 

actualmente presentes en el archipiélago canario poseen ancestros en el continente 

africano.

Figura 1. Situación geográfica de las Islas Canarias 

1.3.2. Historia geológica 

La historia geológica de las Islas Canarias es larga y muy compleja. Convertidas 

en locus classicus para los vulcanólogos, presentan características que no se 

encuentran en ninguna otra isla oceánica. La construcción del archipiélago 

empezó durante el Terciario por acumulaciones sucesivas de material volcánico 

sobre una corteza oceánica formada durante el Jurásico (Roest et al., 1992; 

Schmincke et al., 1998; Steiner et al., 1998). Independientemente de su gran 

antigüedad, todas las islas siguen emergidas, lo que las convierte en un lugar 

único para la investigación, tanto de los procesos evolutivos del mundo animal, 

como de las formaciones volcánicas con semejantes características. 

Este largo periodo de actividad volcánica dificulta la determinación de la edad de 

las islas más antiguas con métodos isotópicos y crea cierta polémica dentro del 

mundo científico. La mayoría de los autores datan las partes más antiguas de 

Fuerteventura en edades entre 20 y 38Ma (Schminke, 1976; Cantagler et al., 
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1993; Anacochea et al., 1990; Coello et al., 1992). Otros autores (Le Bas et al., 

1986) basándose en datos paleontológicos sugieren una edad entre 80 y 70Ma. 

Aunque todavía la edad exacta del “nacimiento” del archipiélago no está 

perfectamente definida, ésta es, con seguridad, mayor de 25Ma. A pesar de esta 

incertidumbre se ha de subrayar una característica geocronológica muy 

importante, todas las estructuras comparables, tales como los complejos basales, 

los volcanes etc., son más antiguos en las islas orientales que en las occidentales. 

Durante años se han desarrollado varias teorías que tratan de explicar la 

formación de las Islas Canarias. Basándose en las irregularidades de la actividad 

volcánica presente en las islas y la existencia de volcanes activos en algunas de 

las islas con mayor edad, Anguita y Hernan (1975) proponen la hipótesis de la 

fractura propagante (propagating fracture). Según ésta las diferencias en la 

tensión de la placa tectónica, cuando ésta está en proceso de movimiento, 

producen una fractura que provoca el volcanismo. Los cambios en la tensión con 

periodos de compresión y descompresión explicarían los discontinuos ciclos 

volcánicos. Sin embargo, quedan sin esclarecer algunos problemas relacionados 

con la falta de fracturas Cenozoicas en el fondo submarino entre las islas y la 

parte sur del Atlas (Hinz et al., 1982). También el gran volumen de las islas está 

en desacuerdo con las posibilidades teóricas para generar magma sólo por 

cambios de presión en la litosfera. 

Otro modelo que ha sido propuesto es el modelo de “punto caliente” (hot spot) 

(Schmincke, 1973; Vogt, 1974a, 1974b; Khan, 1974; Morgan, 1983). El típico 

ejemplo de esta teoría son las Islas Hawai (Wilson, 1963). Este modelo atribuye 

la actividad volcánica a una anomalía termal en el manto cerca de la placa 

oceánica. De ahí el magma se expulsa hasta llegar a formar, cuando emerge sobre 

la superficie, la isla. Por otro lado los movimientos tectónicos desplazan el 

material acumulado (la isla) y en la zona sobre el “hot spot” el proceso empieza 

de nuevo. De este modo se forman cadenas volcánicas con una distribución linear 

en la cual las islas tienen edades sucesivas. A pesar de la similitud en la 

distribución geográfica y temporal, las Islas Canarias presentan unas pausas entre 
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los ciclos de actividad magmática que llegan a siete millones de años, hecho que 

no puede ser explicado por este modelo. También la longitud de la vida de sus 

volcanes supera con creces la de las Islas Hawai. 

La tercera hipótesis más concurrida es la de la “elevación de bloques tectónicos” 

propuesta por Araña y Ortiz (1986, 1991). Su punto débil es la incapacidad de 

proponer mecanismos satisfactorios para la formación de magma. Tampoco se da 

interpretación de la distribución temporal y espacial del volcanismo Canario. 

Buscando una solución de todos estos problemas Anguita y Hernan (2000) crean 

un modelo unificado que reúne estas tres teorías. Según ellos el origen de los 

magmas es una anomalía termal situada debajo del archipiélago, Norte de África 

y partes de Europa central y occidental (Hoerne et. al., 1995). Esto explicaría las 

numerosas similitudes con los volcanes del Atlas central. La forma de esta 

anomalía es parecida a una hoja de papel que no penetra en el manto inferior, 

características que la distinguen claramente de los clásicos puntos calientes. 

Probablemente en este caso se trata de restos de un punto caliente fósil que se 

formó a finales del Triásico. 

La fractura propagante ha sido necesaria para que los magmas de esta anomalía 

térmica salgan a la superficie. Con esto también se explica el largo periodo de 

actividad volcánica y su patrón temporal. Por otro lado, los movimientos 

tectónicos de bloques es un proceso presente en el archipiélago que no se puede 

negar.

1.3.2.1. Fuerteventura 

Fuerteventura es la isla más antigua de todo el archipiélago canario, aunque 

acerca de su edad todavía hay algunos puntos discutibles, ésta es mayor de 25M. 

Como consecuencia de su antigüedad, la isla está muy erosionada y su altitud 

máxima es de tan sólo 807m (Pico de la Zarza, Jandia). Podemos imaginar hasta 
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qué punto la erosión tiene importancia cuando comparamos este dato con las 

3300m de elevación que se estima que tuvo Fuerteventura en el pasado. La gran 

parte de esta erosión fue producida durante un largo periodo de quiescencia entre 

el mioceno y el pleistoceno. La actividad volcánica post-miocénica en 

Fuerteventura es escasa y queda limitada a la zona central y norte de la isla. La 

única excepción es la península de Jandia. 

A poca distancia, y al norte de Fuerteventura, se encuentra el pequeño islote del 

Lobo. Este islote es la única parte todavía emergida de la franja de tierra que 

conectaba Fuerteventura y Lanzarote en el pasado. 

Su superficie de 1731 kilómetros cuadrados la sitúa, detrás de Tenerife, como la 

segunda isla más grande del archipiélago. 

Fuerteventura junto con Lanzarote constituyen las dos islas más áridas del 

archipiélago y no poseen una gran variedad de hábitats. A pesar de ello su valor 

científico es incalculable. Hay muy pocos ejemplos de islas oceánicas con unas 

edades geológicas tan elevadas. Esto nos permite observar y estudiar diferentes 

estados de la sucesión ecológica ausentes en islas más jóvenes. 

1.3.2.2. Lanzarote 

Es la isla más oriental del archipiélago. Tiene una superficie de 862 kilómetros 

cuadrados y su altura máxima es de 670m (Peñas de Chache). La edad de 

Lanzarote es de alrededor de 15.5Ma (Coello et. al., 1992). Al contrario que 

Fuerteventura aquí todavía hay una considerable actividad volcánica. De hecho 

una de las erupciones históricas más importantes en cuanto a la cantidad de 

material expulsado y tiempo de duración, es la del volcán de Timanfaya. Como 

resultado de esta erupción la superficie de la isla aumento considerablemente y 

ahora esta zona forma el Parque Nacional de Timanfaya.  
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Señalaremos que las islas de Fuerteventura y Lanzarote están separadas por el 

estrecho de La Bocaina que tan solo tiene una profundidad máxima de 30 m, lo 

que nos indica que ambas islas forman parte de un mismo sistema volcánico y 

que estuvieron unidas repetidas veces a lo largo de su historia. 

Al norte de Lanzarote se sitúan tres islotes: La Graciosa, Alegranza y Montaña 

Clara. Además existen también pequeños islotes emergidos denominados 

“roques” como son el Roque del Este y el Roque del Oeste. Este grupo de islotes 

se conoce como el archipiélago Chinijo. 

1.3.2.3. Gran Canaria 

La isla de Gran Canaria con sus 1532 kilómetros cuadrados ocupa el tercer lugar 

detrás de Tenerife y Fuerteventura. La isla se formó antes de 14.1-13.9Ma 

(Schminke, 1976) básicamente como resultado de una gran erupción. Los 

siguientes ciclos volcánicos han sido de menor importancia. Como resultado de la 

concentración del volcanismo más reciente se observa una gran diferencia entre la 

zona NE y la SO de la isla. En la mitad NE se presenta el típico paisaje volcánico 

reciente.

A pesar de la fuerte erosión la isla todavía tiene una elevación importante. Su 

punto más alto llega a los 1949m (Pico de las Nieves). 

1.3.2.4. La Gomera 

La edad de la isla de La Gomera se estima en 12Ma (Cantagrel et. al., 1984; 

Ancochea et. al., 1990). Ésta es la única que no presenta actividad volcánica 
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cuaternaria. Cantagrel et. al., (1984) data el final del volcanismo de La Gomera 

hace 2.8Ma. 

Aunque la edad geológica de la parte emergente de la isla es alrededor de 12Ma 

su complejo basal es bastante más antiguo y refleja un periodo de vulcanismo 

submarino inicial. Estas primeras etapas de la formación de La Gomera tienen 

una edad estimada de 20Ma (Abdel-Monem et. al., 1971). 

La erosión ha formado el relieve actual de la isla con barrancos radiales muy 

profundos y una zona alta bastante más plana. El punto más alto es el Alto de 

Garajonay con 1487m. La Gomera ocupa unos 380 kilómetros cuadrados. 

1.3.2.5. Tenerife 

Tenerife es la isla más grande (2058km2) y más alta (3718m Teide) del 

archipiélago. Esta isla es originaria de tres islas independientes, las cuales ahora 

forman los macizos de Conde, Teno y Anaga. Los primeros en emerger fueron el 

Roque de Conde y Teno con unas edades de 11.6Ma y 6.7Ma respectivamente 

(Ancochea et. al., 1990). Un poco más tarde sobre los 6.5Ma (Ancochea et. al., 

1990) se formó Anaga. Hace 2Ma empezó un ciclo de actividad volcánica que se 

caracterizó por la gran cantidad de materiales emitidos y por su larga duración 

(unos 130000 años). Durante este periodo se formó la zona conocida como Las 

Cañadas y las tres islas antiguas quedaron unidas. Tal magnitud tenían estas 

erupciones que el edificio volcánico que se formó en el centro de la isla pudo 

alcanzar una altitud de unos 5000m (Carracedo, 1984a). A finales de este periodo, 

el antiguo estratovolcán que formaba la parte central de la isla se colapsó y se 

formó el edificio Teide-Pico Viejo que todavía está activo. 

Tenerife es la isla donde mejor se observa uno de los fenómenos que participa 

activamente en la formación del relieve de las islas volcánicas – el deslizamiento 



INTRODUCCIÓN

CAP.1-15 

de masas. Como resultado de deslizamiento de masas terrestres se han formado 

los “valles” de la Orotava y Güimar. 

1.3.2.6. La Palma 

La isla de La Palma es una de las islas en las que se han observado erupciones 

volcánicas recientes y todavía está bastante activa. La última erupción que tuvo 

lugar es la del volcán de Teneguia en el año 1971. 

Con una edad de entre 1.5-2Ma (Carracedo, 1984a; Schmincke, 1976) es una de 

las islas más jóvenes. Tiene una superficie de 706 kilómetros cuadrados y una 

altura máxima de 2426m (roque de Los Muchachos). 

En la isla de La Palma se sitúa una formación única – la Caldera de Taburiente. 

La Caldera es una gigantesca depresión con un diámetro que llega a 10km y un 

desnivel nunca menor de 800m y en algunos puntos superior a 2000m. Su 

formación es resultado de grandes deslizamientos por efecto de la gravedad, 

completada con el efecto erosivo de las aguas. 

1.3.2.7. El Hierro 

El Hierro es la isla más pequeña y joven de todo el archipiélago canario. También 

es la isla más occidental y por lo tanto la más alejada del continente Africano. Su 

edad estimada es de 0.75-1Ma (Carracedo, 1984a). Independientemente de su 

juventud y tamaño, El Hierro es la isla con mayor densidad de volcanes, con unos 

500 conos abiertos y 300 cubiertos por coladas de lavas. Aquí también podemos 

encontrar los resultados de los deslizamientos de tierra, que han formado el 

“valle” del Golfo hace unos 50000 años. 
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La superficie total de El Hierro es de 278 kilómetros cuadrados y su punto más 

alto es de 1501m (Alto de Malpaso). 

1.3.3. El Clima 

El clima del archipiélago canario es el resultado de la interacción entre los 

componentes atmosféricos y los factores geográficos presentes. Las Canarias 

están situadas en el punto de transición entre la zona climática templada y la 

tropical. Esto explica los movimientos de la atmósfera más típicos de la zona. 

Hay dos tipos de vientos que se observan con mayor frecuencia, los húmedos y 

frescos del NE y los secos y calientes del NW, estos últimos se sitúan a partir de 

2000m de altura. El origen de las corrientes húmedas del NE se encuentra en la 

zona oriental del anticiclón de las Azores y su altura es de entre 400 y 1200m. 

Como resultado de su interacción se produce una inversión térmica y la 

formación de una franja de nubes entre 600 y 1000m en las vertientes norte, 

conocida como “mar de nubes”. En esta zona la humedad es mucho más alta, lo 

que permite el desarrollo de un bosque subtropical: la laurisilva. 

El debilitamiento o la retirada del anticiclón de las Azores permite también que 

Canarias sea afectada por invasiones de aire sahariano que a menudo vienen 

cargadas con gran cantidad de polvo en suspensión. Estos vientos calientes y 

secos son conocidos como calima. 

En la formación del clima local un factor muy importante a tener en cuenta es 

también el relieve. En las islas con menor altura (Fuerteventura y Lanzarote) el 

mar de nubes no llega a formarse y éstas reciben pocas precipitaciones. Como 

consecuencia de esto, son mucho más áridas que el resto el archipiélago. 



INTRODUCCIÓN

CAP.1-17 

1.3.4. El entorno biogeográfico 

Un gran número de elementos geográficos, ambientales, florísticos y faunísticos 

similares, que Las Canarias comparten con otros archipiélagos del Atlántico 

Norte, fueron la causa para situarlas en un marco biogeográfico característico. En 

este marco se han incluido las Azores, Madera, Salvajes, Canarias y Cabo Verde. 

El primero en utilizar el término “Macaronesia” para nombrar a esta región 

biogeográfica fue el botánico Philip Webb en 1845.

Todos estos archipiélagos son de origen volcánico y en varios de ellos ha habido 

volcanismo histórico (Canarias, Azores, Cabo Verde). Sin embargo y como 

resultado de su situación geográfica el clima difiere mucho entre ellos. Se observa 

una clina de norte a sur, del clima atlántico propio de las Azores, hasta Cabo 

Verde donde predomina un clima típicamente tropical con una época de lluvias en 

verano y otra seca en invierno. Una posición intermedia ocupan las Islas Canarias 

y Madera con un clima más de tipo mediterráneo. Todas estas diferencias 

conllevan una marcada diferenciación floral entre los distintos archipiélagos. En 

las Azores la flora es eurosiberiana-atlántica, mediterránea en Madera, 

mediterránea-sahariana en Canarias y sahariana-sudaniana en Cabo Verde. 

Basándose en esta heterogeneidad algunos autores cuestionan la entidad de esta 

región biogeográfica (Lobin, 1982). Otros (Sunding, 1979) añaden una zona del 

continente africano situada entre Agadir y Nouadhibou, llamada enclave 

macaronésico continental, donde se han descubierto especies típicamente 

macaronésicas como Laurus azorica y Dracaena draco. Kunkel (1993) llega más 

lejos e incluye la región del Algarbe (en la costa Portuguesa). También propone 

una subdivisión de la Macaronesia en Gran-Macaronesia y Lauri- Macaronesia.  

Como se puede observar los límites de la “Macaronesia” y su actual validez están 

muy cuestionados y poco claros. Es muy difícil encontrar elementos florísticos y 

faunísticos comunes en una franja geográfica tan amplia y con unas condiciones 
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climáticas tan diferentes. De hecho el único representante de la flora vascular 

endémica común en todos los archipiélagos es Dracaena draco.

1.3.5. Caracterización ecológica 

Como resultado de la interacción entre un relieve muy diverso y los factores 

climáticos, las Islas Canarias presentan una enorme diversidad de hábitats. Aquí, 

al igual que en las zonas continentales, se observa una estratificación vertical 

tanto en la vegetación como en las condiciones climáticas. Las partes más bajas 

presentan una vegetación árida y semiárida. En estas zonas las condiciones son 

prácticamente desérticas, con temperaturas elevadas y muy pocas precipitaciones, 

especialmente en las vertientes sur de las islas. Cerca de la costa podemos 

encontrar muchas plantas halófitas o vegetación de dunas. En las partes bajas 

alejadas de la costa se encuentran formaciones de  Euphorbia sp. Aquí se pueden 

distinguir dos tipos de comunidades – tabaibales con Euphorbia balsamifera y 

cardonales con Euphorbia canariensis.  Esta primera franja árida se extiende 

hasta los 250m de altitud media. En algunas partes concretas y zonas de las 

vertientes sur, puede incluso llegar hasta una altitud más elevada. 

A partir de los 250m empieza una parte xerófila donde, junto con las Euphorbia

sp., aparecen comunidades de Tamarix-Phoenix, Juniperus sp. y Dracaena draco.

Esta zona xerófila llega hasta los 800m en las vertientes sur y es la única, aparte 

de la árida, presente en las islas más bajas: Fuerteventura y Lanzarote. En estas 

debido a su baja altura no llega a formarse el “mar de nubes” mencionado 

anteriormente. Como resultado de esto el aporte de agua es muchísimo menor y 

no se observan las diferencias entre las vertientes sur y norte, tan características 

en el resto de las islas del archipiélago. 

En las islas con mayor altitud y en la vertiente norte, a una altura entre 600m y 

1200m, se manifiesta una zona cubierta de bosque húmedo subtropical conocido 
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como laurisilva. El nombre “laurisilva” viene de la especie dominante Laurus

azorica. Especies comunes son también la Ocotea foetensis, Persea indica, Erica 

arborea y Erica scoparia. La formación de este bosque es posible por el continuo 

aporte de agua del “mar de nubes”. En realidad las precipitaciones en esta zona no 

son tan frecuentes pero otro fenómeno, “la lluvia horizontal”, es el que más agua 

aporta a la superficie. Así se denomina al agua que se descarga de las nubes en 

forma de rocío.  

Por encima de la laurisilva empieza la zona de pinares. En las vertientes sur, 

donde no hay laurisilva, el bosque de pino empieza a partir de los 800m. La 

especie dominante es el pino canario (Pinus canariensis) aunque ahora, y como 

resultado de la actividad humana (reforestaciones, plantaciones etc.), se pueden 

encontrar especies de pino alóctonas. La zona de pino llega hasta los 2000m 

aunque puede extenderse hasta los 2500m.  

Por encima del anillo formado por el bosque de pino se sitúa el estrato de las 

comunidades subalpinas. Aquí predominan los arbustos xerófilos como la retama 

(Spartocitisus sp.).

Finalmente en altitudes mayores de 3000m nos encontramos con una zona 

típicamente alpina. La vegetación es muy escasa aunque aquí es donde se 

encuentra un endemismo muy peculiar: la Viola cheiranthifolia.

Aparte de los hábitats superficiales caracterizados por sus condiciones climáticas 

y la flora, en las islas oceánicas podemos encontrar unos hábitats adicionales – los 

tubos volcánicos (cuevas de origen volcánico) y el MSS (medio subterráneo 

superficial). Los tubos volcánicos se forman como resultado de la diferente 

velocidad de solidificación de la lava en superficie. Cuando el material 

piroclástico tiene cierta fluidez, la parte exterior, que está en contacto con el aire, 

se enfría más rápidamente que el resto. De esta manera la lava continúa fluyendo 

al interior formando el tubo volcánico. El MSS está formado por numerosas 

cavidades existentes entre las distintas coladas y en los acúmulos de materiales 

piroclásticos. A menudo el MSS está recubierto con una capa de suelo, 



INTRODUCCIÓN

CAP.1-20 

especialmente en zonas con abundante vegetación. Con el tiempo, y como 

resultado de la erosión y la acumulación de sedimentos, los tubos volcánicos y el 

MSS acaban colmatándose o degradándose. Según Howarth (1983) la vida media 

de un tubo volcánico es de unos 500000 años, pero en las islas Canarias se han 

detectado algunos tubos volcánicos en coladas de 2Ma (Martín, 1992). 

1.3.6. Las islas y la gente 

La presencia humana en las Islas Canarias es muy antigua y probablemente ya en 

el tercer milenio antes de Cristo había poblaciones aborígenes en las islas – los 

guanches. El origen de estos primeros pobladores tiene que localizarse en los 

pueblos beréberes del norte de África. La economía practicada por estos pueblos 

fue diferente entre las islas en función de las posibilidades del medio. Así, la de 

La Palma y Fuerteventura fue esencialmente ganadera, la de Gran Canaria 

fundamentalmente agrícola y, combinando indistintamente la agricultura y el 

pastoreo, la de Tenerife, La Gomera, El Hierro y Lanzarote. Con esta economía 

muy básica y dirigida al autoconsumo empiezan los primeros impactos sobre el 

medio natural de las islas producidas por la actividad humana. Aunque este efecto 

inicial, debido al reducido tamaño de las poblaciones, no fue muy agresivo en 

cuanto a la fauna y los recursos hídricos, su efecto sobre la flora autóctona debió 

de ser importante. En las islas Canarias nunca hubo herbívoros salvajes grandes y 

la flora evolucionó ajena a la acción de depredadores de importancia. Por esto la 

importancia del pastoreo resulta especialmente importante ya que en esta 

situación no hace falta llegar a sobre pastoreo para producir efectos negativos 

sobre el ecosistema. A diferencia de las zonas continentales donde las plantas han 

evolucionado en presencia de grandes herbívoros salvajes, aquí la cabra y la 

oveja, ya utilizadas por los guanches, causaron un fuerte impacto inicial. 
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Figura 2. Representación esquemática de la estratificación vertical de las 

comunidades vegetales en las Islas Canarias. A – vegetación halófila; B – tubo 

volcánico; C – vegetación xerófita; D – laurisilva; E – pinar; F – vegetación 

xerófita subalpina; G – desierto de piedra. 
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Posteriormente se introdujeron conejos en todas las islas, y muflones y arruís en 

las zonas altas para la caza. También la actividad agrícola ha ido en aumento 

especialmente en el último siglo. La ocupación del terreno por una agricultura 

intensiva y pujante, espoleada por su fuerte capacidad exportadora, ha sido la 

tónica prevalente durante las últimas décadas, si bien no debemos olvidar que esta 

moderna agricultura sustituyó a otra anterior de subsistencia, que ocupó en su día 

bastante mayor extensión. Por ello son abundantes las superficies abandonadas, y 

vistas las cosas en este sentido, se ha producido una cierta recuperación del 

medio. A esto tenemos que añadir el constante crecimiento de la población 

humana de las islas y los efectos que produce: desarrollo urbano, 

sobreexplotación de los acuíferos, creciente cantidad de basura y un largo 

etcétera.

Como resultado de la actividad agrícola en zonas bajas, la deforestación, el 

pastoreo, los impactos de las construcciones urbanas y las vías de comunicación, 

ya se ha alterado, algunas veces muy profundamente, aquella vegetación que 

maravillaba a Humboldt durante su visita a las Islas. 

1.4. La biodiversidad en las Islas Canarias 

Las Islas Canarias son bien conocidas por su gran biodiversidad y por el elevado 

número de especies endémicas que albergan. El número total de especies citadas 

en el archipiélago sobrepasa los 12.661 de las cuales un 28% son endémicas. 

Estas especies se agrupan en 4.512 géneros y 1.145 familias. El 2.5% de estos 

géneros son endémicos. La tasa de endemicidad no es igual y varía bastante en los 

distintos grupos. De esta forma hay grupos donde no hay especies endémicas y 

otros donde prácticamente todas lo son. Entre todos los grupos de organismos 

presentes, el reino animal es el que tiene mayor número de taxones de los cuales 

más de la mitad pertenecen a los artrópodos. En cifras absolutas el número de 

especies conocidas de artrópodos en las islas alcanza 6.000 de las cuales un 51% 
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son endémicos (3.054). En este número no están incluidas las especies 

introducidas en tiempos históricos como resultado de la actividad humana. Estas 

especies alóctonas pueden ser de interés en casos concretos pero no tienen 

importancia biogeográfica o evolutiva con respeto a la fauna Canaria. 

1.4.1. Estado de conocimiento de la diversidad de las 

arañas en el archipiélago 

Una gran parte de la excepcional riqueza faunística de las Islas Canarias se debe a 

los arácnidos. Los arañas (Araneae) y los pseudoscorpiones (Pseudoscorpiones) 

presentan una tasa de endemicidad superior al 50% y tienen un elevado número 

de especies endémicas que supera las 300. Sólo los coleópteros (Coleoptera) 

superan al orden Araneae en cantidad de especies endémicas. Las arañas están 

representadas por 453 especies y aunque este número es muy elevado, éstas 

pertenecen a un grupo de géneros relativamente reducido. Muchos de estos 

géneros han sufrido un proceso de radiación adaptativa excepcional y manifiestan 

una gran cantidad de endemismos. Buenos ejemplos son el género Dysdera con 

43 especies, Oecobius con 35 y Spermophorides con 22. 

Aunque los números que reflejan la diversidad de las arañas pueden parecer altos, 

estos no son definitivos ya que la gran mayoría de las familias presentes en este 

archipiélago están poco estudiadas. En este sentido, casi el único ejemplo de un 

estudio completo anterior al presente trabajo es el género Dysdera (Ribera & 

Arrendó, 1994; Arnedo & Ribera, 1996; Arnedo et al., 1996; Arnedo & Ribera, 

1997; Arnedo et al., 2000). 
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1.5. El sujeto de este estudio: el género Pholcus 

(Pholcidae, Araneae) 

1.5.1. Características de la familia Pholcidae 

Los representantes de la familia Pholcidae son de tamaño pequeño a mediano y 

con el prosoma casi igual de largo que ancho. Su habitus es muy variable, pero se 

distinguen fácilmente del resto de las familias de arañas por la presencia de 

procursus en el pedipalpo del macho; las modificaciones sexuales de los 

quelíceros en los machos; el tamaño del clípeo que es casi tan alto como los 

quelíceros; la pseudosegmentación del tarso y el número de tricobotrios en la tibia 

de las patas que se reduce a tres (raramente a dos en algunos casos). 

Probablemente la característica más llamativa que hace los phólcidos muy 

fácilmente reconocibles a simple vista es la gran desproporción entre la longitud 

de sus patas y el tamaño del cuerpo. En todas las especies los apéndices 

marcadores son largos y el primer par puede llegar a ser veinticinco veces más 

largo que el cuerpo. 

La mayoría de las especies tiene ocho o seis ojos. En las especies cavernícolas los 

ojos están reducidos y en muchos casos faltan por completo. En los phólcidos con 

ocho ojos, estos están distribuidos en dos tríadas laterales compuestas por los ojos 

laterales anteriores (OLA), los ojos medianos posteriores (OMP) y los laterales 

posteriores (OLP). Los ojos medianos anteriores (OMA) están situados en el 

centro del área ocular. Normalmente toda la zona ocular está elevada y, muy a 

menudo, los ojos se sitúan sobre unas características elevaciones. Estas 

elevaciones se sitúan en algunos casos en el centro de la zona ocular, aunque en la 

mayoría de las ocasiones se encuentran situadas lateralmente. En los géneros que 

tienen seis ojos faltan los OMA. El prosoma presenta, en algunos casos, sobre su 

parte dorsal una hendidura o una depresión oval. El clípeo es muy alto y con una 
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orientación bastante variable, desde vertical a casi horizontal y en algunos 

géneros presenta modificaciones sexuales en los machos. 

En los machos los quelíceros están casi siempre modificados sexualmente. Estas 

modificaciones pueden ser muy variables y comúnmente se observa más de una. 

La presencia de órganos estriduladores también es bastante común tanto en 

machos como en algunas hembras. 

El pedipalpo de los machos lleva modificaciones sexuales prácticamente en todos 

sus artejos. En muchos géneros la coxa presenta una apófisis retrolateral. El 

trocánter puede tener varios tipos de apófisis y/o pelos modificados. El fémur 

presenta, por lo menos, una apófisis, normalmente sobre su parte ventral, aunque 

en algunos casos el número de apófisis puede ser mayor. En todos los phólcidos 

el cymbium desarrolla un gran paracymbium fuertemente quitinizado, que en esta 

familia se llama procursus. El procursus presenta una morfología muy variable y 

extremadamente compleja. Sobre la parte prolateral (raramente dorsal) del 

cymbium se sitúa el bulbo genital. En numerosas especies el bulbo tiene una o 

varias apófisis que habitualmente muestran gran complejidad. 

El opistosoma, a diferencia del prosoma, es extremadamente variable en cuanto a 

su forma. Las formas más comunes son las alargadas de forma cilíndrica y las 

globulosas. Los miembros de la familia Pholcidae tienen un sistema respiratorio 

compuesto por un par de filotráqueas y con una red traqueal rudimentaria o 

ausente. El gonoporo en los machos generalmente presenta cuatro hileras aunque 

en algunos casos estos faltan o están reducidos a dos. Raramente el número de los 

hileras es superior a cuatro como en Crossopriza lyoni (véase Huber et al., 1999) 

que tiene seis. En muchas especies las hembras poseen un epigino que lleva una 

placa quitinizada. Su morfología interna es muy variable pero generalmente el 

útero externo esta provisto de un par de placas porosas que raramente están 

fusionadas. La valva esta rodeada de crestas que en general presentan una fuerte 

esclerotización. Todos los phólcidos poseen tres pares de hileras en las cuales no 

se observan dimorfismos sexuales. 
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Como se puede observar los phólcidos presentan un dimorfismo sexual bastante 

acusado. Muy probablemente este fenómeno es resultado de una selección sexual 

basada en la selección del macho por parte de las hembras (Huber, 1999). 

1.5.2. Caracteres morfológicos del género Pholcus

Las especies del género Pholcus son arañas de pequeñas dimensiones (entre 2 y 

10 mm) con unas patas exageradamente largas en comparación con el resto del 

cuerpo. El prosoma es oval, de color amarillento y con manchas de tonalidades 

pardas. La identificación de las diferentes especies de  Pholcus se basa 

principalmente en los caracteres morfológicos situados en el órgano copulador 

masculino (el pedipalpo) y en el genital femenino (epigino y vulva). En los 

machos pueden ser útiles las apófisis presentes en los quelíceros, caracteres que 

resultan del dimorfismo sexual que manifiestan. 

Probablemente éste es el género de arañas más familiar para la gran mayoría de la 

gente ya que una especie cosmopolita, Pholcus phalangioides, tiene una marcada 

tendencia antropófila y está presente en la mayoría de las casas, incluso en las 

grandes ciudades. 

1.5.2.1. Prosoma 

El prosoma es redondeado, de color amarillento y con manchas de tonalidades 

pardas. Los ojos normalmente son ocho y están situados sobre una elevación 

ocular donde los OLA, OLP y OMP forman dos tríadas laterales y los OMA se 

sitúan entre ellas. El número de ojos, en algunos casos, puede ser seis. También 

se conocen muchas especies troglomorfas en las cuales algunos o todos los ojos 

están reducidos, o pueden faltar, como es el caso del endemismo canario Pholcus 
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corniger. La línea ocular anterior está recurvada, este carácter permite distinguir 

los diferentes géneros dentro de la subfamilia Pholcinae. En la mayoría de las 

especies las tríadas laterales se sitúan sobre dos salientes cilíndricos (Fig. 3). El 

clípeo, es casi vertical con una altura casi igual a la de los quelíceros y sin 

modificaciones sexuales. El esternón con una longitud similar a su anchura 

presenta en algunos casos una mancha más oscura en el centro. El labium está 

fusionado con el esternón. 

Figuras 3-5 (Pholcus edentatus). 3 – ojos, vista frontal. 4 – quelíceros, vista 

frontal; 5 – pelos modificados de las apófisis de los quelíceros. Af – prominencias 

frontales, Ap – apófisis proximolaterales, Ac – apófisis de los quelíceros. Escalas: 

3 – 500µm. 4 y 5 – 200µm. 

1.5.2.2. Apéndices 

Quelíceros

Los quelíceros están bien desarrollados, orientados verticalmente y en general 

poseen una coloración más oscura que el prosoma. En los machos presentan un 

acusado dimorfismo sexual que se manifiesta mediante tres estructuras: las 

apófisis de los quelíceros; las prominencias frontales y las apófisis 

próximolaterales (Fig. 4). Las apófisis de los quelíceros están fuertemente 

quitinizadas, se sitúan en la parte distal de los quelíceros y presentan varios pelos 

altamente modificados (Fig. 5). Los quelíceros de las hembras no presentan  



INTRODUCCIÓN

CAP.1-28 

apófisis y normalmente la diferencia en la coloración con el prosoma no es tan 

acusada.

Pedipalpos

Los pedipalpos están formados por seis artejos: coxa, trocánter, fémur, patela, 

tibia y tarso. En los machos, como en el resto de las arañas, los pedipalpos tienen 

la función de órgano copulador masculino y presentan numerosas estructuras que 

intervienen en la cópula y transfieren el esperma en la cavidad genital femenina. 

Los pedipalpos masculinos del género Pholcus tienen una morfología muy 

compleja distinguiéndose fácilmente del resto de las arañas (Fig. 6 y 7). El bulbo 

genital esta formado por escleritos fusionados (Kraus, 1984) y se inserta en la 

parte ventral de la zona proximal del tarso. La presencia de procursus, una 

estructura tarsal muy compleja y fuertemente quitinizada, es exclusiva de la 

familia Pholcidae y muy importante a nivel taxonómico. 

El pedipalpo en Pholcus es robusto con forma de U invertida en estado de reposo. 

El trocánter, el fémur y la patela forman una de los ejes y el tarso con el procursus 

la otra. La tibia se sitúa entre los dos ejes. El trocánter (Fig. 12) es pequeño y 

manifiesta una o dos apófisis. La apófisis más desarrollada y presente en todas las 

especies del género es la apófisis retrolateral. En algunas especies, por ejemplo en 

P. phalangioides, el trocánter presenta una segunda apófisis: la apófisis ventral. 

El trocánter se articula con el fémur mediante estructuras membranosas. Se trata 

de una articulación bicondilar. El fémur es cilíndrico y manifiesta ventralmente 

una apófisis que se corresponde con la depresión ventral del procursus. En 

algunas especies sobre esta apófisis se observa una prominencia que empieza en 

su base y termina en la parte distal del fémur. La patela posee dos articulaciones 

bicondilares que la articulan con el fémur y la tibia. La tibia presenta dos 

tricobotrios – uno lateral y otro dorsal. En el tarso se distinguen dos partes – una 

distal y otra proximal. La parte distal se llama procursus. El procursus está 

fuertemente quitinizado y lleva numerosas estructuras (Fig. 8). La base del 

procursus normalmente es más delgada y lleva una protuberancia ventral. Esta 

protuberancia y la incisión del procursus encajan con la apófisis ventral del 



INTRODUCCIÓN

CAP.1-29 

fémur. La parte distal del procursus es muy compleja y presenta numerosas 

apófisis, membranas y espinas. Las espinas o dentículos sobre la parte dorsal 

pueden faltar en algunos casos pero en las especies canarias son muy comunes. 

Ventralmente el procursus posee una área dilatable y lateralmente una apófisis 

apical (Fig. 9). Sobre la parte apical se extiende una hendidura membranosa que 

termina en un proceso lamelar. Este proceso lamelar apical rebordea parcialmente 

una suave depresión. Más medialmente se observa al menos un proceso lamelar 

afilado. En muchas de las especies canarias, entre la apófisis apical y la parte 

distal del procursus se observa una apófisis adicional – la apófisis terminal. Dicha 

apófisis está fuertemente quitinizada, presenta la base estrecha y el ápex ancho y 

de coloración muy oscura. 

El bulbo genital se inserta en la parte ventral del tarso y presenta varias apófisis 

(Fig. 10), la más grande de ellas es el uncus. El uncus, en Pholcus, está muy bien 

desarrollado y su morfología es muy útil para determinar las diferentes especies. 

Entre el uncus y el bulbo genital se encuentra otra proyección del bulbo llamada 

el apéndice del bulbo. Este apéndice es muy variable en su morfología y en 

muchas de las especies adicionalmente se divide en dos o tres apófisis distales. 

Entre el uncus y el apéndice se extiende el émbolo. El émbolo es membranoso 

con la base relativamente estrecha y dilatado en su parte donde se aprecian 

numerosos dentículos. 

En la parte proximal del tarso se encuentra el órgano tarsal (Fig. 11) que en 

Pholcus es capsulado (Huber, 2000). 
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Figuras 6 – 7. Pedipalpo del macho (Pholcus helenae). 6 - vista prolateral. 7 – 

vista retrolateral. Tr - trocánter, Rtr – apófisis retrolateral del trocánter, F – fémur, 

Af – apófisis ventral del fémur, Pa - patela, Ti -  tibia, Ta – tarso, Ot – órgano 

tarsal, P – procursus, Ps – espinas dorsales del procursus, Aa – apófisis apical del 

procursus, Pm – hendidura membranosa del procursus, B – bulbo genital, Ap – 

apéndice, U – uncus, E – émbolo. Escala 0.2 mm. 

Apéndices marchadores 

Las patas son muy largas y finas, con el tarso pseudosegmentado (Fig. 13) y con 

tres uñas tarsales. Su tamaño relativo es 1243. 
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Figuras 8 – 13. Ultraestructura de los apéndices en Pholcus. 8 – Procursus 

(Pholcus gomerae). 9 – Apófisis apical (P. gomerae). 10 – Proyecciones del 

bulbo (P. gomerae). 11 – Órgano tarsal (Pholcus. corcho). 12 – Apófisis 

retroalateral del trocánter (Pholcus. calcar). 13 – Pseudosegmentación del tarso 

(P. edentatus). Escalas: 8 – 500µm; 9 – 100µm; 10 y 12 – 200µm; 11 – 20µm; 13 

– 50µm. 
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1.5.2.3. Opistosoma 

El opistosoma es cilíndrico y de coloración pardo-amarillenta. En numerosas 

especies presenta, en su parte dorsal, distintos patrones pigmentarios. 

Ventralmente la coloración es más clara. El epigino, la zona filotraqueal, las 

hileras y los alrededores del gonoporo masculino presentan una pigmentación 

más intensa y de tonalidades castañas. 

En la parte caudal del opistosoma se observan tres pares de hileras (Fig. 14): 

anteriores, medianas y posteriores. Las posteriores no presentan fusulas y no 

producen seda. Las hileras anteriores y las posteriores a menudo tienen machas de 

color castaño. 

Ventralmente y en la parte anterior del opistosoma se sitúa el gonoporo que en las 

hembras diferencia un epigino. El gonoporo masculino (Fig. 15) en Pholcus tiene 

cuatro hileras. Exteriormente la apertura genital femenina está formada por una 

placa fuertemente quitinizada y, en la mayoría de los casos, tiene forma triangular 

(Fig. 16). La apertura genital se comunica con el útero externo (la vulva). El útero 

externo está separado del útero interno por una compleja estructura valval que 

diferencia dorsalmente dos placas porosas de forma oval (Brignoli, 1976, 1979, 

1981; Deeleman-Reinhold, 1986; Wiehle, 1933, 1953, 1967; Uhl, 1994). Este par 

de placas porosas poseen numerosas glándulas unicelulares que depositan su 

secreción en el útero externo (Kovoor, 1981). 

Los caracteres morfológicos de los órganos genitales femeninos que nos facilitan 

la identificación específica son: la forma y el tamaño de la placa genital, la 

abertura genital y la forma y situación de las placas porosas del útero interno (Fig. 

17).
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Figuras 14 – 15. Ultraestructura de las hileras y el gonoporo masculino (P. 

edentatus). 14 – Hileras. 15 – Gonoporo. Escalas: 14 – 200µm; 15 – 100 µm. 

Figuras 16 – 17. Estructura del órgano genital femenino (Pholcus helenae). 16 - 

Epigino dorsal. 17 -  Vulva. Pg – placa genital quitinizada, Ag – apertura genital, 

Pp – placas porosas, V – valva. Escalas: 0.2mm. 
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1.5.3. Biología 

Los Pholcus son gregarios y sedentarios. Casi todas las especies son arañas de 

tendencias lucífugas y por esta razón prefieren sitios donde no hay mucha luz. 

Construyen telas de captura irregulares donde esperan a sus víctimas. Para 

construir sus telas prefieren espacios cerrados donde no haya fuertes corrientes de 

aire y la humedad sea elevada. Algunas especies se encuentran en las entradas de 

cuevas (Pholcus roquensis) o incluso llegan a ser troglobias (Pholcus corniger),

varias especies poseen marcadas tendencias antropófilas (Pholcus ornatus,

Pholcus fuerteventurensis, Pholcus phalangioides).

Al igual que el resto de araneidos, los phólcidos son depredadores y capturan sus 

presas mediante telas de captura. Sus víctimas pueden ser atacadas incluso cuando 

están en contacto sólo con un hilo y no están realmente atrapadas en la tela. En 

cualquier caso los Pholcus nunca atacan sus presas si estas no están en contacto 

con la tela. El contacto inicial con la victima es normalmente con el primer par de 

patas. Si por alguna razón éste se ha efectuado con las patas III o IV, el Pholcus

vuelve a tocar la presa con el primer par de patas y después empieza a encubrirla 

con hilos de seda. Cuando el primer contacto es con el segundo par de patas se 

puede proceder directamente a enrollar la presa sin tocarla con el primer par. 

Después de inmovilizar a la victima, le clava cinco o seis veces la uña de los 

quelíceros y luego empieza a alimentarse. 

Aunque las presas más comunes son insectos que quedan atrapados en la tela, los 

Pholcus también se alimentan de otras arañas o de sus huevos invadiendo telas 

ajenas (Jackson & Brassington, 1987). También utilizan las telas de otras arañas 

como sistema de captura. En estos casos se observa un comportamiento 

específico denominado “mimicria agresiva”. Este comportamiento consiste en 

movimientos vibratorios que imitan la conducta de pequeños insectos cuando 

caen atrapados en la tela de araña. Este comportamiento se evidencia cuando 
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atacan otras arañas en sus propias telas y muy raramente cuando la presa es un 

insecto. Es difícil saber hasta qué punto es importante la depredación sobre otras 

especies de arañas, pero la presencia de comportamientos como la “mimicria 

agresiva” sugieren que debe de ser un fenómeno bastante normal en algunas 

especies.

La familia Pholcidae es prácticamente la única familia de arañas haploginas de las 

que se conoce en profundidad su biología reproductiva (Eberhard, 1992; Eberhard 

& Briceño, 1983, 1985; Huber, 1994, 1995, 1996a, 1996b, 1997a, 1997b, 1998a, 

1998b, 1998c; Huber & Eberhard, 1997; Kaster & Jacob, 1997; Uhl, 1993, 1994; 

Uhl et al., 1995; Yoward, 1998; Senglet, 2001). Las especies mejor conocidas 

desde este punto de vista son: P. opilionoides y P. phalangioides. En ellas el 

proceso de cópula esta acompañado por un complicado cortejo. En el caso del P.

opilionoides empieza con una destrucción sistemática de la tela de la hembra 

hasta su reducción a un trozo de dimensiones muy limitadas (Senglet, 2001). En 

P. phalangioides, en algunos casos, el macho puede destruir partes limitadas de la 

tela de la hembra aunque esto no es habitual (Uhl et al., 1995). Aparte de esta 

diferencia, la cópula en las dos especies prosigue de una manera muy similar. El 

macho empieza a realizar movimientos vibratorios con el opistosoma a medida 

que se acerca a la hembra. Las hembras, que posteriormente aceptan la cópula, 

responden con cortos golpecitos con el opistosoma y se acercan al macho. 

Seguidamente las hembras receptivas dilatan la parte posterior del epigino y 

sitúan el opistosoma en posición horizontal. A medida que se acerca a la hembra 

el macho da golpecitos con el primer y el segundo par de patas. Después de este 

cortejo empieza el proceso de la cópula inicial, en el cual el macho encaja las 

apófisis de los quelíceros en la placa triangular del epigino. Cuando los quelíceros 

del macho están acoplados con el epigino se inicia el proceso de cópula genital. 

En su primera fase el macho cambia la posición de la hembra de horizontal a 

vertical y la acerca. Para la inserción el pedipalpo se tuerce a unos 180º y de esta 

manera la apófisis retrolateral del trocánter queda encajada con la apófisis 

proximolateral y las prominencias frontales de los quelíceros. De este modo el 

pedipalpo se estabiliza en esta posición. Después el macho empieza a introducir 
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los pedipalpos y se efectúa la cópula. Los dos pedipalpos se introducen al mismo 

tiempo y durante la cópula se mueven rítmicamente. Las hembras depositan los 

huevos en una envuelta de tela que transportan sujeta en los quelíceros y protegen 

hasta el nacimiento de las crías. 

1.5.4. Taxonomía y filogenia 

La posición filogenética de la familia Pholcidae, dentro del orden Araneae, es 

bastante clara y se muestra en la figura 18 (Platnick et al., 1991). La figura 19 

muestra la posición de la familia dentro del grupo Haplogynae (Ramirez, 2000). 

Sin embargo la filogenia interna de la familia está muy mal conocida. Desde el 

reconocimiento de la familia Pholcidae (Koch, 1850) hasta la actualidad se han 

hecho varios intentos de agrupar los géneros desde un punto de vista morfológico 

pero sin ningún estudio de tipo evolutivo. En su revisión Simon (1893) reconoce 

dos subfamilias: Pholcinae y Ninetidinae. Posteriormente el número de 

subfamilias crece y varía según la interpretación de distintos autores. Así en 

algunos casos se reconocen por lo menos cinco subfamilias sólo en África 

(Dippenaar-Shoeman & Jocqué, 1997) que obviamente no representan grupos 

naturales. La necesidad de revisar detalladamente, no a nivel de las subfamilias 

establecidas, sino también la posición de gran número de géneros descritos hasta 

la fecha, queda en evidencia con los primeros trabajos que tratan de aplicar 

métodos filogenéticos al estudio de la evolución de esta familia (Huber, 2000, 

2003a, 2003b). 
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Figura 18. Posición filogenética de la familia Pholcidae. (Platnick et al., 1991). 

Figura 19. Posición filogenética de la familia Pholcidae dentro de las Haplogynae. 

(Ramirez, 2000) 
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El género Pholcus con sus más de 114 especies (Platnik, 2005; Dimitrov & 

Ribera, in press a) es uno de los géneros más numerosos dentro de la familia 

Pholcidae. Las primeras especies de Pholcus fueron descritas a finales del siglo 

XVIII: P. phalangioides (Fuesslin, 1775) y P. opilionoides (Schrank, 1781). En 

aquel momento todavía no estaba establecido el género Pholcus y estas dos 

especies se describieron como miembros de Aranea. Más tarde Walckenaer 

(1805) estableció el género Pholcus basándose en P. phalangioides como especie 

tipo. Los caracteres más importantes que lo distinguen del resto de los géneros en 

la familia son: presencia de ocho ojos; presencia de prominencias frontales y 

apófisis próximolaterales en los quelíceros; presencia de una apófisis del bulbo 

bien desarrollada, fuertemente esclerotizada y con una granulación característica 

(el uncus); presencia de un émbolo membranoso; presencia de una placa 

triangular muy fuertemente quitinizada en el epigino; la forma cilíndrica del 

opistosoma y su gran tamaño en comparación con otros géneros cercanos. Como 

resultado del gran parecido somático entre las distintas especies, que incluso se 

puede observar a nivel genérico, la taxonomía del género Pholcus (y en gran parte 

de toda la familia Pholcidae) esta basada en los caracteres de los órganos 

genitales, tanto masculinos como femeninos 

A pesar del gran número de especies incluidas en este género, su consideración 

como un grupo natural nunca ha sido discutida. Su monofilia está soportada 

también por los pocos análisis filogenéticos a nivel genérico, que se han 

publicado hasta el momento (Huber, 2000, 2003a, 2003b, 2003c). En figura 20 

está representada la posición filogenética de los géneros dentro de la familia 

Pholcidae (Huber, 2000). A pesar de que la existencia del género Pholcus como 

un grupo monofilético no se ha puesto en duda, con el incremento del 

conocimiento sobre la familia, queda en evidencia que algunos de los caracteres 

morfológicos usados como diagnósticos aparecen también en otros géneros. El 

uncus que fue pensado como un carácter exclusivo para Pholcus, posteriormente 

ha sido descrito en varios géneros más (Leptopholcus y Micropholcus por 

ejemplo). Esto plantea la necesidad de redescribir el género y quizás transferir las 

especies de los géneros Leptopholcus y Micropholcus a Pholcus (Huber, 2003a, 
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2003b, 2003c). Sinonimizar estos géneros sin previamente hacer un estudio muy 

detallado, tanto de la morfología de las especies que los componen como de sus 

relaciones evolutivas, sería poco convincente, ya que bastante de las especies que 

albergan son marcadamente diferentes desde punto de vista morfológico. Es más, 

muy probablemente los tres géneros sean válidos y simplemente precisan una 

redescripción taxonómica precisa y un estudio sobre sus relaciones evolutivas. 
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Figura 20. Posición filogenética de los géneros dentro de la familia Pholcidae 

(Huber, 2000). 
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1.5.5. Distribución 

El género Pholcus tiene una distribución muy amplia y en la actualidad se 

considera como cosmopolita. Hasta cierta medida esto es debido a las tendencias 

antropófilas que presentan algunas especies y en especial P. phalangioides. Si no 

tomamos en cuenta esta especie la distribución de la familia sigue siendo muy 

amplia pero ya no incluye América central y del sur. Éstas, junto con las zonas 

polares, son áreas donde no se conocen especies de Pholcus autóctonos. El 

reparto de la riqueza específica dentro de estas fronteras tan amplias no es regular 

y se pueden distinguir varias zonas que tienen una cantidad de especies muy 

superior al resto. Éstas son: el sureste Asiático; Australia y los archipiélagos de 

las Islas Canarias y Madera. 

Mientras las Islas Canarias albergan casi el 20% de la totalidad de las especies 

conocidas del género, en el continente europeo se conocen tan solo tres especies 

de Pholcus. Dentro del archipiélago Canario el género esta presente en todas las 

islas y en cada una de ellas hay por lo menos una especie endémica exclusiva, con 

la única excepción de la isla de La Palma. 

1.5.6. Antecedentes sobre el género Pholcus en el 

archipiélago Canario 

Los conocimientos sobre el género Pholcus en las Islas Canarias son bastante 

irregulares e insuficientes. La primera cita de una especie de Pholcus en el 

archipiélago es de 1895. Bösenberg describió la primera especie endémica del 

archipiélago: Pholcus ornatus (Bösenberg, 1895). Se trata de una especie con 

hábitos antropófilos y por consiguiente la que posee la mayor distribución dentro 

del archipiélago. Después de este trabajo no hay nuevas aportaciones sobre este 
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género en un largo periodo de tiempo (casi cien años). La gran mayoría de las 

especies fueron descritas recientemente como resultado de los trabajos realizados 

principalmente por  J. Wunderlich. Así en el año 1980 este autor describió el 

primer Pholcus endémico de La Gomera Pholcus gomerae (Wunderlich, 1980a). 

Siete años más tarde, y en un sólo trabajo, describió ocho especies nuevas; 

Pholcus calcar, Pholcus corcho, Pholcus multidentatus, Pholcus helenae,

Pholcus mascaensis, Pholcus tenerifensis, Pholcus gomeroides y Pholcus sveni

(Wunderlich, 1987). En 1991 y, junto con la descripción de otras cuatro nuevas 

especies (Pholcus fuerteventurensis, Pholcus roquensis, Pholcus knoeseli y 

Pholcus malpaisensis), el mismo autor cita el primer Pholcus canario que 

presenta ciertas características troglomorfas; Pholcus baldiosensis (Wunderlich, 

1991). Finalmente la última descripción de una especie de Pholcus canario se 

debe a Campos y Wunderlich (1994), los cuales describes Pholcus edentatus,

especie endémica de la isla de Gran Canaria. 

En resumen, al iniciar este trabajo se conocían un total de 17 especies señaladas 

del archipiélago, de las cuales 16 son endemismos canarios, 6 de Tenerife, 3 de 

La Gomera y 5 de Gran Canaria y dos plurinsulares. Restando las islas de, 

Lanzarote, La Palma y El Hierro muy poco o nada conocidas desde este punto de 

vista, no existiendo ninguna especie endémica descrita de ellas. 
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2. Objetivos 

Durante el desarrollo de la presente Tesis Doctoral nos planteamos los siguientes 

objetivos:

1. Llevar a cabo una revisión taxonómica completa de las especies 

endémicas del género Pholcus descritas en las Islas Canarias. 

2. Ampliar el conocimiento taxonómico (redescripción completa de ambos 

sexos de cada una de las especies, descripción de las posibles nuevas 

especies o sinonimias que puedan aparecer) de las especies de Pholcus en 

el archipiélago Canario. 

3. Delimitar el área de distribución de cada especie mediante la realización 

de una serie de campañas de prospección en cada una de las islas. 

4. Inferir las relaciones filogenéticas de las especies de Pholcus canarias y 

del resto de Macaronesia mediante el análisis de caracteres morfológicos y 

caracteres moleculares procedentes de las secuencias de los genes 

mitocondriales – citocromo c oxidasa 1, ND1 (NADH dehidrogenasa 1) la 

subunidad grande del RNA ribosomal. 

5. Reconstruir los procesos de colonización y las vías interinsulares de 

colonización seguidas por los ancestros continentales de las especies de 

Pholcus basándose en los resultados de los estudios filogenéticos. 

6. Estudiar el origen de la gran riqueza específica que exhibe este género en 

el archipiélago canario, y determinar la importancia relativa de los 

procesos de especiación intra e interinsulares generadores de la elevada 

diversidad que presenta este género en Canarias 
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3. Materiales y métodos 

En este capítulo se exponen los materiales y métodos empleados durante el 

desarrollo de la presente Tesis Doctoral. Una parte de los resultados obtenidos se 

presentan como artículos publicados, aceptados o en revisión, cada uno de los 

cuales también tiene un capítulo de materiales y métodos correspondientes a su 

contenido.

En algunos casos, modificaciones muy concretas de alguno de los métodos 

utilizados se han comentado en los apartados de “Resultados y discusión”, con el 

fin de guardar cierta continuidad y hacer la lectura del texto más ágil. 

3.1. Técnicas de recolección y conservación del 

material

Con el fin de clarificar la situación del género Pholcus en las Islas Canarias, en 

cuanto al número de especies y a su distribución, se planificaron y realizaron una 

serie de campañas de prospección con la finalidad de delimitar, dentro de lo 

posible, las áreas de distribución de cada una de las especies conocidas y 

recolectar material destinado a estudios tanto morfológicos como moleculares. 

Durante estas campañas se recolectó material locotípico que nos permitió su 

comparación con los ejemplares “tipo” de cada una de las especies descritas y 

valorar la variabilidad morfológica de las mismas para su posterior redescripción. 

Cabe señalar que se ha hecho un esfuerzo por muestrear todas las zonas 

ecológicas presentes en cada una de las islas, y también se han prospectado todas 

las localidades donde existían citas previas. 
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El método de captura empleado ha sido la captura directa, ya que el uso de 

trampas para la recolección de phólcidos no da, debido a su característico modo 

de vida, buenos resultados. 

El material capturado se etiquetó y conservó en alcohol de 70% (estudios 

morfológicos) o en alcohol absoluto (análisis moleculares). Todos los 

especímenes recolectados durante este estudio están depositados en la Colección 

Carles Ribera (CCRUB) del Departamento de Biología Animal de la Universidad 

de Barcelona. Los especímenes en alcohol absoluto llevan el signo distintivo AA 

en el catálogo de la colección. 

3.2. Material estudiado 

Se ha estudiado el material “tipo” de todas las especies canarias descritas con 

anterioridad, así como de otras localidades no canarias y de otros géneros de la 

familia Pholcidae (Holocnemus, Spermophora, Spermophorides, Hoplopholcus y 

Leptopholcus). También se han revisado todos los especímenes de Pholcus que ya 

estaban depositados en la colección del Departamento, fruto de anteriores 

campañas de prospección. 

Una parte importante del material procede de las colecciones depositadas en 

diversas instituciones oficiales (Universidades y Museos), así como de 

colecciones privadas que nos han cedido amablemente dicho material para su 

estudio. La relación de dichas instituciones y personas es la siguiente: 

SMF Forschungsinstitut und Naturmuseum Senckenberg, Frankfurt. 

ULL Universidad de la Laguna, Tenerife. 

MNHN Muséum National d'Histoire Naturelle, Paris. 

Dr. Bernhard Huber, Dr. Miquel A. Arnedo, Dr. Pedro Oromí, y Jörg Wunderlich. 
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3.3. Técnicas de microscopia y de dibujo utilizadas 

Para el estudio morfológico se ha utilizado un microscopio estereoscópico Wild 

Heerbrugg M8 con aumentos de 20X a 100X y un Leica MZ16A con aumentos 

de 10X a 115X.

Para el estudio de los órganos genitales masculinos se separaron los pedipalpos 

del macho para facilitar su correcta orientación y estudio. Los órganos genitales 

externos de las hembras (epigino) se estudiaron directamente con el abdomen en 

visión ventral. Para el estudio de los órganos genitales internos (vulva o 

endogino) éstos fueron diseccionados y tratados con una solución de 50% de 

ácido láctico para transparentar los restos de tejidos blandos. Después de su 

observación la vulva fue lavada en agua destilada, puesta en alcohol de 70% y 

guardada con el resto del espécimen. 

Los dibujos diagnósticos se realizaron con un microscopio estereoscópico Wild 

Heerbrugg M8 (20X-100X), a mano alzada, con lápiz y con la ayuda de rejilla de 

dibujar. El medio en el cual se hicieron las observaciones fue alcohol de 70% o 

alcohol absoluto dependiendo del medio de conservación donde estaba depositado 

el ejemplar. 

En cada especie el pedipalpo del macho se dibujo en vista prolateral, retrolateral y 

frontal. De esta manera no solo se ilustran todas las estructuras que tienen 

importancia para la determinación de las especies, pero también se facilita la 

posibilidad de su comparación. En casos concretos se han hecho ilustraciones 

adicionales con el fin de resaltar alguna estructura que puede ser útil para la 

determinación (por ejemplo el uncus o la apophysis apical del procursus). 

Los quelíceros de los machos se han dibujado en posición frontal sin separarlos 

del prosoma. 
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Para el estudio de los órganos genitales (vulva o endogino y el epigino) de las 

hembras se dibujaron en visión dorsal, ventral y lateral. 

Los dibujos fueron digitalizados y perfeccionados en ordenador con la ayuda de 

los programas CorelDRAW9®, CorelPHOTO-PAINT9® y GIMP2. 

Para la observación de la ultraestructura de las distintas especies se utilizaron 

microscopios electrónicos de rastreo Hitachi S2300, Leica S 360 y Jeol JSM 840, 

siguiéndose el siguiente protocolo: 

Primero: las partes del ejemplar (padipalpo, quelíceros, etc.) seleccionadas para la 

posterior observación en SEM, fueron separadas y deshidratadas pasándolas con 

una serie de alcoholes de concentración ascendente. Posteriormente se secaron, 

bien a punto crítico, si tenían una estructura frágil, o bien al aire si presentaban 

una fuerte quitinización. Una vez secas las muestras se montaron en la posición 

correcta para su observación y se recubrieron con oro. 

3.4. Métodos moleculares: extracción, amplificación 

y secuenciación 

3.4.1. Justificación de los genes escogidos 

Considerando el nivel taxonómico en el cual se centra nuestra investigación y los 

posibles tiempos de divergencia entre las especies de Pholcus de las Islas 

Canarias, (inferiores a 25 Ma), consideramos que los genes más adecuados serían 

el citocromo oxidasa 1 (COI), NADH-dehidrogenasa 1 (ND1) y el 16S ribosomal, 

todos ellos mitocondriales. El uso de más de un gen es muy aconsejable para 

obtener unos resultados robustos y de mayor fidelidad, como lo es también, la 

combinación de genes proteicos y ribosomales con velocidades de evolución 

distintas. De los tres genes el COI es el que acumula más substituciones durante 

el mismo periodo de tiempo y puede aportar información incluso a nivel 
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poblacional. Pero cuando el tiempo de divergencia es elevado, las terceras 

posiciones se saturan también más rápidamente, mientras que la segunda y la 

primera todavía no han acumulado suficientes cambios para obtener una buena 

resolución. El ND1 es un poco más conservativo que el COI y, en este sentido, 

podría solucionar el problema creado por una posible saturación de las terceras 

posiciones. El uso de 16S, por otro lado, tiene dos propósitos: el de aportar 

información de otro gen que sigue un modelo evolutivo distinto y también el de 

servir como un marcador bastante más conservativo, muy útil para la inferencia 

filogenética a nivel genérico o superior. 

Cabe mencionar que estos genes se han utilizado con éxito en numerosos estudios 

filogenéticos para reconstruir la historia evolutiva de diversos grupos de animales 

en el archipiélago canario (Arnedo et al., 2001; Ribera et al., 2003; Sota & 

Vogler, 2003; Pestano et al., 2003; Emerson et al., 2000; Salomone et al., 2000; 

Fu, 1997; Pruser & Mossakowski, 1998; Gonzáles et al., 1996; Rando et al., 

1997; Juan et al., 1995, 1996a, 1996b). 

De los tres genes seleccionados se secuenciaron  1000pb de COI, 535pb de 16S y 

333pb de ND1. 

3.4.2. Extracción de ADN 

Para la extracción de ADN se utilizó todo el prosoma de ejemplares conservados 

en alcohol absoluto. En algunos casos, cuando no se disponía de más de un 

ejemplar, se utilizaron una o dos patas. Las partes restantes de los especimenes 

(opistosoma y apéndices) se conservaron en alcohol absoluto y se etiquetaron 

señalando en la etiqueta una “E” seguida del número de extracción. 

Para la extracción de ADN se utilizó QIAamp DNA Mini Kit  (Qiagen) siguiendo 

el protocolo del fabricante. 
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3.4.3. Amplificación 

Las reacciones de amplificación se realizaron en un volumen total de 50µl con 

una unidad de Dynazyme polimerasa de Fynnzimes. El programa de ciclos 

térmicos que se siguió fue el siguiente: 5 minutos a 95ºC, 35 ciclos (94ºC - 1min.; 

45ºC - 1min.; 72ºC - 90 sec.) seguidos de un ciclo de extensión de 7 minutos a 

72ºC. En algunos casos y para mejorar el rendimiento, la temperatura de 

annealing se bajo hasta 42ºC. 

A continuación indicamos los cebadores utilizados para la amplificación y 

secuenciación. 

Cebadores  COI Alias / según Simon et al. (1994) 

5'-GGAGGATTTGGAAATTGATTAGTTCC-3' Mt6 / C1-J-1718 

5'-CAACATTTATTTTGATTTTTTGG-3' Jerry / C1-J-2183 

5'-CCCGGTAAAATTAAAATATAAACTTC-3' Nancy / C1-N-2191 

5'-GGATAATCAGAATATCGTCGAGG-3' Maggie / C1-N-2797 

5'-GTDTATATTTTAATTTTRCC-3' PIF / C1-J-2183 

5'-GGMAAAATTAAAATATAHAC-3' PIR / C1-N-2194 

5'-GGATCACCTGATATAGCATTCCC-3' Ron / C1-J-1751 

5'-CCTGGTTTACACCGGTCTGAATCT-3' NLR / C1-J-2191 

Cebadores 16S_ND1 Alias / según Simon et al. (1994) 

5'-CGCCTGTTTATCAAAAACAT-3' 16SA / LR-N-13398 

5'-CTCCGGTTTGAACTCAGATCA-3' 16SB2 / LR-J-12864 

5'-CTAAGTTTAGTGCGATTGTCCGCC-3' R16SA / LR-N-13396 

5'-CATGATTTGAGTTCAGATCGG-3' FSPID / LR-J-13390 

5'-ACTATTRTTCTTGADAYTAC-3' NPhSPID / N1-J-12258 

5'-TCRTAAGAAATTATTTGAGC-3' SPID-ND1 / N1-J 12261 

En la Figura 21 está representada de una manera esquemática la molécula del 

ADN mitocondrial y la posiciones de adhesión de los cebadores utilizados. 
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Figura 21. Representación esquemática de la molécula del ADN mitocondrial y 

las posiciones de los cebadores utilizados. 

Las reacciones de PCR se realizaron en un Perkin Elmer 480 y un 96-Well 

GeneAmp® PCR System 9700 (Applied Biosystems). 

3.4.4. Secuenciación 

El material amplificado se purificó utilizando columnas de purificación Ultrafree-

DNA (Millipore). El producto purificado se utilizó para la secuenciación con 

BigDye (Applied Biosystems) siguiendo el protocolo recomendado por el 
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fabricante. Para la precipitación del producto de la secuenciación  se siguió el 

siguiente protocolo: 

Protocolo de precipitación con EDTA-ETANOL 

1. En un tubo de 1.5 ml se añaden los siguientes componentes: 

- 20µl de la reacción de secuenciación. (En el caso de que se secuencie en un 

volumen menor se lleva hasta 20µl con agua milliQ). 

- 5µl de 125mM EDTA. 

- 60µl de etanol de 100% o 63µl de etanol de 95%. 

2. Mezclar con Vortex. 

3. Incubar a TA un màximo de 15 min. 

4. Centrifugar 20 min. a 14.000 rpm a 4ºC. 

5. Lavar con 200µl de Etanol 70%. 

6. Centrifugar 2 min. a 14.000 rpm a 4ºC. 

7. Repetir el paso de lavado con EtOH a 70% 2 ó 3 veces. 

8. Eliminar la solución de EtOH al máximo. 

9. Secar el ADN. 

La reacción de secuencia se resuspende con una mezcla de formamida y 

dye/EDTA en una proporción 5 a 1 antes de cargarla en el gel o en el capilar. El 

producto secuenciado se corrió en un secuenciador automático ABI Prism 377 

(Applied Biosystems). 



MATERIALES Y MÉTODOS 

CAP.3-53 

3.4.5. Alineación de las secuencias 

Las secuencias se visualizaron y editaron con los programas BioEdit (Biological 

Sequence Alignment Editor) ver. 7.0.4.1 (Hall, 1999) y Staden Package ver. 1.5.3 

(Staden, 1996). Para la alineación de las secuencias se empleó el programa 

CLUSTALW (Thompson et al., 1994). La traducción a proteínas y el cálculo de 

datos estadísticos relacionados con las secuencias de los genes estudiados se 

realizó en el programa MEGA 3 (Kumar et al., 2004). 

La alineación de los genes COI y NDH1 es completa ya que no presentan ningún 

fenómeno de inserción y/o delección (In/Del). Sin embargo la alineación del 16S 

es más complicada por la presencia de múltiples inserciones y/o delecciones. 

Inicialmente las secuencias de 16S se alienaron con el programa ClustalW 

(Thompson et al., 1994) con los parámetros por defecto. Luego los alineamientos 

resultantes se modificaron a mano teniendo en cuenta la estructura secundaria. 

Finalmente unas veinte posiciones cuya alineación era ambigua fueron excluidas 

de los posteriores análisis.

3.5. Tecnicas de reconstrucción filogenética 

3.5.1. Concepto de especie adoptado 

Hay una gran variedad de conceptos de especie, y la adopción de uno u otro 

puede tener importantes influencias sobre la sistemática. Por eso es muy 

importante definir el concepto de especie que se utiliza, ya que una de las 

características del conocimiento científico, es que éste debe ser claro y preciso, y 

una de las maneras de obtener claridad y precisión es a través de la definición de 

sus conceptos. A veces esta decisión puede ser complicada e incluso en casos 

muy claros siempre es discutible, de la misma manera que los propios conceptos 
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de especie. El propio Mayr (1992) al mismo tiempo que defiende el concepto 

biológico de especie, opina que "el concepto de especie es el más viejo y 

frustrante problema de la biología". 

En el presente estudio se ha adoptado el concepto filogenético de especie y, en 

concreto, el de la especie diagnosticable (cuyos miembros comparten al menos un 

carácter diagnóstico). Esta opción tiene varias ventajas: es fácilmente aplicable en 

la práctica, permite la utilización de especies con sólo un individuo (siempre y 

cuando éste presente un carácter diagnóstico) y también es compatible con la 

metodología cladística que se va a utilizar en esta Tesis Doctoral. 

Tenemos que reconocer que la aplicación de este concepto también conlleva 

algunos inconvenientes. Como resultado de la metodología adoptada se podrán 

reconocer diferentes especies siempre y cuando éstas manifiesten caracteres 

morfológicos diagnósticos. La posible existencia de otras especies con caracteres 

diagnósticos no morfológicos, tales como los ecológicos o de comportamiento, 

serán de difícil detección. Sin embargo, al utilizar también marcadores 

moleculares, lo más probable es que se evidencie la existencia de especies 

morfológicamente similares a pesar de que, en la práctica, existen múltiples 

inconvenientes en la utilización de estos caracteres diagnósticos para su 

caracterización.

3.5.2. Métodos de inferencia filogenética utilizados 

La selección del modelo evolutivo utilizado en los análisis de máxima 

verosimilitud y en la aproximación bayesiana se realizó en el programa 

MODELTEST 3.06 (Posada & Crandall, 1998). 

Antes de aplicar el análisis simultáneo de los tres genes, para determinar si la 

información que proviene de los fragmentos de los tres genes secuenciados es 

congruente, se aplicó el test “incongruence length difference” (ILD) (Farris et al., 
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1994, 1995). La misma aproximación se aplicó para determinar la congruencia 

entre las matrices de datos moleculares y morfológicos. El ILD test se ejecutó en 

el programa PAUP*v4.0b10 (Swofford, 1998). 

Para las reconstrucciones de los estados ancestrales de los caracteres y los tests de 

su evolución se utilizo el programa Mesquite ver. 1.05. 

Los cladogramas obtenidos se visualizaron y manipularon con la ayuda de los 

programas WinClada versión 1.00.08 (Nixon, 2002), TreeView 1.6.6 (Page, 

1996) y TREEDYN ver. 176. 

3.5.2.1. Máxima parsimonia (MP) 

La máxima parsimonia (MP) es uno de los métodos más ampliamente utilizados 

para la reconstrucción de relaciones filogenéticas en la cladística. El criterio que 

MP aplica para seleccionar el árbol final es el que implica el mínimo de cambios 

evolutivos (el árbol más corto) para explicar los datos (Kluge & Farris, 1969; 

Farris, 1970; Fitch, 1971a; Camin & Sokal, 1965). 

Uno de los argumentos más importantes a favor del uso de la máxima parsimonia, 

que también en nuestro caso nos hace creer que este método podría ser el más 

apropiado, es la posibilidad de incluir en el análisis diferentes tipos de caracteres 

(moleculares, morfológicos, etc.). 

En los análisis de máxima parsimonia se han aplicado dos aproximaciones, la de 

parsimonia uniforme (sin aplicar ponderación diferencial de los caracteres) con el 

programa NONA v. 2 (Goloboff, 1999) y la de ponderación diferencial (los 

caracteres están diferenciados en función de su nivel de homoplasia) en el 

programa Pe-Wee v. 2.8 (Goloboff, 1997). En ambos casos se realizaron 

búsquedas heurísticas. En NONA se ejecutó la secuencia de comandos h10000

h/100 mul*1000 seguidos de max* cuando el número de árboles obtenidos era 
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mayor de 100. En Pe-Wee las búsquedas para cada valor de K (conc1 – conc6) se 

realizaron ejecutando los comandos h10000h/2mul*1000max*.

3.5.2.2. Máxima verosimilitud 

La aplicación de la máxima verosimilitud (ML o Maximum Llikelihood) en la 

solución de problemas filogenéticos fue propuesta por primera vez por Edwards 

& Cavalli-Sforza (1964). En este método la construcción de un árbol filogenético 

se trata como un problema estadístico. Este punto de vista es completamente 

incompatible con la aproximación hipotético-deductiva que utiliza la máxima 

parsimonia. La máxima verosimilitud simplemente trata de construir el árbol 

estadísticamente más probable, a partir de una matriz de datos y aplicando un 

modelo evolutivo determinado. 

La implementación del método de máxima verosimilitud se realizó a través del 

programa PHYML (Guindon & Gascuel, 2003) utilizando el modelo evolutivo 

GTR + I + G seleccionado mediante el programa MODELTEST. 

3.5.2.3. Inferencia Bayesiana 

La inferencia Bayesiana (Rannala & Yang, 1996) utiliza la distribución de la 

probabilidad posterior para construir el árbol filogenético. La probabilidad 

posterior es la probabilidad de que un árbol sea el correcto para los datos 

observados (Huelsenbeck et al., 2001), y se obtiene combinando la probabilidad a 

priori con la verosimilitud mediante la fórmula de Bayes. 

El análisis bayesiano se realizó utilizando el programa MrBayes 3.0b4 

(Huelsenbeck & Crandall, 1997). En cada análisis el árbol inicial se generó de 



MATERIALES Y MÉTODOS 

CAP.3-57 

una manera aleatoria y después se realizaron 1.5x106 replicas guardando uno de 

cada 100 árboles. Este proceso fue repetido tres veces para cada matriz con el fin 

de evitar la caída en óptimos locales. Los primeros 1000 árboles en cada análisis 

fueron descartados para evitar la inclusión de árboles suboptimales. Para el 

cálculo de la probabilidad posterior del resto de los árboles se construyó un árbol 

de consenso con el método de majority rule. En el cladograma final, en cada caso, 

los valores de la probabilidad posterior están calculados como la media entre los 

valores de las tres repeticiones del análisis. 

3.5.2.4. Medidas de soporte 

Aunque el estudio de la filogenia es una ciencia que se dedica a inferir las 

relaciones históricas entre los organismos desde un punto de vista que no es 

fundamentalmente estadístico, a menudo se plantea la pregunta sobre el grado de 

confidencia que se puede asignar a un cladograma. Es prácticamente imposible 

responder a esta pregunta debido a que, en realidad, hay sólo dos opciones para 

un árbol - que éste represente correctamente las relaciones entre los taxones o no. 

Como medidas de soporte en este trabajo se utilizaron los valores de bootstrap y 

jackknife para los resultados de los análisis de máxima verosimilitud y máxima 

parsimonia. Para calcular sus valores en los análisis de máxima parsimonia se 

realizaron un mínimo de 1000 pseudoreplicas. En el análisis de máxima 

verosimilitud, debido al elevado tiempo computacional necesario, el número de 

pseudoreplicas de bootstrap fue reducido a 100. En el caso de la inferencia 

bayesiana el propio valor de la probabilidad posterior es una medida de soporte. 
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4. Resultados y discusión 

4.1. Taxonomía: definición de las unidades de 

estudio

4.1.1. Dimitrov, D. & C. Ribera. in revision. The genus 

Pholcus (Araneae, Pholcidae) in the Canary Islands. 

Zoologycal Journal of the Linnean Society.

Resumen. En el presente trabajo se ofrece una revisión taxonómica detallada de 

las especies de Pholcus descritas desde las Islas Canarias antes del año 2003. 

Todas estas especies han sido redescritas y nuevamente ilustradas. Se describe la 

especie Pholcus guadarfia n. sp. y se diseña un neotipo para la especie Pholcus 

malpaisensis Wunderlich 1992. Además el Pholcus gomerae Wunderlich 1980 se 

pasa a ser una sinonimia de Pholcus gomeroides Wunderlich 1987. 

Adicionalmente por primera vez se ha hecho un análisis cladistico basado en los 

caracteres morfológicos de las especies macaronésicas de Pholcus. El análisis de 

parsimonia basado en 73 caracteres morfológicos evidencia las estrechas 

relaciones entre las especies de las Islas Canarias, Madera y el enclave 

macaronésico en el norte de África (entre Agadir y Nouadhibou). 



Texto del artículo disponible en / Text de l’article disponible a / Avalaible online at: 

Zoological Journal of the Linnean Society
http://www.blackwellpublishing.com/journal.asp?ref=0024-4082
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4.1.2. Dimitrov, D. & C. Ribera. (in press). Three new 

species of Pholcus (Araneae, Pholcidae) from the 

Canary Islands with notes on the genus Pholcus in 

the archipelago. Journal of Arachnology.

Resumen: En la última década numerosos trabajos enfocados sobre la fauna de 

las Islas Canarias revelan un gran número de radiaciones específicas 

espectaculares, que han contribuido de una manera decisiva al alto nivel de 

endemismo en este archipiélago. Los miembros del género Pholcus son muy buen 

ejemplo de este fascinante proceso, ya que las Islas Canarias albergan el mayor 

número de especies endémicas de este género. Para poder ilustrar de una manera 

detallada la diversidad real y la filogenia de las especies Canarias de Pholcus, es 

necesario hacer una revisión taxonómica completa, y el presente trabajo es la 

segunda contribución a este propósito. En este artículo se describen tres nuevas 

especies de Pholcus: Pholcus bimbache, P. anachoreta y P. corniger. Por primera 

vez se describe una especie de Pholcus endémica para la Isla de El Hierro (P.

bimbache), P. anacoreta es la primera y la única especie de Pholcus conocida en 

el islote de Montaña Clara y P. corniger es la segunda y más troglobita especie 

conocida en la Isla de Tenerife. 



Texto del artículo disponible en / Text de l’article disponible a / Avalaible online at: 

Journal of Arachnology
http://www.americanarachnology.org/JOA_online.html
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4.1.3. Dimitrov, D. & C. Ribera. 2003. Pholcus intricatus 

(Araneae, Pholcidae) una nueva especie endémica de 

Tenerife (Islas Canarias). Revista Ibérica de 

Aracnología 8:7-11. 
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Texto del artículo disponible en / Text de l’article disponible a / Avalaible online at: 

Revista Ibérica de Aracnología  
http://entomologia.rediris.es/gia/frames/indexfr.htm
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4.1.4. Dimitrov, D. & C. Ribera. (in press). Pholcus vachoni

n. sp. (Araneae, Pholcidae) una nueva especie de 

Agadir (Marruecos). Revista Ibérica de Aracnología.

Resumen:

En este trabajo se describe una nueva especie perteneciente al género 

Pholcus (Araneae, Pholcidae) procedente del sur Agadir (Marruecos) y se 

añaden algunos comentarios sobre sus afinidades con otras especies de 

Pholcus del archipiélago canario, con las cuales está estrechamente 

relacionado. Se trata de la primera especie de este género descrita de 

Marruecos.

Palabras clave: Araneae, Pholcidae, Pholcus, taxonomía, Marruecos

Taxonomía: Pholcus vachoni sp. n. 

 



Texto del artículo disponible en / Text de l’article disponible a / Avalaible online at: 

Revista Ibérica de Aracnología  
http://entomologia.rediris.es/gia/frames/indexfr.htm
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4.2.3. Análisis filogenético basado en caracteres 

moleculares. 

4.2.3.1. Características moleculares 

Variabilidad de las secuencias 

La divergencia entre las secuencias se calculo utilizando la distancia genética no 

corregida (p-value). En la matriz de COI los valores oscilan entre 0.0% y 22.6%. 

El valor de divergencia más alto se observa entre secuencias de diferentes 

géneros. Los valores más bajos corresponden a las comparaciones entre 

secuencias procedentes de individuos de la misma población. Si consideramos 

solo las especies macaronésicas de Pholcus incluidas en los análisis lógicamente 

la variabilidad entre las secuencias es menor y varia entre 0.0% y 18.4% 

El otro gen proteico utilizado en el análisis, ND1, presenta unos niveles de 

divergencia significativamente mayores que el COI. En este caso el valor mínimo 

es de nuevo 0.0% pero el máximo es de 38.0%. En este caso, los valores más 

altos están claramente asociados a comparaciones entre distintos géneros y la 

variabilidad genética menor es a nivel poblacional. La variabilidad observada en 

las secuencias de las especies del in-group oscila entre 0.0% hasta 26.8%. 

En el caso de 16S, los valores observados son parecidos a los del ND1. Aquí la 

divergencia máxima es del 38.9% y corresponde a una comparación de secuencias 

de especies de diferentes géneros. De nuevo el valor mínimo es de 0.0% a nivel 

poblacional. Dentro de las especies macaronésicas las distancias genéticas son 

más reducidas y varían entre 17.5% y 0.0%. 
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En la Tabla 8 se representa la distribución de las posiciones variables y las 

posiciones informativas según el criterio de parsimonia. 

Gen N ejemp. N pos. Variables Informativas Conservadas 

COI 73 1066 475 409 591 

ND1 40 334 209 180 125 

16S 67 614 319 245 209 

Total  2014 1003 834 925 

Tabla 8. Diferentes tipos de posiciones en los genes estudiados. 

Composición nucleotídica de las secuencias

La gran mayoría de los genes mitocondriales de artrópodos estudiados presentan 

una clara tendencia a presentar un porcentaje elevado de A+T (Simon et al., 1994; 

Frati et al., 1997; Crozier & Crozier, 1993; Dotson & Beard, 2001). Generalmente 

este sesgo se observa con mayor claridad en las zonas con menor presión 

evolutiva como las regiones controladoras y en las terceras posiciones. En este 

caso también se observa una prevalencia de T+A en todas las secuencias 

estudiadas. En la Tabla 9 se resumen las frecuencias nucleotídicas observadas. 

 T(U) C A G A+T 

COI 40,6 13,2 22,3 23,9 62,9 

ND1 34,1 21,6 34,8 9,5 68,9 

16S 30,1 16,0 39,0 14,8 69,1 

Tabla 9. Porcentajes de los diferentes nucleótidos en cada uno de los genes 

estudiados.
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Cambios nucleotídicos y curvas de saturación 

Prácticamente en la totalidad de secuencias de ADN, independientemente del 

genoma al cual pertenecen, las transiciones (T C y A G) ocurren con mayor 

frecuencia que las transversiones (T A; T G; C A y C G) (Brown et al., 

1982; Gojobori et al., 1982; Curtis & Clegg, 1984; Wakeley, 1994, 1996).  

Un problema importante que afecta directamente al valor de esta proporción es la 

saturación que puede ocurrir en ciertas posiciones nucleotídicas. Una manera de 

detectar la saturación es elaborando curvas de saturación utilizando las 

frecuencias de cada tipo de cambios y las distancias genéticas no corregidas. 

En las Figuras 22-24 están representadas las curvas de saturación para cada uno 

de los genes estudiados. En la Figura 22 E podemos observar como las 

transversiones en la tercera posición del codón en COI presentan evidencias de 

saturación en los casos de taxones con una divergencia genética superior a 12.9%. 

Lo mismo se observa para las terceras posiciones de ND1 (Figura 23 E) para los 

taxones con divergencias genéticas superiores al 20%. En el caso de 16S no se 

observan indicios de saturación. 

La presencia de posiciones saturadas podría afectar los resultados de los análisis 

filogenéticos, por lo cual es importante evaluar su repercusión y si es necesario 

excluir o rebajar el peso de estas posiciones en los análisis. 
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Figura 22. Curvas de saturación de COI. A – transiciones, primeras posiciones; B 

– transversiones, primeras posiciones; C – transiciones, segundas posiciones; D – 

transversiones, segundas posiciones; E – transiciones, terceras posiciones; F – 

transversiones, terceras posiciones. 
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Figura 23. Curvas de saturación de ND1. A – transiciones, primeras posiciones; B 

– transversiones, primeras posiciones; C – transiciones, segundas posiciones; D – 

transversiones, segundas posiciones; E – transiciones, terceras posiciones; F – 

transversiones, terceras posiciones. 
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Figura 24. Curvas de saturación 16S. A – transiciones; B – transversiones. 

4.2.3.2. Selección del modelo evolutivo 

Varios métodos filogenéticos basados en caracteres moleculares hacen uso de 

modelos de evolución como es, por ejemplo, la máxima verosimilitud. 

Obviamente la aplicación de un modelo u otro puede afectar directamente el 

resultado del análisis. En este sentido es muy importante tener la máxima 

fiabilidad de los modelos evolutivos utilizados (Goldman, 1993). Con el fin de 

comprobar de una manera objetiva cuál es el modelo que mejor explica los datos 

obtenidos de las secuencias del COI, ND1 y 16S se ha hecho un análisis con el 

programa MODELTEST 3.06 (Posada & Crandall, 1998). En el párrafo siguiente 

se presenta la sección del resultado (modeltest.out) del programa con las 

características del modelo seleccionado para la matriz conjunta de los tres genes. 

--

 ** Akaike Information Criterion (AIC) ** 

 Model selected: GTR+I+G 

   -lnL =  8470.1494 

    AIC =  16960.2988 

   Base frequencies:

     freqA =  0.2968 

     freqC =  0.1033 
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     freqG =  0.1922 

     freqT =  0.4076 

   Substitution model:

     Rate matrix 

     R(a) [A-C] =   4.2270 

     R(b) [A-G] =  11.3688 

     R(c) [A-T] =   1.1542 

     R(d) [C-G] =   0.9561 

     R(e) [C-T] =  16.4372 

     R(f) [G-T] =   1.0000 

   Among-site rate variation 

     Proportion of invariable sites (I) =  0.4773 

     Variable sites (G) 

     Gamma distribution shape parameter =  0.6557 

--

El Akaike information criterion (Akaike, 1974) fue utilizado para comparar los 

diferentes modelos. El mismo modelo evolutivo, GTR + I + G, pero con 

diferentes parámetros fue seleccionado por el MODELTEST para todas las 

matrices. 

4.2.3.3. Congruencia entre los genes secuenciados 

La incongruencia topológica entre los tres genes fue comprobada mediante el ILD 

(incongruence lenght difference) test (Farris et al, 1994; Minckevich & Farris, 

1981) en el programa PAUP versión 4.0b10. En el test se realizaron 1000 réplicas 

y se utilizaron sólo los caracteres informativos según el criterio de parsimonia. 

El resultado del ILD confirma que los tres genes no son incongruentes entre ellos 

desde un punto de vista estadístico. 
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4.2.3.4. Análisis filogenético 

4.2.3.4.1. Análisis de los tres genes por separado 

Para evaluar la información que aporta cada uno de los tres genes secuenciados se 

llevaron a cabo varios análisis. Cada análisis se ejecutó para cada gen por 

separado. Aunque las preferencias del autor se inclinan hacia el uso de métodos 

basados en parsimonia, como ya se ha comentado en el apartado de materiales y 

métodos, la comparación de los resultados procedentes de diferentes análisis 

puede ser útil para detectar ciertos problemas (como por ejemplo el long branch 

attraction). Esta aproximación también se puede utilizar como una medida 

adicional para examinar la robustez de los resultados. 

Máxima verosimilitud (ML) 

16S

En la Figura 25 está representado el árbol obtenido analizando la matriz de 16S. 

En este caso todas las especies macaronésicas están reconocidas como un grupo 

monofilético con un valor de bootstrap de 54. Dentro de las especies 

macaronésicas se distinguen dos grandes grupos. Uno de ellos incluye todas las 

especies de la isla de Gran Canaria excepto el P. fuerteventurensis (bootstrap = 

99) y el otro agrupa al resto de las especies canarias y las especies de Madera 

(bootstrap = 56). 

Dentro del gran grupo de especies de Lanzarote, Fuerteventura, las islas 

occidentales y Madera, se pueden distinguir cuatro grupos monofiléticos. El 

primero contiene las especies de Madera; el segundo incluye las especies de 

Lanzarote, las de Montaña Clara, y P. fuerteventurensis señalado de 

Fuerteventura y Gran Canaria aunque su presencia en Gran Canaria puede ser 

dudosa; el tercer grupo está formado por las especies de La Gomera y El Hierro, y 
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por último, el cuarto acoge los endemismos de Tenerife (se ha de tener en cuenta 

que en este análisis no están incluidas las dos especies cavernícolas de Tenerife, 

P. corniger y P. baldiosensis, por razones previamente discutidas). El soporte de 

bootstrap para estos grupos es mayor de 50 con la única excepción del conjunto 

de especies de Madera. 

La baja resolución a nivel específico es resultado de la baja velocidad de 

acumulación de cambios del gen de 16S. Aunque el gen de 16S ha sido empleado 

con éxito en estudios taxonómicos en distintos niveles con otros géneros de 

arañas (Huber et al., 1993; Hedin, 1997; Bond et al., 2001; Masta, 2000) su 

utilidad a nivel poblacional y específico no es muy alta. 

ND1

En al análisis efectuado con la matriz ND1 se obtienen de nuevo las especies 

Macaronésicas como un grupo monofilético con un valor de bootstrap de 50. 

Todos los grupos terminales coinciden con los propuestos por el árbol obtenido 

con el 16S y reciben valores de bootstrap superiores a 50. A diferencia de los 

resultados basados en las secuencias de 16S, las especies de Gran Canaria 

(excepto P. fuerteventurensis) se unen al clado formado por las especies de las 

islas occidentales (Tenerife, La Gomera y El Hierro), aunque esta agrupación no 

está soportada  Cuando se aplica el mismo análisis a la matriz de ND1 las 

relaciones de las especies dentro del clado de La Gomera y El Hierro y el de las 

islas orientales están mejor soportadas. El resultado del análisis está representado 

en la Figura 26. 

COI

En Figura 27 está representado el árbol obtenido con la matriz de COI. De nuevo 

las especies Macaronésicas se reconocen como un grupo monofilético y éste 

recibe un bootstrap de 53. También se mantienen los cinco grandes clados dentro 

de las especies Macaronésicas: 1. todas las especies de Gran Canaria sin P.

fuerteventurensis; 2. las especies de Madera; 3. las especies de Tenerife; 4. las 

especies de las islas más occidentales; 5. P. fuerteventurensis y las especies de 
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Lanzarote y Montaña Clara. Aunque en la mayoría de los casos estas 

agrupaciones reciben un soporte alto, las relaciones entre ellas no están resueltas. 

Muy probablemente la falta de resolución a un nivel más profundo se debe en este 

caso a la saturación de las terceras posiciones del codón. 

En este caso las diferencias entre las distintas poblaciones están mejor soportadas 

presentando valores de bootstrap más elevados. Las especies que en los dos 

análisis previos aparecían como parafiléticas aquí recuperan la monofilia con la 

única excepción de P. sveni. Este caso coincide con las dos secuencias parciales 

obtenidas de estas especies (P. sveni H y P. bimbache CM2) y muy 

probablemente sea un artefacto originado por la presencia de missing data.
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Figura 25. Árbol obtenido de la matriz de 16S con el método de máxima 

verosimilitud. Los números en los nodos corresponden a los valores del 

bootstrap.
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Figura 26. Árbol obtenido de la matriz de ND1 con el método de máxima 

verosimilitud. Los números en los nodos corresponden a los valores del 

bootstrap.
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Figura 27. Árbol obtenido de la matriz de COI con el método de máxima 

verosimilitud. Los números en los nodos corresponden a los valores del 

bootstrap.
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Análisis basado en inferencia Bayesiana 

16S

El resultado del análisis de la matriz de 16S está representado en la Figura 28. 

Aunque se consideran sólo los valores de probabilidad posterior superiores al 

95%, algunos valores muy cercanos (94%) también están indicados. La topología 

del árbol es muy parecida a la del resultado del análisis de máxima verosimilitud, 

pero en este caso prácticamente la totalidad de las ramas internas carecen de 

soporte. A pesar de situar las especies macaronésicas como un grupo 

monofilético, éste no está soportado por una probabilidad posterior significativa. 

De nuevo dentro de las especies macaronésicas se diferencian dos grandes grupos 

que coinciden con los observados en los resultados de la ML, pero ninguno 

obtiene un soporte significativo. El clado que agrupa las especies de Gran Canaria 

(P. edentatus, P. ornatus, P. multidentatus, P. helenae, P. corcho, P. calcar y 

Pholcus sp. BFG) presenta una probabilidad posterior superior al 94%, que 

aunque es un valor que se acerca a los valores significativos, no es 

suficientemente alto. Dentro de este grupo sólo la agrupación de P. edentatus con 

Pholcus sp. BFG obtiene un soporte significativo. 

Dentro del otro gran clado formado por especies macaronésicas, las especies de 

Madera de nuevo se reconocen como un grupo monofilético y éste recibe un 

soporte alto. Lo mismo ocurre con las especies de Tenerife, donde a pesar de que 

las especies P. tenerifensis y P. mascaensis aparecen como parafiléticas, las 

especies de la zona de Anaga y sus cercanías (P. knoeseli y P. malpaisensis)

forman un clado con un soporte del 100%. El resto de las especies forman un 

grupo que también recibe un soporte del 100% dentro del cual se encuentran las 

de la zona da Teno (P. intricatus y P. mascaensis) y P. roquensis + P. tenerifensis

Las especies de las islas más occidentales, P. bimbache de El Hierro y P. 

gomerae y P. sveni de La Gomera, forman un grupo soportado por una 

probabilidad posterior de 100%. La especie P. sveni se presenta como parafilética. 
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Por ultimo las especies de las islas más orientales, junto con el P.

fuerteventurensis, forman un grupo monofilético con un soporte alto. 

ND1

El análisis de la matriz de ND1 sugiere la existencia de prácticamente los mismos 

clados terminales. Aquí la especie P. tenerifensis recupera la monofila y las 

especies de Gran Canaria (excepto el P. fuerteventurensis) se reconocen como un 

grupo monofilético con una probabilidad posterior de 100%. 

A pesar de las similitudes en los clados principales las relaciones entre ellos 

difieren con respecto a los resultados del análisis de la matriz de 16S. En este 

caso las especies de Madera y las islas orientales del archipiélago canario ocupan 

una posición basal, mientras que el resto de los endemismos canarios forman un 

grupo dentro del cual se separan, por un lado las especies de Gran Canaria, y por 

el otro las de Tenerife y las islas occidentales. Los cinco clados principales 

obtienen un soporte alto. El árbol obtenido del análisis del fragmento secuenciado 

de ND1 está representado en la Figura 29. 

COI

Los resultados del análisis de la matriz de COI, las especies macaronésicas 

presentan las mismas agrupaciones que las señaladas en los resultados de los 

análisis de las matrices 16S y ND1, aunque las relaciones entre ellas tampoco 

están bien resueltas. El resultado del análisis de la matriz de COI está 

representado en la Figura 30. 

De nuevo se reconocen los mismos cinco clados principales y todos ellos 

obtienen un soporte alto presentando probabilidades posteriores superiores a 99%. 

En este análisis se observa una mayor resolución dentro de los clados terminales, 

tanto a nivel específico como entre las diferentes poblaciones de la misma 

especie.
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Figura 28. Resultado del análisis con MrBayes de la matriz de 16S. Los números 

en los nodos representan los valores de la probabilidad posterior. 
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Figura 29. Resultado del análisis del fragmento de ND1 aplicando la inferencia 

Bayesiana. Los números en los nodos representan los valores de la probabilidad 

posterior.
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Figura 30. Resultado del análisis del fragmento de COI aplicando la inferencia 

Bayesiana. Los números en los nodos representan los valores de la probabilidad 

posterior.
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Máxima parsimonia 

16S

El análisis de máxima parsimonia de la matriz del fragmento de 16S, dio como 

resultado cuatro árboles más parsimoniosos con longitud 742 pasos (Ci=53; 

Ri=85). En la Figura 31 está representado el consenso estricto de estos cuatro 

árboles con los correspondientes valores de bootstrap y jackknife. En este caso las 

especies de Pholcus endémicas para Macaronesia forman un grupo monofilético 

que carece de soporte tanto de bootstrap como de jackknife. Dentro de las 

especies macaronésicas se distinguen tres grandes grupos que abarcan los cinco 

clados principales: 1) el que agrupa las especies de Madera; 2) un clado con todas 

las especies de Tenerife más las de El Hierro y La Gomera; 3) el formado por las 

especies de Gran Canaria y las islas orientales. De estos tres grandes grupos sólo 

los dos primeros reciben un soporte mayor de 50 (bootstrap y jackknife). La 

especie P. guadarfia tiene una posición basal en el tercer grupo, pero esta relación 

no esta soportada. 

Dentro del segundo grupo las especies de Tenerife se separan de las de El Hierro 

y La Gomera formando dos clados que reciben un soporte alto. También entre las 

especies de Tenerife se observa una clara segregación en tres grupos, que 

coinciden en gran medida con la teoría de la formación de la isla. 

El tercer clado se divide en dos grupos que obtienen soporte alto. Uno de ellos 

está formado por las especies de Gran Canaria sin el P. fuerteventurensis y el otro 

compuesto por P. fuerteventurensis + P. anachoreta.

Aunque los clados principales coinciden con los propuestos en los previos 

análisis, las relaciones entre ellos están resueltas de una manera diferente. Los 

resultados de los análisis de ML y IB sugieren una estrecha relación entre las 

especies de Madera y las de las islas más orientales del archipiélago canario e 

incluso la colonización de Madera desde un ancestro procedente de esta zona, 

ninguno de los árboles más parsimoniosos obtenidos aplicando ponderación 

uniforme soporta esta hipótesis. 



RESULTADOS Y DISCUSIÓN 

CAP.4-226 

Aplicando la ponderación implícita en Pee-Wee se recuperan la mayoría de las 

relaciones observadas en los resultados de ML y aproximación bayesiana. El 

único punto conflictivo en este caso es de nuevo la posición de las especies de 

Madera.  El árbol simplificado que representa el resultado de Pee-Wee (K=1-6) 

está representado en la Figura 32, sólo en el caso de K=1 se registraron 

diferencias significativas, pero éstas no fueron consideradas, ya que el uso de 

K<2 disminuye drásticamente el peso de los caracteres que presentan homoplasia.  

ND1

Como resultado del análisis del fragmento de ND1 se obtuvieron tres árboles más 

parsimoniosos con longitud de 723 pasos, Ci=51 y Ri=80. El consenso estricto de 

estos tres árboles está representado en la Figura 33. Nuevamente las especies 

macaronésicas forman un grupo monofiletico. Los cinco clados terminales son los 

mismos que en los análisis anteriores y todos reciben un soporte alto, tanto de 

bootstrap como de jackknife. Sin embargo las relaciones entre ellos están 

pobremente soportadas, tan sólo en el caso de las islas más occidentales y 

Tenerife la existencia de un ancestro común obtiene soporte. La aplicación de 

ponderación implícita en Pee-Wee (Figura 34) con valores bajos de K de nuevo 

da como resultado la perdida de la monofilia de las especies macaronésicas y los 

clados principales no presentan diferencias entre los resultados obtenidos con 

diferentes valores de K y los de la ponderación uniforme. 

COI

El análisis de la matriz de COI aplicando la ponderación uniforme en NONA dio 

como resultado cuatro árboles más parsimoniosos con una longitud de 1953 pasos 

(Ci=33; Ri=77). El árbol consenso estricto junto con los valores de soporte está 

representado en la Figura 35. Al contrario de los resultados obtenidos con los 

otros dos genes, en este caso las especies macaronesicas de Pholcus ya no 

contituyen un grupo monofiletico. Dentro de las especies macaronésicas se 

reconocen los mismos cinco grupos como en el resultado de la aplicación de 
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máxima parsimonia con ponderación uniforme sobre la matriz de 16S, pero en 

este caso las especies de Madera quedan agrupadas con P. opilionoides.

La aplicación de ponderación implícita, con una moderada o alta reducción en el 

peso de los caracteres que presentan un alto grado de homoplasia (k<3), recupera 

la monofila de las especies macaronésicas (Figura 36). Sin embargo este resultado 

no ha sido aceptado, no sólo porque se produce con unos valores de K bajos, sino 

también porque ninguno de los otros análisis contempla la estrecha relación entre 

las especies de Madera (P. dentatus y P. parvus) con las P. knoeseli y P.

malpaisensis (de Tenerife). 
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Figura 31. Consenso estricto de los 4 árboles más parsimoniosos de NONA 

(L=744; Ci=53; Ri=85) obtenidos del análisis del fragmente de 16S. Los valores 

encima de las ramas corresponden a los valores de bootstrap y los de debajo a los 

valores de jackknife.
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Figura 32. Árboles simplificados obtenidos como resultado del análisis con Pee-

Wee de la matriz de 16S. A – con valores de K=2-6; B – con valor de K=1. 
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Figura 33. Consenso estricto de los 3 árboles más parsimoniosos de NONA. 

(L=724; Ci=50; Ri=80) obtenidos del análisis del ND1. Los valores que situados 

encima de las ramas corresponden a los valores de bootstrap y los de debajo a los 

valores de jackknife.
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Figura 34. Árboles simplificados obtenidos como resultado del análisis con Pee-

Wee de la matriz de ND1. A – con valores de K=1-4; B – con valor de K=5-6. 

Los taxones del outgroup están señalados con una línea discontinua fina. 
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Figura 35. Consenso estricto de los 4 árboles más parsimoniosos de NONA. 

(L=1955; Ci=33; Ri=77) obtenidos del análisis de COI. Los valores situados 

encima de las ramas corresponden a los valores de bootstrap y los de debajo a los 

valores de jackknife.
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Figura 36. La parte del árbol que difiere en los resultados de Pee-Wee con K=1-2 

con respecto al árbol de NONA y los de Pee-Wee con valor de K=3-6. 

4.2.3.4.2. Análisis conjunto de los dos genes 

proteicos 

Con el fin de comprobar hasta qué punto la combinación de la información de los 

dos genes codificando proteínas utilizados en este estudio, COI y ND1, puede 

incrementar la resolución en los resultados estos fueron analizados 

conjuntamente. Para esto se creó una matriz llamada ND1COI en la cual se trató 

de minimizar el efecto de missing data incluyendo sólo los taxones de los cuales 

fueron secuenciados los dos fragmentos (la única excepción fue O. justoi).
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En la Figura 37 está representado el resultado de los análisis utilizando como base 

el árbol obtenido con el método de máxima verosimilitud. 

Las diferencias en los resultados obtenidos de los distintos análisis son mínimas. 

En todos ellos las especies macaronésicas constituyen un grupo monofilético con 

alto soporte. 

Independientemente del análisis aplicado se diferencian los mismos cinco clados 

principales que en los resultados de los tres fragmentos por separado. En este caso 

todos ellos reciben un soporte alto según todos los criterios utilizados. También 

las relaciones entre estos grupos se resuelven prácticamente de la misma manera 

en los diferentes análisis, aunque sólo las especies de El Hierro + La Gomera con 

las de Tenerife obtienen un soporte alto. 
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Figura 37. Árbol obtenido del análisis de máxima verosimilitud de la matriz 

ND1COI. La diferencia con el análisis de máxima parsimonia está representada 

por el pequeño árbol a la derecha. Los triángulos se corresponden con valores de 

bootstrap (ML) mayores de 70; los cuadrados representan probabilidades 

posteriores superiores al 96%; con rombos están señalados los bootstrap mayores 

de 70 en MP; las estrellas son los jackknife más de 70 (MP). 
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4.2.3.4.3. Análisis conjunto de los tres genes 

secuenciados 

Una vez evaluada la información filogenética de cada uno de los genes por 

separado y la del análisis conjunto de los dos genes proteicos, se construyó una 

única matriz con los tres fragmentos secuenciados. La legitimidad de esta 

aproximación está avalada por el resultado del test de incongruencia aplicado a 

las tres particiones de la matriz. Para minimizar el efecto negativo de la presencia 

de missing data varios taxones incompletos fueron excluidos. La elección de los 

taxones a excluir se realizó mediante una serie de análisis preliminares en los 

cuales se detectaron todos los casos problemáticos. 

La sensibilidad observada por la presencia de missing data en cada uno de los 

métodos utilizados para inferir las relaciones filogenéticas fue distinta. Por esta 

razón en los análisis de parsimonia se utilizaron 61 taxones, mientras que en los 

casos de máxima verosimilitud y de inferencia bayesiana su número fue reducido 

a 54. 

ML e inferencia Bayesiana 

En la Figura 38 está representado el árbol obtenido del análisis bayesiano, que es 

identico al obtenido con Máxima Verosimilitud. En ambas aproximaciones las 

especies macaronésicas de Pholcus aparecen como un grupo monofilético con un 

alto valor de soporte. Aunque la monofila de las especies endémicas en esta zona 

biogeográfica está bien soportada, las relaciones entre los cinco clados principales 

nuevamente quedan sin resolver. El resultado del análisis sugiere la existencia de 

dos grandes clados - el primero está formado por las especies de Tenerife, La 

Gomera y El Hierro y el segundo por el resto de las especies: Madera y las otras 

islas del archipiélago canario. De estos sólo el primero obtiene un soporte 

suficiente, mientras que el segundo no está soportado por ninguno de los criterios 

utilizados. A diferencia de la poca resolución que se observa en este nivel, las 

ramas en los clados terminales formados por grupos de especies cercanas o 
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diferentes poblaciones de la misma especie, reciben un soporte muy alto. Aquí de 

nuevo podemos definir los cinco clados principales que ya se han comentado 

anteriormente: 1) el de las especies de Gran Canaria excluyendo P.

fuerteventurensis; 2) el de las islas orientales; 3) el de las especies de Tenerife; 4) 

el de las especies de La Gomera y El Hierro; 5) el de las especies de Madera. 

Algunos de estos grupos principales están compuestos por clados más pequeños 

que en la mayoría de los casos están bien soportados. De esta forma dentro del 

grupo de las especies de Tenerife se diferencian tres grupos bien diferenciados. El 

primero está compuesto por las especies de la zona de Anaga y sus alrededores 

(P. knoeseli y P. malpaisensis); el segundo está formado por las dos especies 

endémicas de la zona de Teno (P. intricatus y P. mascaensis); el tercero agrupa 

las especies del centro y el sur de la isla (P. roquensis y P. tenerifensis). Dentro 

del clado formado por las especies de Gran Canaria también se distinguen dos 

grupos bien definidos – uno está formado por P. edentatus y la nueva especie del 

Barranco de Fataga, y el segundo por el resto de las especies. 

MP

El análisis de máxima parsimonia en NONA dio como resultado 7 árboles más 

parsimoniosos (L=2635; Ci=56; Ri=88). El consenso estricto entre ellos junto con 

los valores de bootstrap y jackknife están reprensados en la Figura 39. Todas las 

especies macaronésicas de Pholcus forman un grupo monofilético dentro del cual 

se diferencian cinco clados principales. Este resultado es muy similar al obtenido 

con los otros dos métodos, y la única diferencia importante que se observa se 

refiere a la posición del clado formado por las especies de Madera. En todos los 

árboles estas especies se sitúan como un grupo hermano de las especies de 

Tenerife y las islas occidentales, aunque esta agrupación presenta un soporte bajo 

únicamente por jackknife. En el análisis bayesiano y el de máxima verosimilitud 

el clado de Madera aparecía como como grupo hermano de las especies del clado 

de las islas orientales aunque no estaba soportado en ninguno de los dos casos. 



RESULTADOS Y DISCUSIÓN 

CAP.4-238 

La otra diferencia radica a la posición de P. guadarfia que forma una politomia 

con las especies de las islas orientales y Gran Canaria. El resto de los grupos que 

se distinguen coinciden por completo con los resultados obtenidos con los otros 

dos métodos. 

La aplicación de ponderación implícita en Pee-Wee con K=2-6 da como resultado 

un número menor de árboles más parsimoniosos (entre 1 y 3). En cada uno de 

ellos la posición de las especies de Madera es idéntica a la observada en los 

resultados de ML y análisis bayesiano. Cuando el valor de K es 1 P. guadarfia se 

sitúa en la base del clado formado por las especies de Madera, Gran Canaria y las 

islas orientales. Como ya se ha comentado anteriormente, el uso de K<2 es poco 

aconsejable, y teniendo en cuenta que el resto de los resultados no coinciden con 

la topología propuesta por Pee-Wee con K=1 estos no fueron considerados. 

Es interesante notar que en el análisis de los dos genes proteicos la posición de las 

especies de Madera también se presentaba como un punto conflictivo en los 

resultados de máxima parsimonia y los métodos basados en verosimilitud. Muy 

probablemente esto es resultado de la homoplasia de algunos de los caracteres, ya 

que la aplicación de ponderación implícita resuelve este conflicto a favor de la 

topología obtenida con máxima verosimilitud e inferencia bayesiana. Obviamente 

se ha de tener en cuenta que en estas matrices no están presentes tres de las 

especies macaronésicas que no fueron secuenciadas. Su ausencia del análisis 

podría afectar la precisión de los resultados y la estabilidad de algunos de los 

clados. Además algunos de los caracteres que ahora resultan no informativos 

podrían serlo si se añaden estas tres especies. 
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Figura 38. Resultado del análisis conjunto de los tres genes secuenciados 

aplicando máxima verosimilitud y el método bayesiano. Los asteriscos debajo de 

las ramas señalan los bootstrap superiores a 70 y los triángulos las probabilidades 

posteriores superiores al 96%. 
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Figura 39. Consenso estricto de 7 árboles más parsimoniosos de NONA. 

(L=2725; Ci=55; Ri=87) obtenidos del análisis de los tres genes conjuntamente. 

Los valores situados encima de las ramas corresponden a los valores de bootstrap

y los de abajo a los valores de jackknife.
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4.2.3.5. Discusión 

Todos los análisis demuestran la monofila de las especies macaronésicas y las 

estrechas relaciones entre las especies canarias y las de Madera (el caso de 

parsimonia con ponderación uniforme, aplicada a la matriz de COI, es la única 

excepción). 

Los análisis de todas las matrices independientemente del método utilizado 

reconocen los siguientes cinco clados monofiléticos dentro de las especies 

macaronésicas. 

1. Todas las especies de Gran Canaria sin P. fuerteventurensis (P. edentatus

+ P. ornatus + P. helenae + P. multidentatus + P. corcho + P. calcar + 

ornBFG) – clado “ornatus”.

2. El clado de las islas más orientales (Fuerteventura y Lanzarote) que 

agrupa las especies P. fuerteventurensis + P. anachoreta + P. guadarfia.

Aunque en los resultados de máxima parsimonia P. guadarfia ocupa una 

posición basal con respecto al clado formado por Gran Canaria + Islas 

orientales – clado “fuerteventurensis”.

3. Un grupo que se compone de las especies endémicas de Tenerife dentro 

del cual las especies de la zona de Anaga y sus cercanías, P. knoeseli y P.

malpaisensis, están claramente separadas del resto de las especies, P. 

intricatus, P. mascaensis, P. roquensis y P. tenerifensis – clado 

“tenerifensis”.

4. Las especies de El Hierro y La Gomera en todos los análisis forman un 

clado en el cual P. bimbache de El Hierro siempre ocupa una posición 

basal – clado “bimbache”.
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5. El quinto grupo esta formado por las especies de Madera: P. dentatus + P. 

parvus – clado “parvus”. 

Es interesante señalar la posición de los especímenes con el código ornBFG. En 

todos los análisis aparecen como estrechamente relacionados con la especie P.

edentatus, aunque sus caracteres morfológicos (epigino y vulva) los sitúan cerca 

de la especie P. ornatus. De hecho, después del examen morfológico, estos 

especímenes fueron determinados como P. ornatus, que presenta cierta variación 

en la morfología del órgano genital femenino. Desafortunadamente a pesar del 

esfuerzo realizado por encontrar machos de la misma localidad estos no tuvieron 

éxito y los caracteres del macho permanecen todavía desconocidos. Después de 

los análisis filogenéticos basados en caracteres moleculares queda en evidencia 

que muy probablemente se trate de una nueva especies de Pholcus, endémica para 

la isla de Gran Canaria y estrechamente relacionada con P. edentatus.

En cuanto a las relaciones entre los cinco clados principales sólo el grupo 

formado por tenerifensis + bimbache obtiene un soporte alto en todos los análisis 

efectuados. La agrupación de ornatus con fuerteventurensis también presenta un 

soporte significativo y está presente en la mayoría de los resultados. El caso del 

clado parvus es bien distinto. Su relación con el resto de las especies 

macaronésicas no está resuelta. Aunque en ciertos casos una u otra agrupación 

con alguno de los otros cuatro grupos recibe soporte, a menudo las relaciones 

propuestas por los distintos análisis son incongruentes. Muy probablemente gran 

parte de los problemas para resolver las relaciones entre los cinco grupos de 

especies macaronésicas está causado por la falta de información molecular para P.

baldiosensis, P. corniger y Pholcus vachoni de Agadir. Basándose en estas 

consideraciones, dentro de las especies canarias podemos definir dos grandes 

grupos – el occidental formado por los clados tenerifensis y bimbache, y el 

oriental compuesto por ornatus y fuerteventurensis. Las especies de Madera 

probablemente provienen de un ancestro procedente del archipiélago canario, 

pero con la información disponible no se puede determinar con exactitud su lugar 

de origen. Esto no es un hecho aislado en el orden Araneae, ya que en caso del 
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género Dysdera también se observa la misma relación entre especies canarias y 

las de Madera (Arrendó et al., 2001). 

En algunos casos las especies de los clados principales se segregan en grupos más 

pequeños, cuyos miembros habitan zonas geográficas limitadas dentro de una 

isla. De este modo en el clado ornatus se diferencian dos grupos – uno de P. 

edentatus con los haplotipos Pholcus sp. BFGC, y el otro del resto de las 

especies. En el clado tenerifensis en todos los análisis realizados se reconocen tres 

grupos monofiléticos de especies: P. knoeseli y P. malpaisensis de Anaga; P.

intricatus y P. mascaensis de Teno; y P. roquensis y P. tenerifensis de la zona 

central de la isla. Dos de estos grupos coinciden con las dos partes mas antiguas 

de la isla, Anaga y Teno, que antes de la formación de las Cañadas y del Teide 

formaban islas independientes. 

Otro caso interesante es el de las especies que aparecen como parafiléticas en 

algunos de los análisis. Estas son P. gomerae, P. bimbache y P. tenerifensis. Muy 

probablemente la parafilia de P. bimbache es un artefacto debido a la gran 

diferencia en la longitud del fragmento de 16S secuenciado en los dos haplotipos. 

Por lo tanto las únicas situaciones donde realmente existe parafilia son los de P. 

gomerae en relación con P. sveni y de P. tenerifensis en relación con P.

roquensis. Varios procesos pueden causar una parafilia a nivel molecular en una 

especie con respecto a otra, como la hibridación, la existencia de polimorfismos 

ancestrales o una especiación peripátrica. Aunque en los dos casos las especies 

implicadas no están aisladas geográficamente, existe una separación ecológica 

que es más acusada en el caso de P. sveni y P. gomerae. P. sveni habita las zonas 

bajas y más áridas de sur de La Gomera mientras el P. gomerae se encuentra en la 

parte alta de la isla, mucho más húmeda y cubierta de laurisilva. P. roquensis se 

conoce sólo de la cueva de los Roques, sitiada a una altura superior a 2200m y P.

tenerifensis tiene su distribución limitada al barranco del Infierno. Considerando 

la existencia de separación ecológica y teniendo en cuenta los bajos valores de 

divergencia genética entre estas especies, muy probablemente la parafilia 

observada es resultado de la retención de polimorfismos ancestrales. 
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Efectos de la saturación 

El uso de posiciones saturadas está bastante discutido y según algunos autores 

(Meyer, 1994; Swofford et al., 1996) han de ser excluidas completamente del 

análisis o utilizadas con una ponderación fuertemente rebajada. Varios estudios 

posteriores han demostrado que esta estrategia puede ser poco aconsejable, ya que 

no todas las terceras posiciones están saturadas, con lo cual si las eliminamos del 

análisis perdemos la información existente en las posiciones no saturadas. (Yoder 

et al., 1996; Björklund, 1999; Källersjö et al., 1999; Yang, 1988). 

La evidencia de cierta saturación en los dos genes proteicos utilizados en este 

estudio planteaba la pregunta sobre su trato en los análisis. Para valorar su efecto 

sobre los resultados se han utilizado dos aproximaciones diferentes. En primer 

lugar se eliminaron todas las terceras posiciones del codon y el resto de los datos 

fueron analizados con ML y MP. En ambos casos la exclusión de la tercera 

posición causaba una drástica perdida de resolución en los nodos terminales y 

subterminales. Evidentemente no todas las terceras posiciones están saturadas, 

mientras que algunas de las primeras también podrían presentar saturación. Con 

el fin de diferenciar las posiciones saturadas independientemente de su posición 

en el codon, se utilizó el programa TREE-PUZZLE v 5.2 (Schmidt et al., 2002) 

para separar todas las posiciones en ocho categorías según su grado de saturación. 

Las posiciones que se correspondían con las categorías siete y ocho fueron 

excluidas de la matriz. A continuación los datos se analizaron con ML y MP. De 

nuevo se observó una disminución en la resolución en los nodos terminales y 

subterminales, aunque en menor medida que en los resultados de la simple 

eliminación de las terceras posiciones. Estos resultados demuestran claramente 

que aunque aparecen indicios de saturación en algunas posiciones, estos no 

afectan negativamente los resultados. Es más, la señal filogenética 

correspondiente a las terceras posiciones es muy importante y por lo tanto, en 

todos los análisis fueron incluidas todas las posiciones de los fragmentos 

secuenciados. 
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4.2.4. Análisis combinado 

El disponer de diferentes tipos de información para la reconstrucción filogenética 

de un grupo determinado plantea, comúnmente, preguntas sobre la manera más 

adecuada de analizarlas y de valorar los resultados obtenidos. El problema se 

origina por la existencia de distintos tipos de caracteres: morfológicos, 

moleculares, etológicos, embrionarios, etc. Aunque todos procedan de los mismos 

organismos, los resultados obtenidos de diferentes tipos de caracteres a menudo 

resultan en filogenias con topologías discrepantes (Rodrigo et al., 1993). 

Algunos autores (Kluge, 1989) proponen el análisis conjunto de todos los 

caracteres en una única matriz que contenga toda la información disponible. Este 

método se conoce como “evidencia total” o “congruencia de los caracteres” y los 

cladogramas que se obtienen son el resultado de la interacción de todos los 

caracteres disponibles. Nixon y Carpenter (1996a), partiendo de la premisa de que 

en cualquier estudio filogenético siempre se utiliza toda la información disponible 

(evidencia total), proponen cambiar su denominación por la de “análisis

combinado”.

Otros investigadores (Miyamoto & Fitch, 1995) defienden el análisis 

independiente de los distintos caracteres y la posterior construcción de un árbol 

de consenso entre los distintos cladogramas obtenidos. Este método es conocido 

como el de “análisis por particiones” o el de “congruencia taxonómica”.

Es importante tener en cuenta que estas dos formas de tratar los datos parten de 

unas premisas básicas muy diferentes. El análisis por particiones supone que hay 

varios tipos de información totalmente independientes entre sí, en su forma y en 

su utilidad para la reconstrucción de las relaciones filogenéticas de los 

organismos. El análisis simultáneo supone que lo más importante en un estudio 

filogenético es la maximización de toda la información disponible y aplica unos 

tests de homología muy restrictivos. Como en nuestro caso se trata de construir 
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un cladograma que nos permitirá inferir los procesos evolutivos del género 

Pholcus en las Islas Canarias, creemos que el análisis simultáneo es el más 

apropiado.

4.2.4.1. Construcción de la matriz combinada 

La matriz combinada de caracteres moleculares y morfológicos se construyó 

siguiendo el mismo procedimiento utilizado en la construcción de las matrices 

combinadas de caracteres moleculares discutido previamente. En los casos donde 

se disponen de varios haplotipos de la misma especie, para cada uno de ellos se 

añadieron los caracteres morfológicos correspondientes de la especie a la que 

pertenecen. Con el fin de minimizar el efecto negativo de los taxones incompletos 

su número fue reducido al mínimo. A pesar de esto varias especies de las cuales 

no se consiguieron caracteres moleculares o alguno de los dos sexos era 

desconocido, fueron incluidas en la matriz final. 

Todos los taxones de los cuales se disponía de información molecular se 

señalaron con el mismo código. Las tres especies que estaban codificadas solo 

para los caracteres morfológicos se codificaron de la siguiente manera: 

Pholcus corniger corniger

Pholcus baldiosensis baldio

Pholcus vachoni mewspmar 
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4.2.4.2. Test de incongruencia entre los caracteres 

morfológicos y moleculares 

El test de incongruencia de las cuatro particiones dio como resultado p<0.01 

indicando una incongruencia significativa. Ya que la congruencia entre las tres 

particiones con datos moleculares fue establecida en el transcurso de sus análisis, 

tal y como se explica en los puntos anteriores, obviamente el problema fue 

originado por la matriz morfológica. Con el fin de esclarecer en cual de las tres 

matrices moleculares residía el problema se efectuaron tres tests más, 

comparando la congruencia de la matriz morfológica con cada una de las otras 

tres particiones. En todos los tests los taxones incompletos fueron totalmente 

eliminados. 

En los tres casos el ILD encontró una incongruencia significativa entre las 

particiones comparadas. A pesar de estos resultados, los árboles obtenidos de los 

análisis por separado de las cuatro particiones no presentaban incongruencias en 

los clados principales, sino en la posición de algunos taxones dentro de ellos. Las 

únicas diferencias importantes se observaban en la topología del grupo formado 

por los clados tenerifensis y bimbache (clado occidental). En los resultados del 

análisis morfológico las especies endémicas de Tenerife, El Hierro y La Gomera 

forman un grupo monofilético dentro del cual no se reconocen los clados 

tenerifensis y bimbache como grupos monofiléticos. Aunque el clado formado 

por todas las especies de las islas occidentales obtenía un soporte alto, ninguno de 

los nodos internos presentaba jackknife o bootstrap superior a 50. Es más, 

forzando una topología igual a la obtenida con los análisis moleculares se 

producía un aumento relativamente pequeño en la longitud del árbol. 

A peasar de la incongruencia obtenida en los análisis ILD, hemos realizado el 

análisis simultáneo. Señalaremos tambien que varios autores han criticado la 

utilidad del ILD test como una medida de la congruencia entre distintas 
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particiones (Yoder et al., 2001; Darlu & Lecointre, 2002; Dowton & Austin, 

2002).

4.2.4.3. Resultados 

El análisis de máxima parsimonia aplicando ponderación uniforme encontró 18 

árboles más parsimoniosos (L=3244; Ci=49; Ri=89). En todos ellos las especies 

macaronésicas de Pholcus forman un grupo monofilético. En la Figura 40 esta 

representado el consenso estricto de estos 18 árboles junto con los valores de 

bootstrap y jackknife. Los clados que se reconocen coinciden en gran medida con 

los resultados de los análisis de las matrices moleculares y morfológica por 

separado. En este análisis el clado occidental y el de Madera de nuevo aparecen 

como grupos hermanos. Dentro del grupo occidental se distinguen los mismos 

dos clados principales que en los análisis moleculares: - tenerifensis y bimbache.

La situación con el clado oriental es bien distinta. Aunque se reconoce su 

existencia, las relaciones entre gran parte de las especies que incluye no están 

resueltas y forman una politomia que incluye a P. fuerteventurensis, P.

anachoreta, Pholcus vachoni. El único clado que coincide con los resultados 

obtenidos en análisis anteriores y está soportado con valores altos de bootstrap y 

jackknife, es el clado ornatus. Muy probablemente esta situación está relacionada 

con la existencia de una gran cantidad de missing data en la matriz para P.

vachoni de Marruecos. Esto podría ocasionar un comportamiento de este taxón 

conocido como el efecto “joker” (Nixon & Wheeler, 1992) y provocar un 

aumento de los árboles más parsimoniosos encontrados en el análisis. De este 

modo el clado formado por las especies de P. fuerteventurensis y P. anachoreta,

que aparecía en el resto de los análisis, forma parte de una politomía que incluye a 

P. vachoni de Marruecos y al clado ornatus de Gran Canaria. 
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Se ha de señalar que de los 18 árboles más parsimoniosos 14 son debidos a los 

diferentes haplotipos de P. ornatus y solo 4 debidos a la politomia del clado  

Una manera más objetiva de decidir cual de estas topologías se va a preferir para 

inferir los procesos de colonización y radiación del género Pholcus en las Islas 

Canarias es la aplicaron de análisis adicionales cambiando algunos paraméntelos. 

En este sentido una buena aproximación es el uso de análisis que tratan de dar 

distinto peso a los caracteres como es el caso de implied weighting Pee-Wee. El 

análisis de la matriz conjunta aplicando ponderación implícita en Pee-Wee con 

K=1-6 proporciona cinco árboles idénticos en todos análisis y para cada valor de 

la constante de concavidad aplicada. En todos ellos la única diferencia con 

respecto a los resultados de NONA es la posición de la especie P. vachoni de

Agadir y las relaciones entre las especies de Lanzarote y Fuerteventura. Todos los 

resultados de Pee-Wee evidencian la existencia del clado P. fuerteventurensis + 

P. anachoreta + P. vachoni. En la Figura 42 está representada la parte del árbol 

que difiere con respecto al consenso de los árboles obtenidos con ponderación 

uniforme en NONA. 
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Figura 40. Consenso estricto de los 18 árboles obtenidos con NONA analizando 

la matriz conjunta. (L=3373; Ci=43; Ri=80). 
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Figura 41. Topología preferida para el clado oriental. 

Figura 42. Topología alternativa del clado oriental obtenida aplicando 

ponderación implícita en Pee-Wee con K=1-6. 
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4.2.4.4. Discusión 

Efecto de la presencia de missing data

Un problema común en estudios cladísticos es la existencia de “missing data” o 

datos que faltan en la matriz analizada. Esta definición hace referencia a los casos 

cuando es imposible la codificación del estado de un carácter determinado. El 

problema de missing data esta considerado como el mayor inconveniente para la 

reconstrucción de la filogenia de organismos conocidos solo por fósiles 

(Donoghue et al., 1989; Huelsenbeck, 1991; Anderson, 2001) y en los casos 

cuando se combinan datos muy diferentes (Wiens & Reeder, 1995; Sanderson et 

al., 1998). 

Podemos encontrarnos con la presencia de “missing data” cuando: 1. El carácter 

normalmente esta presente en el organismo estudiado, pero por alguna razón esta 

parte esta perdida (rota o ausente en fósiles) o si se trata de una secuencia 

nucleotídica o proteica no esta disponible. 2. En el segundo caso se trata de 

caracteres que simplemente son no aplicables, ya que dependen de otros 

caracteres que no están presentes. En ambos casos estos caracteres están 

codificados en las matrices de datos con el símbolo “?” o “n“. 

Aunque el mecanismo de los posibles efectos negativos del missing data todavía 

no están muy bien conocidos, en numerosos estudios se ha demostrado que la 

presencia de taxones con un gran número de caracteres sin codificar, produce un 

aumento de los árboles más parsimoniosos y un consenso con menor resolución 

(Gauthier, 1986; Novacek, 1992b; Wilkinson & Benton, 1995; Gao & Norell, 

1998). Lo más probable es que esto esté causado por la incierta posición de los 

taxones incompletos (Huelsenbeck, 1991; Nixon & Wheeler, 1992; Wilkinson, 

1995).

Se han propuesto varias estrategias para decidir si podemos incluir un taxón 

incompleto en función de la cantidad de caracteres no codificados (Rowe, 1988; 
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Grande & Bemis, 1998; Ebach & Ahyong, 2001) de ellas las dos más acceptadas 

son:

1.- El problema de los taxones incompletos se debe únicamente a que sus 

caracteres no están codificados en su totalidad. 

2.- Sin embargo, varios autores (Gauthier et al., 1988; Donoghue et al., 1989; 

Novacek, 1992b; Wilkinson, 1995; Anderson, 2001; Kearney, 2002) demuestran 

que esto no es necesariamente cierto y que el verdadero problema reside en el 

muestreo de un número de caracteres demasiado reducido, y esto puede resolverse 

añadiendo más caracteres a la matriz, independientemente de la cantidad de 

missing data presentes. Wiens (2003) evalúa estas dos hipótesis y confirma que el 

origen del problema está en la inclusión de pocos caracteres y no en los datos que 

faltan. 

Tendiendo en cuenta todas estas consideraciones, se ha tomado la decisión de 

minimizar el número de taxones no macaronésicos con un número elevado de 

missing data, aunque que ésta no es necesariamente la mejor solución (Wiens, 

2003).

Selección y justificación del cladograma escogido 

El conjunto de matrices definidas en todos los análisis dan como resultado una 

serie de topologías que coinciden en la mayoría de los grupos resultantes. Aun 

así, para poder optimizar los caracteres morfológicos y la información 

biogeográfica, con el objetivo de esclarecer las pautas de colonización y radiación 

del género Pholcus en el archipiélago canario, se ha de optar por un árbol 

concreto o al menos un grupo muy reducido de topologías. Basándose en los 

resultados obtenidos en los numerosos análisis efectuados, tanto con la matriz 

conjunta como con las particiones, la elección del cladograma preferido no es una 

difícil decisión, ya que en la mayoría de los casos se reconocen topologías 

prácticamente idénticas. 
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Considerando que los resultados del análisis de la matriz combinada se basan en 

un número de caracteres más elevado, se ha adoptado por la topología propuesta 

por el análisis combinado. El cladograma escogido como la mejor representación 

de las relaciones filogenéticas de las especies del género Pholcus en las Islas 

Canarias y el resto de Macaroensia este representado en Figura 43. 

Para resolver las relaciones entre las especies en el clado oriental y en concreto 

entre las especies de Lanzarote, Fuerteventura y P. vachoni se escogió la 

topología representada en la Figura 41. Esta topología es una de los cuatro 

obtenidas con parsimonia uniforme y es la única que es congruente con los 

resultados del análisis de parsimonia con ponderación implícita. Además, es 

completamente congruente con los resultados obtenidos con los resultados de los 

análisis moleculares y morfológicos. 

Es importante destacar que este estudio es solo una aproximación a la 

problemática evolutiva que presenta el género Pholcus en las Islas Canarias y en 

el resto de Macaronesia. Todos los resultados presentados aquí están sujetos a 

futuras revisiones y a la inclusión de nuevos datos. 

En la Tabla 10 están representados todos los clados que se proponen para agrupar 

las especies de Pholcus endémicas de las Islas Canarias. 
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Figura 43. Árbol escogido como hipótesis de las relaciones filogenéticas de las 

especies endémicas de Pholcus en las Islas Canarias y en el resto de Macaronesia. 
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Nombre del clado Número de especies 

Clado corniger 2

P. corniger T 
P. baldiosensis T

Clado oriental 11
Clado guadarfia
P. guadarfia L

1

Clado fuerteventurensis
P. fuerteventurensis F
P. anachoreta L (Montaña Clara) 
(Pholcus vachoni) Moroco

2 (3) 

Clado edentatus
P. edentatus GC
Pholcus n. sp. Barranco de Fatiga GC

2

Clado ornatus
P. ornatus GC, T, G, P, H 
P. multidentatus GC
P. helenae GC
P. calcar GC
P. corcho GC

5

Clado occidental 9
Clado tenerifensis
P. tenerifensis T
P. roquensis T
P. knoeseli T
P. malpaisensis T
P. intricatus T
P. mascaensis T

6

Clado bimbache
P. bimbache H
P. sveni G
P. gomerae G

3

Tabla 10. Clados propuestos en el presente estudio para agrupar las especies 

endémicas de Pholcus de las Islas Canarias. En paréntesis se señala la posición 

más probable de la nueva especie de Pholcus descubierta en Marruecos. F – 

Fuerteventura; L – Lanzarote; GC – Gran Canaria; T – Tenerife; G – La Gomera; 

P – La Palma; H – El Hierro. 
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4.2.5. Colonización y radiación 

4.2.5.1. Consideraciones generales 

Hay tres modelos principales que intentan explicar las pautas de formación de la 

diversidad específica en islas oceánicas en relación con su aislamiento. El primer 

modelo trata acerca de las islas que se sitúan cerca del continente, normalmente 

en éstas se forman meta-poblaciones de especies procedentes del continente más 

cercano. En este caso los eventos de colonización son frecuentes y no se observa 

un aislamiento efectivo entre las poblaciones. El segundo modelo es para las islas 

que presentan un aislamiento intermedio, las colonizaciones continentales son 

menos frecuentes y permiten la especiación local, pero no facilitan eventos de 

radiación adaptativa, ya que la tasa de inmigración es mayor que la de especiación 

local. El tercer y último escenario es el que se observa en las islas que presentan 

un grado de aislamiento alto. En estos casos las colonizaciones son poco 

frecuentes y en muchos casos se generan procesos de radiaciones específicas. Un 

ejemplo de radiación adaptativa espectacular en las Islas Canarias es el caso del 

género Dysdera (Arnedo et al., 2001; Arnedo & Ribera, 1999). 

Por otro lado hay dos tipos principales de especiación dentro del mismo 

archipiélago. El primero es el proceso de formación de nuevas especies 

geográficamente separadas (especiación alopátrica), derivadas de eventos de 

colonización interinsular, o de la colonización de una parte de la isla desde otra 

zona geográficamente separada. La otra posibilidad está más relacionada con la 

diversificación dentro de la misma isla, o en la misma zona geográfica, que da 

lugar a especies cuyas distribuciones se solapan (especiación simpátrica). 

Además, en nuestro caso nos encontramos con especies cavernícolas que pueden 

haberse generado mediante un proceso de especiación parapátrica. 

El principal objetivo de este capítulo es determinar el número de colonizaciones 

acaecidas por los ancestros continentales del género Pholcus en el archipiélago 
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canario, las vías interinsulares de colonización y determinar que tipo de procesos 

de especiación ha jugado un papel preponderante en proceso de diversificación 

del género Pholcus en el archipiélago. 

4.2.5.2. Resultados 

En la Figura 45 se representa la optimización del carácter que corresponde a la 

distribución geográfica de las diferentes especies, aplicado al cladograma 

escogido. Los resultados reconocen la existencia de un solo proceso de 

colonización del archipiélago por parte de un ancestro continental. Se confirma 

también la estrecha relación biogeográfica entre las especies de Madera y las del 

archipiélago canario. 
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Figura 45. Optimización del carácter “distribución” de las especies estudiadas. 
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Tal y como indican estos resultados, el origen de la diversificación del género en 

Canarias es la isla de Tenerife. Desde ahí, y en sucesivos eventos se colonizan 

Madera, las islas orientales y las islas más occidentales del archipiélago. La 

colonización de Madera por parte de especies procedentes de las Islas Canarias, 

ya ha sido propuesta para explicar los procesos de colonización en el género 

Dysdera (Arnedo, 1998). A diferencia de Dysdera aquí no hay ambigüedad con 

respecto a esta relación. Otra observación muy interesante es la presencia de una 

recolonización del continente procedente de la isla de Lanzarote (concretamente 

desde Montaña Clara). Éste es el primer caso en arañas donde se demuestra de 

una manera fehaciente la existencia de procesos de recolonización del noroeste de 

África por parte de especies canarias. 

Cabe señalar el reducido número de colonizaciones interinsulares que se 

observan. Una colonización desde Tenerife a Madera; otra desde Tenerife a 

Lanzarote seguida de cuatro eventos de colonización desde Lanzarote a África, 

Montaña Clara, Fuerteventura y Gran Canaria. Por ultimo, un evento de 

colonización desde Tenerife a las islas más occidentales, seguido de la posterior 

colonización de La Gomera desde El Hierro. Todos estos procesos de 

colonización suponen la aparición de nuevas especies, no habiendo casos de 

especies compartidas excepto P. ornatos y P. fuerteventurensis ambas con ciertas 

tendencias antropófilas. Prácticamente en todos los casos los eventos de 

colonización están seguidos de una diversificación local y solo en el caso de El 

Hierro, las islas orientales y el enclave macaronésico en África no se han 

detectado radiaciones específicas locales, aunque en el caso de El Hierro también 

son posibles otros escenarios (véase más adelante). 

Sólo en el caso de P. ornatus se detectan múltiples colonizaciones de una isla a 

otra por parte de una especie, pero como ya se ha comentado anteriormente, P.

ornatus manifiesta marcadas tendencias antropófilas y su distribución es, en gran 

medida, el resultado de la actividad humana. Esto viene apoyado por las mínimas 

o nulas distancias genéticas obtenidas entre ejemplares de esta especie presentes 
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en islas diferentes, lo que pone en evidencia que, muy posiblemente, su dispersión 

ha sido muy reciente. 

En la Figura 46 se representan los distintos fenómenos de colonización y 

diversificación local inferidos en este estudio. 

Figura 46. Representación gráfica de los eventos de colonización y radiación 

inferidos. Con rojo están señalados los eventos de colonización que dan lugar a 

radiaciones específicas. Las flechas de color marrón indican la dispersión de la 

especie antropófila P. ornatus. Las flechas negras con líneas discontinuas indican 

posible ruta de colonización de las islas El Hierro y La Gomera. 

Otro aspecto importante a considerar fue la posibilidad de estimar los tiempos de 

divergencia entre las distintas especies para poner un marco temporal a los 

eventos de colonización y especiación detectados. Para ello es necesario 

asegurarse de que las secuencias utilizadas poseen tasas de cambio comparables y 

acumulan cambios de una manera constante, y después calibrar la velocidad de 

acumulación de cambios con una referencia temporal (un evento geológico, 

información del registro fósil etc.). De esta manera, basándose en la cantidad de 

cambios acumulados y la calibración aplicada al reloj molecular, se puede 

construir un árbol ultramétrico que nos permita estimar los tiempos de 

divergencias de los nodos. Con el fin de comprobar si las secuencias de 16S y 

COI han evolucionado bajo la premisa de un reloj molecular, se empleó el LRT 

(likelihood ratio test) en el programa PAUP*v4.0b10 (Swofford, 1998). La 

presencia del reloj molecular fue aceptada aplicando un intervalo de confidencia 

de 1%. 
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Una vez demostrada la presencia del reloj molecular debemos estimar su 

calibración. Éste es un punto de importancia crucial, ya que una calibración 

incorrecta causaría una estimación errónea de los tiempos de divergencia. 

A partir de los trabajos de DeSalle et al. (1987) y Brower (1994) realizados en 

artrópodos, en los cuales estiman una media entre el 2% y el 2.3% de divergencia 

del ADN mitocondrial por 1Ma, numerosos autores han utilizado esta relación 

para valorar el tiempo de divergencia entre distintos clados a partir de las 

divergencias genéticas obtenidas en especies de arañas (Arnedo, 1998; Gillespie, 

1999; Hedin, 2001). 

Aunque esta aproximación no esté calibrada, la edad estimada puede considerarse 

como una “buena” aproximación cuando faltan puntos de referencia que nos 

permitan calibrar el reloj molecular. Sin embargo es importante señalar que es 

siempre es preferible calibrar el reloj molecular del grupo estudiado, siempre y 

cuando existan puntos de referencia que lo permitan, para evitar posibles sesgos 

de los resultados obtenidos. Recientemente, varios autores han puesto en 

evidencia que en muchos casos la tasa de acumulación de mutaciones en el ADN 

mitocondrial varía considerablemente entre distintos grupos de organismos 

(Farias et al., 1999; Hebert et al., 2002; Martín et al., 2000; Norman & Ashley, 

2000). Además existen evidencias de que el ADN mitocondrial está afectado por 

la selección natural, lo que podría provocar una rápida fijación de las mutaciones 

y la consiguiente aceleración del reloj molecular (Malhotra & Thorpe, 1994; 

MacRae & Anderson, 1998). Por estas dos razones se ha considerado que sería 

mejor intentar una calibración del reloj molecular antes de aplicar la proporción 

mencionada anteriormente. 

Como punto de calibración se seleccionó el nodo correspondiente a la 

diversificación del clado bimbache, que coincide con la colonización El Hierro – 

La Gomera. Teniendo en cuenta que la edad estimada de El Hierro es de 1-1.1Ma 

(Carracedo, 1984a; Guillou et al. 1996), la edad máxima para este evento no 

puede ser mayor. Obviamente la aplicación de esta calibración suponía una 

colonización de La Gomera por parte de un ancestro procedente de El Hierro. 
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Aunque esto podría parecer poco ortodoxo, ya que La Gomera supera 

ampliamente la edad de El Hierro, todas las evidencias que tenemos apuntan en 

esta dirección. Ante esta situación, cualquier decisión que descartara a priori la 

aceptación de semejante calibración sería altamente subjetiva. 

En la Figura 47 está representado el cronograma con el reloj molecular calibrado 

suponiendo que la antigüedad del El Hierro es como máximo de 1Ma. 

Figura 47. Cronograma derivado del cladograma de las especies macaronésicas de 

Pholcus. La escala representa las edades estimadas en Ma (calibración con 1 Ma 

para la diversificación en El Hierro). Los haplotipos idénticos y las especies que 

no fueron secuenciadas no están representadas. Los números representan las 

edades estimadas de los clados principales en Ma. MC – Montaña Clara; F – 

Fuerteventura; GC – Gran Canaria; L – Lanzarote; G – La Gomera; H – El 

Hierro; T – Tenerife; M – Madera. 
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La comparación de las secuencias de las especies P. bimbache y P. sveni cuya 

separación corresponde con el nodo utilizado para la calibración del reloj 

molecular, da como resultado 4.5% - 4.8% de divergencia. Este valor supera más 

de dos veces los 2-2.3% observados como media en otros artrópodos. Si 

aplicáramos directamente la relación 2.3%=1Ma todas las edades del cronograma 

serían más de dos veces superiores. Esto supondría que la colonización de Madera 

desde Tenerife tuvo lugar hace más de 14Ma, lo cual es imposible, ya que la parte 

más antigua de Tenerife tiene unos 11.6Ma (Ancochea et. al., 1990). Basándose 

en este dato y a falta de otras evidencias, aceptamos, aunque con ciertas reservas, 

la calibración propuesta. 

Estos resultados indican que las primeras especies de Pholcus colonizaron las 

Islas Canarias hace más de 7Ma. Si consideramos la falta de información 

molecular para las dos especies cavernícolas P. baldiosensis y P. corniger las 

cuales ocupan una posición basal con respecto al resto de las especies 

macaronésicas, esta edad muy probablemente sea todavía mayor. 

Las islas orientales y Madera son las primeras en ser colonizadas desde Tenerife 

hace unos 6.5-7Ma. Los resultados obtenidos sugieren que aunque todas las 

especies contemporáneas de Pholcus en las islas occidentales son muy recientes, 

la colonización de estas islas ha tenido lugar hace unos 5-6Ma. 

4.2.5.3. Discusión 

La totalidad de las evidencias presentadas en este trabajo apuntan que las especies 

presentes en Macaronesia provienen de un ancestro común y muy probablemente 

son el resultado de un único fenómeno de colonización desde el continente 

africano. De todas formas este dato se ha de tratar con gran cautela ya que uno de 

los principales problemas existentes en este trabajo es la falta de grupos externos 

disponibles para ser utilizados como prueba del monofiletismo de las especies 
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canarias. En nuestros análisis solamente hemos podido incluir a P. vachoni como

representante del género presente en Marruecos (y solamente sus caracteres 

morfológicos) y la imposibilidad de conseguir P. genuiformis de Argelia, la 

segunda especie del género representada en el norte de África, hace que la 

consideración de la existencia de una sola colonización deba de tomarse con 

mucha precaución. 

Por otro lado, las especies cavernícolas de la isla de Tenerife representan el clado 

basal del resto de las especies macaronésicas, y son las responsables de este 

resultado. Ambas especies (P. corniger y P. baldiosensis) son estrictamente 

cavernícolas y no poseen grupos hermanos epigeos, pudiéndose considerar como 

especies relictas. Si realmente estas especies derivan del primer (o primeros) 

ancestro que colonizó la isla de Tenerife, hemos de aceptar que se han producido 

fenómenos de extinción que han hecho desaparecer del archipiélago las especies 

epigeas de las cuales provienen. 

Por otro lado, si sacamos del análisis ambas especies las etapas de la colonización 

del género Pholcus en las islas macaronésicas queda ambiguo, oscilando desde 1 

a 4 procesos de colonización. 

A pesar de las reservas en cuanto al número de colonizaciones desde el 

continente, las relaciones entre las especies Macaronésicas están bien resueltas. 

Cabe señalar la colonización de la isla de Madera por parte de un antepasado 

procedente de Tenerife. Una pauta de colonización muy similar ha sido propuesta 

para explicar las relaciones y la distribución de varios otros grupos en 

Macaronesia (Trusty et al., 2005; Böhle et al., 1996; Kim et al, 1996). 

Otro hecho muy importante demostrado en el transcurso de este trabajo es la 

recolonización del continente desde las islas más orientales. La posibilidad de 

eventos de recolonización ha sido barajada en estudios anteriores referentes al 

género de arañas Dysdera (Arnedo, 1998; Arnedo et al., 2001), aunque ésta es la 

primera vez que semejante fenómeno queda demostrado de una manera no 

ambigua en arañas. 
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El cálculo de las edades de divergencia entre los distintos clados evidencia la 

presencia de un proceso explosivo de especiación en los últimos 1-2Ma, proceso 

que da origen a la gran mayoría de las especies de Pholcus presentes hoy en 

Macaronesia. 

Como hemos señalado anteriormente, la existencia de dos especies cavernícolas 

en la base del árbol filogenético sugiere la existencia de una radiación específica 

más antigua y de algún fenómeno de extinción de especies epigeas de las cuales 

se originaron. La presencia de radiación o radiaciones anteriores, y posteriores 

extinciones masivas, se evidencia también por los elevados tiempos de 

divergencia que se observan entre los clados principales y el reciente origen de la 

mayoría de las especies contemporáneas. 

Por otro lado, y referente a la colonización de La Gomera por parte de ancestros 

procedentes de la isla de El Hierro, el tiempo de divergencia estimado entre la 

especie P. bimbache y las especies de Tenerife se acerca a 6Ma, edad que 

sobrepasa seis veces la edad de El Hierro. Obviamente esto descarta la posibilidad 

de que la ruta de colonización de las islas más occidentales sea Tenerife – El 

Hierro – La Gomera. Muy probablemente en un episodio antiguo se colonizó 

primero La Gomera y posteriormente El Hierro (las flechas negras en Figura 47), 

después, como resultado de eventos de extinción, estos primeros colonizadores 

desaparecieron, y en tiempos mucho más recientes La Gomera fue colonizada de 

nuevo desde El Hierro. 

En conclusión podemos decir que el escenario más probable que representa los 

procesos de colonización y especiación en las Islas Canarias y el resto de 

Macaronesia es el siguiente: 

Primero un ancestro procedente del continente coloniza la isla de Tenerife hace al 

menos 7.5Ma (la falta de información molecular para P. baldiosensis y P. 

corniger hace esta datación todavía más incierta). Esta primera colonización está 

seguida de una diversificación local y sucesivas colonizaciones, primero de 

Madera y después de Lanzarote que tienen lugar hace unos 6.5-7Ma. La 
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colonización de Madera está seguida de una diversificación local, y aquí, como en 

el archipiélago Canario, se observa un proceso de especiación acelerado y muy 

reciente.

Las especies del clado bimbache se separan del resto de las especies de Tenerife 

hace unos 5-6Ma, lo que indica que esta diversificación coincide muy 

probablemente con un paso de Tenerife a La Gomera. Por otro lado los dos 

grupos dentro del clado tenerifensis se dividen al menos 2.5Ma más tarde. 

En las islas orientales, la colonización de Montaña Calara y Gran Canaria ocurre 

poco tiempo después de la de Lanzarote (hace unos 6Ma), mientras que la de 

Fuerteventura es mucho más reciente. 

Las elevadas edades de la formación de los clados principales y la presencia de 

sólo tres especies que pertenecen a las formadas por estos procesos iniciales de 

colonización y especiación, sugieren la presencia de múltiples extinciones. De 

este modo las especies P. baldiosensis y P. corniger son las únicas representantes 

de la primera radiación de Pholcus en Macaronesia, y presentan una distribución 

relicta en la actualidad. Este hecho también podría explicar su singularidad en 

cuanto a los caracteres morfológicos que presentan, ya que las grandes 

divergencias en los órganos genitales son difícilmente atribuibles a cambios 

provocados por el modo de vida cavernícola. 

La especie P. guadarfia también representa un interés especial, ya que es la más 

antigua del clado oriental (6.5-7Ma) y presenta rasgos compartidos con el resto de 

las especies de este clado, aunque el origen de estos últimos es mucho más 

reciente (2Ma). 

Muy probablemente las radiaciones específicas recientes que hemos inferido y los 

supuestos procesos de extinción ocurridos, estén relacionados, entre otras causas, 

por los cambios climáticos producidos durante los ciclos de glaciación acaecidos 

en el Pleistoceno. Knowles (2000) demuestra que el gran número de rápidos 

cambios climáticos durante este periodo pudo provocar una especiación explosiva 

en un marco temporal muy reducido. En este caso los rangos de divergencia que 
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se observan en la gran mayoría de las especies sugieren una especiación explosiva 

durante el Pleistoceno. 

Otro dato muy llamativo es la presencia de un reloj molecular acelerado en las 

especies macaronésicas de Pholcus. Mientras que los valores medios para los 

artrópodos oscilan entre 2-2.3%, en Pholcus la tasa de cambio es el doble. 

Posibles explicaciones a este fenómeno son la existencia de selección sexual 

como principal factor para la especiación (Huber, 1999), un número reducido de 

individuos por población y los hábitos sedentarios de las especies de este género. 

Además varios autores demuestran, en diversos grupos de organismos, una 

aceleración generalizada en el reloj molecular estrechamente ligada a eventos de 

radiaciones específicas explosivas (Smith et al., 2002; Valentine et al., 1999; 

Conway, 1998). Basándose en estas consideraciones y en las evidencias presentes 

se propone una tasa de cambios de unos 4.5-4.8% por 1Ma para las especies 

macaronésicas del género Pholcus.
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5. Conclusiones 

1. – Después de su revisión taxonómica, el número de especies endémicas de 

género Pholcus en las Islas Canarias es de 21. 

2. – En el transcurso de este trabajo se han descrito 5 especies nuevas, se ha 

sinonimizado una y 16 han sido redescritas. 

3. – Los resultados de los análisis filogenéticos evidencian la existencia de un 

evento de colonización de las Islas Canarias por un ancestro continental 

seguido de una espectacular diversificación local. 

4. – Se propone la división de las especies endémicas del archipiélago canario en 

tres grupos o clados principales: el grupo corniger que incluye únicamente 

las dos especies cavernícolas P. baldiosensis y P. corniger; el grupo 

occidental que incluye las especies endémicas de Tenerife, El Hierro y La 

Gomera; y por ultimo el grupo centro-oriental que se compone de las 

especies de Fuerteventura, Lanzarote, Gran Canaria y la especie P.

vachoni de Marruecos. Dentro del grupo occidental se reconocen dos 

grandes clados – tenerifensis y bimbache. En el grupo centro-oriental se 

divide en dos clados principales, ornatus, y el clado formado por las 

especies de Fuerteventura, Montaña Clara y P. vachoni de Moroco. La 

especie P. guadarfia ocupa una posición basal con respecto al clado 

centro-oriental. 

5. – La isla de Madera ha sido colonizada por un ancestro procedente de las Islas 

Canarias que muy probablemente viene desde la isla de Tenerife. Todas 

las especies de Pholcus endémicas de Madera son resultado de una 

diversificación local, posterior a la colonización desde Tenerife. 

6. – Se demuestra la existencia de un evento de recolonización del continente 

africano por un ancestro procedente de la isla de Lanzarote. Resultado de 
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esta colonización es la especie P. vachoni. Es la primera vez, que de una 

manera no ambigua se comprueba la presencia de procesos de 

recolonización del continente Africano por parte de especies de arañas 

procedente de las Islas Canarias. 

7. – Las colonizaciones interinsulares han sido relativamente frecuentes y tienen 

una gran importancia en los procesos de especiación que han tomado parte 

en la formación de la actual diversidad de especies endémicas de Pholcus

presentes en el archipiélago. No obstante, en las islas de Tenerife, La 

Gomera y Gran Canaria, las radiaciones específicas intrainsulares han 

jugado un papel incluso más importante que las colonizaciones 

interinsulares para la diversificación de este grupo. 

8. – Se demuestra que en la isla de Madera también han tenido lugar procesos de 

radiación específica local. 

9. – La pobre representación específica del género en las islas de Fuerteventura y 

Lanzarote sugiere la existencia de importantes procesos de extinción, que 

también podrían haber afectado a la mayoría de las especies en el 

archipiélago. 

10. – Las especies cavernícolas P. corniger y P. baldiosensis son las únicas que 

conservan algunas de las características de los ancestros de las especies 

canarias. En la actualidad estas dos especies se podrían considerar como 

especies relictas. 

12. – En el caso de P. fuerteventurensis se observa una elevada divergencia 

genética entre las distintas poblaciones de esta especie que evidencia la 

existencia de una fuerte estructuración geográfica entre sus poblaciones. 

13. – En algunos grupos con una elevada divergencia genética no presentan 

apenas diferenciación morfológica, y al contrario, algunas de las especies 

con características morfológicas marcadamente diferentes manifiestan una 
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divergencia genética reducida. Esto pone de manifiesto que estas dos 

variables no están necesariamente correlacionadas. 

14. – Se ha demostrado una aceleración del reloj molecular en las especies del 

género Pholcus la cual, probablemente, esta causada por el proceso de 

especiación explosivo que ha experimentado este grupo en Macaronesia. 
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6. Otros hallazgos taxonómicos derivados de este 

trabajo

6.1. Dimitrov, D. & C. Ribera. 2005. Description of 

Ossinissa, a new pholcid genus from the Canary Islands 

(Araneae: Pholcidae). Zootaxa. 982:1-13. 

Resumen: En este artículo se describe el género Ossinissa n. gen. (Araneae, 

Pholcidae) para ubicar una especie de phólcido canaria, que hasta ahora había 

sido considerada como Spermophorides. El macho de la especie tipo, Ossinissa 

justoi (Wunderlich) n. comb., se describe por primera vez i se da una completa 

redescripción de la hembra. La creación de este nuevo género es avalada por los 

caracteres morfológicos de la hembra y del macho. También los resultados de un 

análisis cladístico de los caracteres morfológicos soportan esta decisión. 
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