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Quaternary Entomology-Summary.~ Duting the last centory and the early part of this one, fossil insects were usually considered to
be extinct species - often as a result of influence of work on mammals. With the start of Professor Russell Coope’s programme of research
in the 1950's the true picture begin to emerge: Quaternary fossil insects combine a high degree of evolutionary stability (there is almost -
no evidence of speciation or extinction) with vast changes in the distribution of the species in response te climatic fluctuations. The species
sorting took place in the late Tertiary, with the first glaciation: the species that survived the initial changes, manage to survive the whole

ternary.

In general, Quaterpary deposits are unconsolidated, and the insect fossil (mainly beetles) are not mineralised. They are biodegradable,
which means that for adequate preservation the fossil material has 10 be buried in damp anaerobic conditions. Fossils are not found in old
soil horizons,

Quaternary deposits with fossil insects are often found in isolated pockets, which makes dating the materiat difficult. Moreover, due
to the rapid rate of climatic change, & narrow layer of detritus may contain fossils representing very different faunas. The fossils are
extracted through a process of sieving, washing with warm water and detergent, and sorting either manually or with the aid of kerosene,
Fossils are preserved mousted dry (taking special care due to their fragilly) or in alcohol.

The identification of fossil material is, in principe, the same as that of modern: fragments are compared with reference material until
a match is found (keys only provide a tabulation of the comparisons to be made).

The apparent lack of significant evolutionary change, and in particular of speciation, during at least the second half of the Quaternary
is one of the most striking and surprising observations in the stuy of insects fossils, The initial basis for this view is the quality of
identification which is possible with the fossil material, often based on details of surface sculpture or even fossil genitalia, Such was the
surpzise caused by this appareat absence of evolution that the suggestion was put forward that even if the climatic fluctuations of the
Quaternary had not caused morphological evolution, they must have caused extensive physiological evolution. However, this appears not
to be the case, because most fossil assersblages make perfect sense in terms of the present ecology of the species, and the same associations -
of species occur over and over again both in time and in space.

An alternative approach to this problem is to study species with disjunct modern distributions, especially if the age of the disfunction
can be ascertained from study of fossil material, Thus, Helophorus lapponicus has disjunct populations in Iberia and Scandinavia which
have been isolated for at last 10,000 years, but are still able to interbreed successfully. Ten thousan ¥ geserations have not been enough
to produce a complete reproductive isolation. Many climatic changes during the Quaternary occurred at shorted intervals, and the
continuous displacement of populations chasing suitable climatic conditions could have had the consequence of a continuous genetic mixing
which prevented the evolutionary change. Exceptions to this general framework could be isolated small populations in caves, islands, or
mountain tops.

This view is supported by the habitual presence of exotic species in fossil deposits in England. During cold periods species now living
only in the eastern Palacarctic region (e.g. in Siberia or in the Tibetian platean) were common in Western Europe, and during the
interglacials some species now considered to be "endemics’ of the Iberian Peninsula or some Mediterranean islands were also found in
England. With only the information of the present distribution of the species is not possible to distinguish between local endemics or species
with relict, zestricted distribution, but which could have originated in very distant areas. Response to changing climates is seen to be
changing distribution - pol a determived long march’ but rather a constant tendency for any species to colonise areas which are (or
become) suitable, and to die out in upsuitable areas.

Because of its geographicat situation, the effect of the glaciations in the Iberian Peninsula was less intense than in north and central
Europe, the ice caps being restricted to the high altitudes in some mountains, The abundance of mountain ranges could alse offer altitudinal
refugia: species covld find more favourable conditions with 2 reduced horizontal displacement, favouring the persistence of local or regional
faunas and increasing the global diversity both in sumber of species and in the genetic intraspecific variability, The virtual absence of any
information on Quaternary insects from the Iberian Peninsula leaves open all the possibilities.

El pericdo Cuaternario, que incluye ¢l
Pleistoceno y el Holoceno, abarca aproximadamente
los dos dltimos millones de afios de la histonia de la

Cuaternario (ver Elias, 1994 para una relacién
detaliada), pero en ellos se tendia a considerar a los
insectos como especies extintas - seguramente como

Tierra. Es el periodo de las famosas Edades del Hielo

(aunque hubo otros periodos glaciares muy anteriores

en la escala geolégica), cuando gran parte de Europa
era tundra habitada por espectaculares mamiferos ya
extintos, como el mamut y los rinocerontes lanudos.
Aunque fodavia se estd progresando mucho en el
conocimiento de los mamiferos del Cuatermario, los
esquemas basicos de su estudio se establecieron a
principios de siglo, algo muy distinto a lo que sucede
con la entomologifa.

Durante el siglo pasado y a principios de este s¢
realizaron algunos estudios de insectos fdsiles del

resultado de la influencia de los trabajos con
mamiferos, Con el inicio del programa de
investigacién del Profesor Russell Coope en los afios
cincuenta se empezd a perfilar una imagen mds
adecuada a la realidad. Al iniciarse una revisién mds
exhavstiva de las especies descritas como [Gsiles
extintos se descubrié que muchas de ellas se
correspondian perfectamente con especies actuales. El
de Angus (1973) fue uno de los primeros trabajos en
los que se sinonimizaron especies "fosiles” con
maodernas (en este caso, cinco especies de Helophorus,
un coledptero acudtico, descritas por A. M. Lomnicki
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de depdsitos del Pleistoceno en Ucrania). La principal
conclusién de estos trabajos fue que en los insectos
fésiles del Cuaternario se combinaba un elevado grado
de estabilidad evolutiva (prdcticamente no hay
evidencia de aparicién de especies nuevas) con
enormes cambios en su distribucién, como respuesta
a las fluctvaciones climdticas.

Durante ¢l Cuaternario tampoco se produjeron
muchas extinciones de especies de insectos, a pesar de
los grandes cambios climdticos y de la defaunacidn de
amplias zonas del norte Europeo, que durante buena
parte del Pleistoceno estuvieron totalmente cubiertas
por glaciares. Las tinicas extinciones probables son las
de especies muy asociadas a mamiferos que si se
extinguieron, como algunos escarabajos copréfagos, o
una pulga encontrada en una carcasa de mamut en
Siberia (Elias, 1994). Se conocen especies extintas de
fines del terciario, al iniciarse los perfodos glaciares:
aparentemente, la seleccién se produjo con los
primeros  cambios climdticos de inicios  del
Pleistoceno, y las especies que sobrevivieron a las
primeras glaciaciones lograron también sobrevivir a
todas las restantes, hasta la actualidad (Coope, 1995).

Materiales y depositos cuaternarios

Los depdsitos sedimentarios del Cuaternario
suelen estar poco consolidados, y se componen de
turba (en su mayoria formada in situ por turberas de
la época), arcillas, arenas y gravas (a2 menudo
acumuladas por el agua), v loeses (arcillas finas
transportadas por el viento). También hay depGsitos
originados por el hielo (tanto arcillas como gravas),
pero pocas veces son fosiliferos.

Los insectos fésiles (principalmente coledpteros)
no estdn mineralizados, sino que consisien en piezas
fragmentadas y desarticuladas del excesqueleto
quitinizado. Por lo general, los lipidos de la quitina se
han degradado, y los fragmentos se¢ deforman y
resquebrajan st se dejan secar. Los fGsiles son
biodegradables, y en un ambiente hdmedo enseguida
se infectan con hongos, que pueden llegar a destruirfos
por completo. Una consecuencia de esta
susceptibilidad al ataque por hongos es que los
insectos fdsiles no se encuentran en horizontes de
suelo antignos. Para una adecuada conservacidn, es
preciso que el material {0sii se deposite en condiciones
anaercbias y hnimedas.

Muestreo

La recogida de muestras para la extraccién de los
fasiles es uno de los mayores problemas que plantea
el estudio de los insectos del Cuaternario. De entrada,
1os depésitos a menudo son pequeiios v estin aislados
- lentes orgdnicas en el seno de terrazas fluviales,
depdsitos de turba de antiguos pequefios lagos, etc.
Esto hace que la datacion del material por correlacion
estratigrdfica con otros depdsitos sea muy dificil.
Ademids, ¢l nitmo del cambio climdtico fue en
ocasiones tar répido que una muestra voluminosa de
detrito orgdnico obtenida de un modo poco cuidadoso
puede contener fGsiles que representen faunas muy
distintas. FEsto significa que el muestreo debe
controlarse estratigrdficamente, por lo habitual en

capas de 5 cm. 5i el depdsito es bdsicamente orgdnico,
una muestra de unos 5 kg. por cada 5 cm de horizonte
es en general suficiente, pero si se muestrea un loes
puede que sea necesario procesar cantidades de
material superiores a la tonelada - en aigunos trabajos
rusos se da cuenta de semejante heroicidad.

Es tentador considerar que los horizontes
organicos, sobre todo si se encuentran en depésitos de
arcilia por lo demds uniformes, representan episodios
de una mejora climdtica durante los que las
condiciones fueron mds favorables para la vida. Es
una presuncion desafortunada. Asi, a Russell Coope y
al primero de los autores, hace ya algunos afios, se les
mostré en una localidad en Holanda una banda
orgdnica en una facies de arcilla que se crefa
representaba una mejora climdtica de este tipo. Russell
muestred debidamente la capa orgdnica, pero despucs

. tomdé muestras similares de la arcilla adyacente. Los

fosiles de Ia capa orgdnica y los de la arcilla eran
idénticos - solo que en la capa orgdnica habia mufs.

Cualquier entomdlogo que desee embarcarse en la
recoleccion de material del Cuaternario debe intentar
trabajar conjuntamente con un gedlogo (o gedgrafo)
que sepa como tratar probiemas estratigrdficos, vy que,
en caso de ser necesario, pueda hacerse cargo de
tareas mds especificamente geoldgicas, como la
datacién por radiocarbono.

El método usual de extraer los fdsiles es lavar el
material recogido en un cedazo de unos 300
micrémetros de luz de malla. En muchos depésitos la
aplicacion de un chorro de agua caliente es suficiente
para disgregar y lavar la matriz de grano mds fino.
Sin embargo, hay algunas variaciones que pueden ser
ttiles, y a veces necesarias. Si el depésito tiene
arcillas calcdreas, y en especial si se espera recuperar
abddmenes intactos para extraer las genitalias, la
aplicacion de dcido acético puede disgregar el material
perturbando menos a los fésiles que el chorro de agva.
Yéndonos al otro extremo, puede gue antes de
disgregar una turba muy densa sea necesario calentarla
en agua, o incluso en carbonato sddico diluido.

Sea cual sea el método que se emplee para
disgregar y lavar la muestra, ¢l siguiente paso es

-separar los restos de insectos del material vegetal que,

inevitablemente, constituye la mayor parte del residuo
orgdnico. Para esto, el residuo orgdnico se escurre
muy suavemente en el cedazo, y se vierte en un
recipiente de pldstico. Después se le afiade parafina
(queroseno), y se remueve con la mano para mezclario
bien. Se recomienda utilizar guantes protectores. Se
decanta el excese de queroseno, y se vierte agua fria
en ¢l recipiente. Esto hace que ¢l queroseno forme una
capa en la superficie del agua, y los restos de insectos
tienden a quedar atrapados en esta capa, mientras que
el material vegetal queda sumergido (debido a la
diferente porosidad y textura de la superficie). La capa
de queroseno con el material f6sil se decanta en el
cedazo, y se lava con detergente liguido primero (sin
diluir en agua) y con agua caliente después. Los
fésiles asf recuperados se guardan en un frasco con
alcohol, en el que pueden ser almacenados. El
material sobrante puede volver a mezclarse con
queroseno, repitiendo todo el proceso para recuperar
la mayor parte de los restos de insectos (habitualmente
cada muesira se fraia de este modo tres veces).
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Algunos restos son demasiado densos para flotar (por
eiemplo las cdpsulas cefilicas de coledpteros, que
ademds pueden estar rellenas de otro tipo de restos),
y & veces se hace necesario examinar directamente el
residuo.

Hay algunas modificaciones a este procedimiento
general. Por ejemplo, si el material se disgregé con
dcido acético, afiadiendo una pequefia cantidad de
queroseno se atrapan algunos restos de insectos que
pueden ser decantados directamente, antes de lavar
todo el residuo en el cedazo. Los restos que se quiera
datar con radiocarbono no pueden lavarse con
queroseno.

Ocasionalmente puede ser necesario disgregar
algiin fragmento de turba con la mano, seleccionando
los restos de insectos con pinzas bajo wna lupa
binocular. Este método se debe emplear sdlo como
dltimo recurso, ya que se tiende a secleccionar los
fragmentos mayores y con colores mds brillantes,
sesgando los resultados.

La mayoria de restos de insectos corresponden a
coledpieros, pero hay partes de otros grupos que
también se preservan con regularidad. Asi, es
frecuente encontrar cdpsulas cefdlicas de hormigas,
larvas de tricépteros ¥ guirondmidos, algunas partes
muy esclerificadas de heterdpteros, e incluso
fragmentos de dcaros oribdtidos o del cefalotdérax de
ardcnidos (Elias, 1994).

Procesado de los fésiles

Los restos fdsiles se guardan, por lo menos
inicialmente, en alcohol absoluio, al que se afiade un
poco de glicerina si se prevé que el material pueda
secarse. Los fragmentos asi recuperados tienen un
aspecto muy similar al de los insectos frescos,
manteniendo muy bien las formas. Los colores
estructurales a menudo se ven realzados, ya que al
reemplazarse con alcohol los lipidos de Ia cuticula se
producen alteraciones en las interferencias de luz, que
son las que originan la coloracién. Asi, muchos
coledpteros gue en vivo tienen un color negro intenso
{como los Hydrobius, un género acudtico de
coledpteros hidrofilidos), pueden teper un reflgjo
opalescente que Hega a la iridiscencia. Otros tipos de
pigmentacién pueden perderse, como por ejemplo los
colores rojos o naranjas de coccinélidos o
crisomélidos.

El almacenamiento por tiempo prolongado en
alcohol causa una pérdida del color (como en ¢l
material moderno, pero todavia peor, por estar los
fésiles parcialmente desnaturalizados), de modo que
siempre es conveniente alguna forma de montaje en
seco, Anles que nada, 1as genitalias se deben separar
de los abddmenes, disecar en alcohol y moniar en
preparaciones microscdpicas con un medio acuoso (por
ejemplo D.M.H.F., dimetil hidantoin formaldehido).
A veces las disecciones son sorprendentemente féciles,
jpero en otras ocasiones, especialmente cuando hay
hifas de algtin hongo de por medio, no lo son tanto!
Siempre hay que tener presente que en ¢l material fdsil
los escleritos son, en ef mejor de los casos, apenas
mds resistentes que el tejido blando que los une.

Otros tipos de restos {6siles se pueden montar en
etiquetas de cartén, pero es necesario utilizar una

goma adhesiva mucho mds diluida que la que
habitealmente se utiliza con los insectos modernos - si
es muy espesa, al secarse puede literalmente Hegar a
desgarrara los fragmentos. Es posible comprar {0
hacerse) etiquetas de montaje en las que los fdsiles
estdn protegidos por un cubreobjetos de vidrio, de los
utilizados en preparaciones microscdpicas. Consisten
en uma pieza de cartulina blanca del mismo tamaiio
que un portaobjetos, al que se pega en cada extremo
un trozo de cartén grueso (unos 2.5 mm) de la misma
anchura que la cartulina, pero de sélo un centimetro
de largo. Esto deja la mayor parte del centro del porta
libre para colocar los fdsiles, y el cubre se puede
poner por encima, apoyado en las piezas laterales de
cartdén. Los portas asi construidos se pueden almacenar
en cajas o en bandejas de las utilizadas habitualmente
en microscopia.

Debido a la extrema fragilidad de los fosiles este
modo de montar el material es mejor que el utilizado
habitualmente con insectos modernos, con el que
quedarfan expuestos y resultarian dafiados con mds
facilidad.

Identificacién

La identificacidn del material fésil se hace, en
principio, como la de los insectos modernos. Esto
significa que se comparan con material de referencia
hasta que se encuentra algo semejante. Puede parecer
un modo poco habitual de identificar material
moderno, pero hay que tener en cuenta que una clave
dicotémica es simplemente una tabulacidn de las
comparaciones que hay que hacer, de modo que, con
suerte, sdlo serd necesario hacer las comparaciones
que la clave requiere. Con los fosiles normalmente no
es posible utilizar claves -aunque las claves siguen
siendo (tiles para decidir qué especies comparar con
mas detalle. Es necesario aprender a descubrir qué
fragmentos fésiles muestran caracterfsticas distintivas -
a menudo una guiz 2 Jo que debe montarse y o que es
mejor dejar en alcohol.

Al principio pvede parecer imposible seleccionar
los fragmentos de material que se podrdn utilizar en la
clasificacién, pero enseguida se hace evidenle qué s
util y qué no. Asi, las genitalias son siempre dtiles
(jaunque ayuda saber antes por {o menos el génerol),
los pronotos del género Helophorus son dtiles (muchas
especies pueden identificarse con el pronoto, que es
muy caracter{stico), jpero los segmentos intermedios
del abdomen de estafilinidos no! Desde el punto de
visla de la reconstruccion de la fauna, se debe tener
presente que fa dificultad taxondmica y Ia importancia

_ecoldégica no estdn correlacionadas, de modo que unas

pocas especies muy caracleristicas y faciles de
identificar pueden ser unz buena muestra aleatoria
representativa de toda una fauna. De todas formas,
siempre es imporiante tratar de identificar el mayor
mimero posible de especies.

Tafonomia
1L.a tafonomia se refiere a los procesos por los que

el material f6sil se acumula, y por tanto a la
naturaleza de las agregaciones de fésiles. Esto tiene su
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importancia para las reconstrucciones ecoldgicas. Por
ejemplo, una muestra de un depdsito puede consistir
en los restos de un drbol descompuesto y los insectos
que lo habitaban en vida. En este caso, el conjunto de
especies de 1a muestra fésil representa una comunidad
ecoldgica. Por el contrario, una capa orgdnica en un
depésito formado en condiciones de tundra puede
representar el detrito barrido por el viento y
acumulado al resguardo de una roca o entre vegetacion
rala. Una acumulacién de este tipo puede resuitar de
un drea de muchos kildmetros cuadrados, y sus fosiles
pueden representar una gran variedad de comunidades
ecoldgicas. Pero en nuestro caso, y puesto que los
fésiles son biodegradables, hay poco potencial para la
translocacién del material - esto es, fésiles que se
depositan en un lugar, pero que son posteriormente
arrastrados por el agua a otro sitio, algo que sucede
con frecuencia con fGsiles mineralizados de perfodos
geoldgicos anteriores. Existe una posible fuente de
error: la bioturbacidén. Asi, en perfodos de cambio
climdtico muy rdpido, en distancias verticales muy
cortas en el sedimento se pueden acumular faunas
correspondientes a comunidades muy diferentes. Si el
depdsito era fango blando, que fuese pisoteado por un
mamut (por poner un ejemplo) puede confundir la
estratigrafia.

El cuadro emergente - estabilidad evolutiva

Ia aparente ausencia de cambio evolutivo
significativo -y en particular de procesos de
especiacién- durante al menos la segunda mitad del
Cuaternario es una de jas conclusiones mds llamativas
¢ inesperadas del estudio de los fosiles. El argumento
bdsico que apoya esta conclusion es Ia calidad que es
posible alcanzar en las identificaciones del material
fasil. La mayoria se basan en detalles referentes a la
forma, el tamafio, y la microescultura de la superficie
de los fragmentos del exoesqueleto, apoyados por el
color. Sin embargo, hay casos en los que el
descubrimiento de la genitalia masculina, o incluso de
las espermatecas en las hembras, ha confirmado y
suplementado estas clasificaciones (ver p. ej. Coope &
Angus, 1975 para la reproduccion de algunas
fotografias de edeagos fdsiles). ; Puede haber algo mds
sorprendente que la similitud entre el edeago f6sil y el
moderno de Ochthebius figueroi Garrido, Valladares
y Régit (Fig. 1) (un coledptero hidrénido), sefialada
por Angus (1993)?

Se conocen fosiles morfolégicamente
indistinguibles de especies actuales de Micropeplus, un
género de estafilinidos, de unos seis millones de afios
de antigliedad. Las especies se describieron como
extintas de depdsitos de Alaska (Matthews, 1970),
pero posteriormente se encontrd una de ellas en restos
de mediados del Pleistoceno en el Reino Unido (M.
hoogendorni Matthews), y parece que se corresponden
perfectamente con una especie siberiana actual (Elias,
1994). Uno de los ejemplos mds espectaculares es sin
duda el de Platewmaris nitida (Germar), un
crisomélido que es morfolGgicamente indistinguible de
los restos descritos como Donacia primaeva por
Wickham de unos depdsitos en Colorado <jde hace 30
millones de afios! (Askevold, 1990). Aunque los
restos fdsiles no estin lo suficientemente bien

Figara 1: Edeago de Ochthebius figueroi. a, Edeago de un ejemplar actuat
(el holotipo), redibujado de Garrido et al. (1991); b, edeago de un ejemplar
fésil de Lincolnshire (Inglaterra), de unos 43.000 afios de antiguedad,
calcado de una fotograffa y orientado de acuerdo al dibujo del edeago
moderno. Los puntos negros en ¢l f6sil son espores de hongos. Ambos
dibujos fueron realizatos por Zygmunt Podhorodecki.

Figure 1: Ochrhebius figueroi, acdeagoph a, modern specimen (holotype), redrawn
from Garrido et al, (1991); b, fossil from Lincolnshire (Enghand), aged aboat 43,000
years, traced from a photograph and checked against the ariginal, The black spots on the
fossil are fungat spores, Both drawings by Zygmunt Podhorodecki,

conservados para garantizar totalmente la identidad
especifica, su similitud sugiere una extraordinaria
estabilidad evolutiva. Los insectos incluidos en dmbar
se preservan con todo detalle, conociéndose especies
del 4mbar mejicano del Terciario {de hace mis de 20
millones de afios) que son indistinguibles de las
actoales -incluso en las genitalias (ver Martinez-
Delclos, 1996 para algunos ejemplos). Aunque la
persistencia sin cambios desde fines del Terciario de
algunas especies actuales es claramente posible,
muchas de las especies de esta época se han extinguido
(como es el caso de otras especies del dmbar sin
representantes actuales conocidos). Por el contrario, y
como ya se ha comentado, apenas se conocen casos de
extinciones durante el Cuatemario,

La aparente falta de evolucién durante el
Cuaternario es tan sorprendente que al principio se
alegé que aunque las fluctuaciones climdticas no
hubiesen causado evolucién morfolégica, si debieron
haber producido una evolucién fisiol6gica
generalizada. Sin embargo, parece que tampoco es este
el caso, aungue aqui la evidencia es indirecla. Los
foésiles no conservan la  fisiologia, pero las
comunidades fdsiles, a pesar de las complicaciones de
la tafonomia, si preservan la ecologfa. De haberse
producido un cambio fisiolégico generalizado, éste
habria afectado a los requerimientos ambientales de las
espectes, y por tanto a su autoecologia. Como es muy
improbable que especies que no estén relacionadas
experimenten cambios fisiolGgicos sincronizados, el
efecto neto serfa que, al retroceder en el tiempo, las
asociaciones de especies que encontramos en la
actualidad irian desapareciendo, de modo que, avngque
las especies pudiesen seguir siendo identificadas por su
morfologia externa, las asociaciones de especies que
apareciesen en los depdsitos fosiles serfan

178




2 Do e

Figara 2: Distribucion actuzal y localidades fosiles en Inglaterra {
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treblas) de Helophorus laponicus. Las Jocalidades ibéricas 'son de fos Montes Cantdbricos,

iz Sierra de Guadarrama, y el Sistema Foérico {datos estos dltimos de ¥, Hebauer, Alemania). La localidad italiana se refiere a material recolectado por B,
Pederzani. Otras localidades en ¢l sur son ¢l monte Harmon y Ias estribaciones de} Cducaso. La distribucién en Escandinavia (mds 1a islz de Oland en ¢l
Bdltico) se ha tomado de HANSEN (1987), y In de Rusin y Siberia se basa fundamentalmente en datos de Robert Angus, Los fisiles ingleses son de
Tattershall, en Lincolnshire (hace unos 40.000 afios, en o) mdximo glacial) y de Farmoor (Oxford), de hace unos 10,500 afios (el perfodo frio de 1a Gitima

glaciacidn) (dates de ANGUS, 1983).

Fignre 2: Present distribution and fossil English localities {starsy of Helophorus lapponicus, Tberian Jocalities are from the Cantabyisn monntains, Sierra de Gusdarrama, and Sistems
Théricn (the Inter from F, Hebauer, Germany), Materint in the talian locality was collected by F, Pederzani, Other southern localities sre mount Harmon and both ends of the Caucasus,
Scandinavisn distribution (plus the istand of CHand in the Baltic) is based oa Hansen (1987), and Rousian and Siberian distibutions on dats from Robert Angus, English fossils are from
Tattershall, in Liticolshire. (aged sbout 40,000 years, in the glscial maxinmn) and Farmoor (Oxfoed), aged aboat 10,500 years (Late-Ghacial) (data from Angus 1983).

ininterpretables. Este no es el caso, y todas las
comunidades fésiles de por lo menos el 1ltimo medio
millén de afios estodiadas hasta la fecha tienen
perfecto sentido en términos de la ecologia actual de
las especies que las componen {aunque en ocasiones el
ambiente que se reconstruya no tenga un equivalente
actual). No hay lugar para un cambio ecoldgico

generalizado, y en consecuencia tampoco para una’

generalizada evoluci6n de la fisiologia. En el registro
fosil se observan de modo recurrente las mismas
asociaciones de especies, separadas a veces por
decenas o ceéntenares de miles de afios. Por el
contrario, algunas asociaciones de insectos fosiles del
Terciario, en las que hay especies que si se han
extingaido, retinen especies cuyos descendientes
actuales nunca conviven, por tener tanto ecologias
como distribuciones totalmente dispares (Coope,
1987). Algunos casos en los que en un mismo estrato
f6sil se encuentran especies con requerimientos
ecoldgicos muy distintos se explican por la rapidez de
los cambios climdticos, que producen cambios en la
fauna a una escala menor que la minima resolucion de
algunos depdsitos (Roy ef al., 1996). .
Una aproximacidén alternativa al problema qu

plantea la estabilidad morfolégica de los insectos
durante ¢l Cuaternario es estudiar especies con
distribuciones actuales disjuntas, especialmente si la
época de la separacion se puede datar a partir del
material fésil. Un caso claro es el de Helophorus
lapponicus Thompson, un coleéptero acudtico. Su drea
principal de distribucidn se extiende en Ia actualidad
desde la mitad norte de Escandinavia por el norte de
Rusia hasta el estrecho de Bering, pero tiene
poblaciones aisladas mds al sur, incluyendo regiones
montaiiosas del centro y el norte de Espafia (Fig. 2).
Hay fosiles de H. lapponicus en la zona central de
Inglaterra de poco antes de la dltima glaciacidn, pero
Ias comunidades fdsiles de poco después ya indican un
ambiente en el que H. lapponicus no puede vivir. Los
rasgos generales de la distribucion de H. lapponicus
en Buropa occidental tendrian asf unos 10.000 afios de
antigiiedad. Esto hace que las poblaciones de Espafia

y las de Escandinavia hayan estado aisladas unos
19.000 afos, es decir, 10.000 generaciones. En Angus
(1983) se estudia ¢l efecto de esta separacion mediante
el cruzamiento de ejemplares espafioles y escandinavos
de H. lapponicus. La primera generacién mostraba el

efecto del vigor hibrido, y aunque las siguientes

tuvieron algunas dificultades para reproducirse, fue
posible mantenerlos por lo menos tres geperaciones,
incluyendo cruzamientos refrégrados entre ellas. A
pesar de algunas diferencias morfoldgicas minimas
entre los ejemplares espafioles y escandinavos, en

- 10.000 generaciones no se ha producido una barrera

reproductora: que aisle las poblaciones de las dos

~zonas. Aungue 10.000 afios es una pequeia fraccién

de la extensién del Cuaternario, los cambios

“climédticos se produjeron muchas veces en periodos de

duracion inferior (Roy et al., 1996), lo que significa
que probablemente no hubo tiempo suficiente para que
poblaciones aisladas evolucionasen suficientemente
como para que al reonirse de nueve no pudiesen
volver a reproducirse y formar una iinica poblacidn. -
El efecto de esta dindmica de dispersién rdpida en
épocas favorables y contraccién a zomas de refugio
coando las condiciones se tornan adversas -es un
aumento de la diversidad genética en las zonas de
refugio, y la posible creacidn de subespecies con
zonas de contacto que pueden vartar de acuerdo al
clima (Hewitt, 1996) - pero la identidad especifica se
mantiene. La historia del Cuaternario parece pues ser
un continuo devenir de poblaciones persiguiendo las
condiciones favorables a medida que el clima
cambiaba, produciéndose continuas mezclas genéticas
entre ellas que impidieron periodos prolongados de
aislamiento y de cambio evolutive (Coope, 1995),
Existen algunas posibles cxcepciones a esta
generalizada  estabilidad  cvolutiva  durante el
Cuaternario. En casos de poblaciones muy pequefias,
en ambientes aislados, la evolucién pudo ser la dnica
forma de sobrevivir -es lo que pudo haber sucedido en
islas, cuevas, o en las cimas de montafias aisladas
(Coope, 1979, 1987). Aun asi, hay que tener en
cuenta que se conocen casos de cambios en la
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distribucion de especies que a priori podria pensarse
que tienen una capacidad de dispersidn muy limitada,
como es el caso de algunas especies de cargbidos
cavernicolas que en la actualidad sélo se conocen de
algunas cuevas de Oklahoma y el centro de Texas,
pero de las que se han encontrado fésiles del
Pleistocenio en el desierto de Chihuahua (Elias, 1994).
Existe también evidencia indirecta de la posibilidad de
una gran estabilidad evolutiva en islas, como puede
ser la relativa escasez de especies endémicas en islas
que han estado aisladas durante millones de afios.
Serfa el caso de, por ejemplo, muchos grupos de
insectos en las islas Galdpapos, en los que las
radiaciones adaptativas son muy escasas y los
endémicos son morfoldgicamente muy proximos a las
especies del continente (p. ¢j. la fauna invertebrada de
agua dulce, Gerecke et al., 1995). En las islas, sin
embargo, la ausencia de pruebas fésiles deja abierta
otras posibilidades (colonizaciones mds recientes,
extinciones de especies endémicas, etc.). Seria el caso
de algunas islas del Atldntico norte, en las que apenas
hay endémicos debido a la defaunacion que sufderon
en las tltimas glaciaciones, en contraste con lo que
sucede en islas mds meridionales (Coope, 1986).

El cvadro éﬁergente - los cémbios en las
distribuciones |

La iniciacidn en la palecentomologia del primer
autor se produjo en 1967, siendo un estudiante de
postgrado trabajando con Helophorus en Oxford.
Russell Coope Hegd un dia al departamento con un
pronoto de Helophorus muy caracteristico que le era
desconocido - y que tampoco pudo entonces ser
tdentificado. Al cabo de pocos dias, en un paquete
procedente de Helsinki, y entre una muestra de
material siberiano actual, aparecié €l mismo pronoto -
esta vez junto al resto del escarabajo. No fue entonces
dificil identificarlo como H. jocutus Poppius, una
especie moderna distribuida por el norte y el este de
1a region Paledrtica.

Por aquel entonces en Inglaterra se estaba
reconociendo a toda una galaxia de especies del
Paledrtico oriental en depdsitos que databan desde
mediados de la ditima glaciacién. Quizd el ejemplo
mds conocido es el del coledptero coprdfago tibetano
Aphodius holdereri Reitter (Coope, 1973). Se trata de
una especie muy abundante en el Reino Unido hacia
mediados de la tltima glaciacidn, pero que no habia
podido ser identificada. Curtoseando entre el material
no clasificado de una expedicion de 1924 al Everest,
Coope encontré ¢jemplares de wuna  especie
morfoldgicamente idéntica, que posteriormente
identificé como ua supuesto endémico del aitiplano
del Tibet, por encima de los 3.000 metros (un
magnifico ejemplo, ademids, de lo arriesgado de
considerar a la altura una caracteristica autoecoldgica
de las especies).

Otros ejemplos de especies con distribucion actual
en el Este Paledrtico que se encuentran en depdsitos
fosiles britdnicos son el estafilinido de Mongolia y
Siberia oriental Tuchinus jacuticus Poppius (Ullrich &
Coope, 1974); el supuestamente extinto Helophorus
wandereri d’Orchymont, recuperado de entre los
muertos como ¢l actualmente septentrional y oriental
H. obscurellus Poppius (Angus, 1970); H.

mongoliensis Angus, un habitante modemno de las
estepas centroasidticas que aparece en depdsitos
ingleses de hace 40.000 afios (Angus, 1973); o
Anotylus gibbulus Epp., otro estafilinido actualmente
distribuido en el Cducaso y desde Siberia oriental al
norie de Viadivostok, pero que se conoce fdsil de los
alrededores de Toronto y de las islas Britdnicas (Elias,
1994) (para una lisia mds completa de gjemplos, ver
Coope, 1979 y 1995; v Elias, 1994).

Casos mds cercanos a nuestra fauna son los de
especies actualmente consideradas - "endémicas” de
algunas zonas del Mediterrdineo, pero que en periodos
interglaciares con clima favorable se extendian por
buena parte de Europa. Asi, ademds del caso va
comentado de Ochthebius figueroi, del que sélo se
conoce la poblacidn actual que sirvié de base a su
descripeidn (en la cabecera del Ebro) y la poblacién
fésil de Inglaterra (Angus, 1993), se conocen fdsiles
del Reino Unido de una especie de cardbido que se
corresponde con Bembidion (Nepha) ibericum La
Brilerie o B. (N.) grisvardi Dewailly, ambos
"endémicos” ibero-provenzales (Coope & Brophy,
1972}, al igual que de Aphodius bonvouloiri Har., un

"endémico” ibérico (Coope & Aangus, 1975), u

Onthophagus massai Barr., otro "endémico”, en este
caso de Sicilia (Coope, 1996) (otros ejemplos de
cambios en las distribuciones pueden encontrarse en
los trabajos citados y en Elias, 1994). La distribucién
actual de estas especies puede o no corresponderse con
el 4rea en la que se originaron: con sélo esta
informacidn, no es posible diferenciar entre endémicos
auténticos, desarrollados in situ, y especies con una
distribucién restringida, pero que pudieron haberse
originado en zonas muy alejadas de su drea de
distribucién actual. Casos como estos debieran servir
de nota precautoria a cualquier trabajo biogeogrifico
o filogengtico basado
distribucién actual de Ias especies estudiadas.

La presencia en Europa occidental de especies
exéticas como las del Este paledrtico mencionadas
anteriormente, y los cambios que indican en las
distribuciones, son seguramente el aspecto mds
excitante de la palecentomologia.

La estabilidad de los requerimientos ecoldgicos de
las especies de insectos durante todo el Cuaterpario
permite que se puedan utilizar para reconstruir las
condiciones ambientales de la época y la zona en la
que vivieron. Conocidas Ias caracteristicas climiticas
generales de las regiones en las gue las especies se
distribuyer en la actualidad (en particolar, Ia
temperatura del mes mds cdlido y ¢l rango total de
temperaturas), si se comparan los valores mdximos y
mimmos que pueden soportar todas las especies que
forman la comunidad fosil se obtiene una zona comin
a todas elfas, un rango comin de condiciones en las
que todas ellas pueden encontrarse en la actualidad.
Este rango es ¢l que define las condiciones mds
probables del ambiente original de la comunidad fgsil
(es el método del Rango Climdtico Mutuo, o "Mutual
Climatic Range”, M.C.R., Atkinson &f al., 1986). Las
reconstrucciones ambientales obtenidas de esta forma
han sido confirmadas por evidencia independiente de
cambios en la temperatura (por medios geofisicos) y
de las condiciones climdticas y ecoldgicas generales
{por estudios del polen y de otros restos {ésiles).

La capacidad de reflejar cambios rdpidos en el
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clima es superior en los insectos que en las plantas, y
en especial que en los drboles: un bosque puede tardar
cientos de afios en formarse, adin cuando las
condiciones de temperatura sean adecuadas, y a la
inversa, puede tardar cientos de afios en desaparecer,
atn coande las condiciones climdticas impidan la
regeneracion. Si los cambios climdticos se producen a
escalas de decenas de afios, como parece gue sucedid
en ocasiones, los insectos se muestran superiores a las
plantas en el poder de resolucién de los cambios del
registro fosil.

Para sacar el mdximo provecho de la informacién
palecambiental que los insectos fdsiles pueden aportar
es necesario datar las faunas lo mds precisamente que

se pueda, Asi se demuestra no sélo el alcance de

alguno de los cambios, sino ademds la rapidez con los
que en ocasiones se producen. Los ejemplos mds
ilustrativos provienen de las oscilaciones climdticas de
las glaciaciones tardias, hace entre 10.000 y 13.000
afios. Asi, Coope & Brophy (1972), trabajando en el

norte de Gales, encontraron que alrededor del 13.000

a.C. una faupa tipicamente septemtrional se vio
reemplazada de modo stbito por otra con especies

meridionales, fauna que a su vez cambid gradualmente -

a una nuevamente adaptada a condiciones mds frias,
restableciéndose de nuevo la fauna predominantemente
septentrional justo poco antes de hace unos 10.000
afios. Osborne (1972) demostrd un cambio igualmente
abrupto al final de la ltima glaciacion en faunas
proximas a Church Stretton, hace unos 10.000 afios.
Parece "que en épocas anteriores del Cuaternario
ocurrieron cambios en la fauna (y por inferencia en el
clima) de rapidez semejante (por ejemplo, el complejo
interglacial de Upton Warren de hace unos 44.000
afios, Coope, 1975), pero al ser posible una datacién
por radiocarbono mds precisa, las fluctuaciones mds
recientes cobran una importancia mayor, ya que se
puede demostrar la rapidez de estos cambios con
pequeiios mdrgenes de error.

Aunque, por lo menos en principio, la estabilidad
evolutiva y los cambios en la distribucién deban ser
tratados por separado, ambos estdn intimamente
relacionados. Asi, la respuesta a un cambio climdtico
parece ser la de vn cambio en la distribucion -no vna
"larga marcha” con wn objetivo claro, sino una
constante tendencia de cualquier especie a colonizar
las dreas que son (o pasan a ser) adecuadas, y a
desaparecer en las dreas que no lo son. Esto significa
que una especie que intentase "seguir en el tajo”
adaptindose a Jas comdiciones cambiantes de un
determinado lugar tendria que ser capaz de hacer
frente no sélc a un nuevo ambiente, sino a las
especies ya adaptadas a ese ambiente que lo
colonizarian a medida que se produjesen los cambios.
Esta sitvacién contrasta con la de las especies que se
enfrentan 2 un nueve ambiente "desocupado” de
condiciones estables, como es el caso de las especies
colonizadoras de archipidlagos ocednicos, en los que
pueden producirse radiaciones adaptativas con una
evolucion rdpida -por ejemplo los centenares de
especies de drosofilidos de las islas Hawai. Como ya
hemos comentado, parece que lo que impidié el
cambio evolutivo en el Cuaternario fue la respuesta
inmediata a los cambios chimaticos mediante cambios
en la distribucion.

‘Lo que queda por hacer - ;la contribucion

tbérica?

En términos del movimiento de la fauna en el
Paledrtico durante el Cuvaternario, la peninsula Ibérica,
como las islas Britdnicas, estd al final del camipo, Las
faupas pueden ir al este o venir del este, pero no hay
otras posibilidades (a menos que crucen ¢l estrecho).
Por su situacién geogrifica, las glaciaciones tuvieron
un ¢fecto menor al del Centro y Norte de Europa, ¥y
sélo algunas cadenas montafiosas sufrieron la accidn
directa de los hielos. El frente polar en ¢l océano
Atldntico en 1a época de médxima glaciacion (hace unos
18.000 aiios) estaba a 42° de latitnd "N,
aproximadamente a la altura de Lisboa, y el golfo de
Vizcaya tuvo otra vez condiciones polares hace entre
10 y 11.000 afios (Coope, 1986; Turner & Hannon,
1988). Sin duda esto produjo cambios climdticos
importantes en la Peninsula, especialmente en el norte,
pero la existencia de zonas refugio libres de hielo,
unido a la beterogencidad del relieve, hace que esté
generalmente aceptado que la Peninsula pudo ser
refugio de especies adaptadas a climas mds benignos
durante los perfodos glaciales (ver p. ¢j. Tumer &
Hammond, 1988). Este parece ser ef caso del nogal
(Juglans regia), que s¢ crefa extinto y reintroducido
en época romana, pero del que se ba encontrado polen
de la época de las iltimas glaciaciones en Granada
{Carrion & Sdnchez Gémez, 1992). Una consecuencia

- directa de esto es que la fauna ibérica es mds diversa

tanto en su composicion especifica como en la
variabilidad genética de sus poblaciones (p. ei. Turner
& Haonon, 1988; Hewitt, 1996). No conocemos
estudios de los insectos del Cuaternario en Espafia o
Portugal en ambientes naturales, y no hay que olvidar
que la imagen que en este articulo se refleja es la
obtenida de los estudios principalmente en el Reino
Unido y otras zonas de Europa y América del Norte,
en donde las alteraciones en la fauna producidas por
los perfodos glaciares fueron sin duda mucho mds
generalizadas e intensas. En muchas zonas del norte y
centro europeo la defaunacién en los periodos de
mdxima intensidad glacial pudo haber sido
précticamente total, produciéndose una faebula rasa a
partir de la que las comunidades tuvieron que
reconstiuirse por la migracién de especies del Sur y
del Este (Coope, 1986).

En un pais montaiioso los cambios climdticos
pueden hacer que las especies cambien su distribucién
altitudinal. Esto es dificil de detectar, ya que los
insectos pueden ser arrastrados aguas abajo antes de

“depositarse como fosiles - y como las distancias

geogrificas pueden ser pequeidias, los resultados son
dificiles de cartografiar. Espafia es un pais montafioso
(jhasta el llano estd a una altwra considerable!), de
modo que los movimientos faunisticos puede que
hayan sido principalimente verticales, y la persistencia
de la fauna a escala regional mucho mayor que en
otras zonas de Europa occidental. La abundancia de
sisternas montafiosos y de cuevas pudo ser tarnbién un
factor que en la Peninsula favoreciese upa mayor
diversificacion de Ja morfologia de algunas especies
durante el Cuaternario, aunque no es posibie obtener
conclusiones sin estudios detallados de cada caso. Los
patrones de distribucién y endemismos pueden no
coincidir en grupos taxondmicamente préximos, por lo
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que es necesario un andlisis individual de cada uno de
ellos. Asi, y dentro del mismo suborden Adephaga de
coledpteros, la familia Carabidae tiene en la Peninsula
muchas especies y subespecies de distribucion muy
restringida, confinadas a cimas de montafias en
sisternas afectados por las glaciaciones, como los
Pirineos o Sierra Nevada. Por el contrario, en la
familia Dytiscidae no existe apenas ningtin endémico
de alta montafia, y prdcticamente todas Ias especies de
distribucidn restringida se encuentran en la actuatidad
ent Zonas de media y baja montafia. Sin un andlisis
detallado de la biologia y filogeograffa de cada grupo,
es imposible determinar si  son ' endémicos
desarrollados in situ o especies con antiguas
distribuciones mucho mds amplias, que se encuentran
en la actualidad sdlo en algunos refugios como
poblaciones relictas. Aunque la historia fdsil de
Ochthebius  figueroi, y otros casos similares,
demuestra que no todas las especies con distribuciones
actuales restringidas son endémicos primarios, existe
fa posibilidad de que algunos de los muchos
"endémicos” ibéricos si sean genuinas reliquias del
terciario, gue hayan sobrevivido a todas Ias vicisitudes
de las épocas glaciares gracias a refugios altitudinales
en un drea geogrifica limitada, o especies o
subespecies de origen mds reciente, originadas gracias
al aislamiento de poblaciones reducidas en sistemnas
montafiosos. Otro grupo de especies que han podido
persistir en Ia peninsula de modo continuado desde
antes del Pleistoceno son algunas de las que muestran
distribuciones disjuntas, presentes en zonas dridas del
centro 'y en estepas del Asia Central (en Ribera y
Aguilera, 1995, se dan algunos ejemplos). Las
posibilidades son muchas, jy estd todo por hacer!

Bibliografia bisica

Este sucinto trabajo pretende ser una introduccién bisica a la
palecentomologia del Cuaternario, con sus desafios vy sus
compensaciones. Para ir mis alld es necesario acudir a trabajos en
inglés, entre los que hay dos recomendaciones obvias. Fl tibro de
Scott Elias (1994) es una muy accesible relacidn de 4mbito
mundial, con una bibliografia muy exhaustiva, y en Buckland &
Coope (1991) se da una virtualmente completa (¥ resciiada) lista
bibliogrifica sobre el tema. .
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