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CAPITULO 1

Mis PRIMEROS ANOS DE APRENDIZAJE
CON GONZALO HALFFTER

Pedro Reyes-Castillo

Resumen: El autor presenta un resumen de las impresiones personales durante la
década, 1961-1970, en la que desarrollé su proceso de aprendizaje cientifico con
el investigador Gonzalo Halffter en la Escuela Nacional de Ciencias Bioldgicas
(México).

Palabras clave: Gonzalo Halffter, impresiones personales.

My early years of learning with Gonzalo Halffter

Abstract: My early years of learning with Gonzalo Halffter. 1961 to 1970: ten years
of personal experience through scientific training with researcher Gonzalo Halffter
at the National School of Biological Sciences.

Key words: Gonzalo Halffter, personal reflections.

Mes premiéeres années de formation avec Gonzalo Halffter

Résumé: Mes premiéres années de formation avec Gonzalo Halffter. 1961 a 1970:
dix ans de formation scientifique avec le chercheur Gonzalo Halffter a 'Ecole Na-
tionale de Sciences Biologiques.

Mots-clés : Gonzalo Halffter, impressions personnelles.

Introduccién: la iniciacion

Durante el afio escolar de 1961, tuve la fortuna de cursar las catedras de
Ecologia y Biogeografia, y de evolucion y variacion, que impartia Gonza-
lo Halffter en la Escuela Nacional de Ciencias Bioldgicas del Instituto
Politécnico Nacional; ese afio siempre lo acompafi6 su esposa Violeta,
atractiva y elegante, quien discretamente ocup6 su pupitre como un
alumno mas. Por primera vez percibi la presencia del maestro Halffter, a
finales de 1959, en el Laboratorio de Entomologia de la Direccion Gene-
ral de Defensa Agricola de la Secretaria de Agricultura y Ganaderia don-
de me inicié como entomologo. En esa ocasion, él visitaba a Raul Mac
Gregor para devolverle el material de Canthon estudiado para su tesis
profesional.

Desde sus inicios en los afios 30” del pasado siglo XX, la Escuela
Nacional de Ciencias Bioldgicas adopto la filosofia de integrar la ense-
fianza con la investigacion cientifica (Pérez-Miravete, 1984) y para quie-
nes cursamos la carrera de Bidlogia en los afios 50°, los profesores abrian
la oportunidad de completar nuestra formacion, ademas de los cursos
obligatorios, con estancias en sus laboratorios de investigacion y salidas
de campo.

Recuerdo que un sabado del verano de 1961, el grupo de estudiantes
de su catedra realizamos una practica de campo en la Sierra de las Cruces,
que separa los valles de México y Toluca. El maestro nos revela en forma
didactica y amena, para cada especie colectada e identificada de inmedia-
to, su distribucidn y habitat, explicdndonos los patrones de dispersion por
los que se extienden en el &rea de contacto faunistico entre las dos gran-
des regiones zoogeograficas que ocupan México; nos especifica que las
hipotesis sobre las que en ese entonces trabaja, tomando como modelo los
escarabajos coprdfagos, merecen ser ampliadas a otros grupos de insec-
tos. A partir de 1962, afio en que publica su primer estudio zoogeogréfi-
co, enriquece e integra una valiosa, fructifera y original obra que hoy en
dia constituye el bagaje fundamental para los interesados en la biogeo-
grafia de la Zona de Transicién Mexicana.
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Los fundamentos

En la Direccion General de Defensa Agricola ejercie-
ron la préactica profesional bidlogos egresados de la
Escuela Nacional de Ciencias Bioldgicas, donde en
1955 Halffter fue contratado para estudiar las plagas y
enfermedades de los magueyes —tequilero en Jalisco y
henequén en Yucatan—, cuyo primer estudio aplicado
se publica en 1957 y reproduce en revistas de divul-
gacion agricola. Publica los resultados de sus estudios
aplicados con maestria y persistencia, tal es el caso de
la serie de ensayos (1955-1962) sobre insecticidas,
raticidas, herbicidas, plagas y malezas fruto de su
actividad como Jefe del Departamento de Estudios
Bioldgicos en la empresa Productos DDT, S. A. re-
presentante en México de J. R. Geigy, S. A.y a partir
de 1970, numerosos articulos sobre impacto ambiental
y en especial, los dedicados a la conservacion de la
naturaleza. Conozco por mi propia experiencia, que
exhorta a sus discipulos y los compromete a difundir
los resultados de sus trabajos aplicados.

En 1961 Gonzalo Halffter, quien ejercid la do-
cencia y publicd sobre escarabajos desde estudiante,
realiza una sobresaliente defensa de su tesis profesio-
nal otorgandosele mencién honorifica por estudios,
por examen y por tesis, esta Ultima publicada en la
prestigiosa revista Ciencia. En mi memoria quedaron
los comentarios positivos expresados por la mayoria
de mis compafieros de estudio, pues en esos tiempos
de la Escuela Nacional de Ciencias Biologicas era muy
dificil obtener ese nimero y calidad de distinciones.

Al finalizar los cursos de 1961, Halffter me
aconseja: “Pedro: el préximo afio apruebe los cursos
que tiene pendientes y realice su tesis sobre los pasa-
lidos de México; aproveche que tendré de invitado en
mi laboratorio al especialista brasilefio en lamelicor-
nios Francisco S. Pereira (el padre Pereira) y por su-
puesto, siga con su trabajo en Defensa Agricola”. Sus
consejos fueron decisivos en mi trayectoria profesio-
nal y académica, porque considero definen su grande-
za humana al tomar en cuenta mi situacion personal y
plantear con claridad la ruta para completar una etapa
e iniciar una nueva; sus discipulos y colaboradores han
experimentado este positivo atributo muy propio de él.

En 1962 tengo la ventura de comenzar mi tesis
bajo su direccion; trabajo por las tardes en su Labora-
torio de Sinecologia y Biogeografia en la Escuela
Nacional de Ciencias Bioldgicas, que, aunque modes-
to en dimensiones y mobiliario, era modelo de armo-
nia, organizacion y disciplina. No podia ser de otra
manera en un espacio de 4 x 4 m donde laboramos
cinco personas. Gonzalo Halffter dedica su tiempo
completo a la academia y genera un ambiente de tra-
bajo estimulante. Me especifica: “tiene que formar su
propia coleccion y reunir lo mas importante de la
bibliografia del grupo: el padre Pereira estoy seguro lo
ayudara; en México tenemos escasas colecciones y
bibliotecas incompletas para el trabajo taxonémico”.
No solo transmite su propia experiencia sino que me
surte de los medios para realizarlo al regalarme el
catdlogo mundial de Passalidae (Hincks y Dibb, 1935,
1958), mis primeras cajas entomoldgicas y mis prime-
ros pasalidos.

Si bien el ambiente del laboratorio me resulté
estimulante, en especial por la fecunda e imaginativa
creatividad del maestro, no lo fue menos la colecta de
escarabajos en dias festivos y fines de semana en los
llanos de Salazar y el Nevado de Toluca. Gonzalo y
Violeta Halffter me invitan un fin de semana en el
verano de 1962 a colectar en Huasca (pueblo entre
Pachuca y San Miguel Regla), donde pasan vacacio-
nes con su familia (Dofia Emilia y Ruy, Armonia y
Germinal). Viajé en camion de pasajeros de la ciudad
de México a la desviacion a Huasca, desde donde
caminé bajo un impresionante aguacero hasta que,
hecho una sopa, me encuentro con Violeta y el maes-
tro que vienen a buscarme en su coche. Aludo a este
viaje, el primero en el que convivi con su familia
durante unos dias agradables y apacibles, y en el que,
para ser franco, sélo recuerdo haber colectado una
Chrysina en la hoja de un encino. El ejemplar fue
enviado a Antonio Martinez, excelente entomdlogo
argentino experto en lamelicornios, con quien durante
afios la pareja Halffter colabor6 en el estudio sistema-
tico de los Scarabaeinae americanos y cuya serie de
sus publicaciones hoy constituye el acervo basico para
la comprensién del grupo (Halffter & Martinez, 1966,
1967, 1968; Martinez, Halffter & Halffter, 1964).

La trayectoria

Al cumplir con mis cursos pendientes en la Escuela
Nacional de Ciencias Bioldgicas, trabajo méas tiempo
en su laboratorio a partir de 1963 hasta 1968 y me
gano la vida en variadas actividades profesionales; en
esto Ultimo Gonzalo Halffter juega un papel importan-
te, pues es conciente de que sus discipulos deben tener
seguridad econémica y adquirir destreza profesional.
Consecuente con lo anterior me ayuda y recomienda a
la empresa Geigy Mexicana (febrero de 1963) para
probar acaricidas y herbicidas en cultivos de alto
rendimiento (melon, sandia, algodon, maiz, nogal), a
obtener una beca sobre ensefianza de la biologia en
Lima, Peru (febrero de 1965), a laborar en la Univer-
sidad Autonoma de Guerrero (abril de 1965) y a tra-
bajar a tiempo completo en su laboratorio de la Escue-
la Nacional de Ciencias Bioldgicas (febrero de 1968).
Esta preocupacion hacia sus discipulos, desde esos
primeros afios, estd confirmada en la perseverancia
mostrada por mi camarada Yrma Ldpez Guerrero
todavia su fiel colaboradora, afios después por Imelda
Martinez y a mediados de los 70° por Carmen Huerta
y Sofia Anduaga, hoy todas ellas investigadoras del
Instituto de Ecologia.

Durante mis primeros afios con Violeta y Gon-
zalo Halffter la colecta, montaje y etiquetado para el
estudio de los escarabajos coprdfagos y pasalidos
ocupan parte de nuestro tiempo. Por supuesto que el
maestro esta inmerso en el analisis de la bibliografia y
el ordenamiento de sus datos originales que integrara
en sus futuras obras: “Zoogeografia de América” e
“Historia natural de los Scarabaeinae”. Colabora con
sus colegas entomdlogos en restablecer las actividades
propias de la Sociedad Mexicana de Entomologia,
como son la organizacion de los Congresos Naciona-



les de Entomologia y la creacién de Folia Entomol6-
gica Mexicana, revista de la que fue editor en jefe.
Actividades desarrolladas eficaz y oportunamente y
en las que por su iniciativa participé durante varios
afios a partir de 1968.

En 1963 el maestro Halffter me estimula a ela-
borar un articulo sobre la asociacion de pasélidos y
hormigueros de Atta en coautoria con Jorge Hen-
drichs. El Dr. Candido Bolivar apoy6 su publicacion
en Ciencia. Por mi parte experimenté de los tres su
genuina solidaridad y consejos en la redaccién y co-
rreccion de los datos originales obtenidos en Ajijic,
Jalisco.

Ese afio conozco en persona a Antonio Marti-
nez, quien con Halffter realizd una excursion al
Volcan Tacana, frontera México-Guatemala, apoya-
dos por los doctores José Guevara Calderdn y Alejan-
dro Ortega del Instituto Nacional de Investigaciones
Agricolas. A su regreso al laboratorio me dicen orgu-
llosos: Pedro, le colectamos varias especies de pasali-
dos y tenemos para Usted jadultos vivos de Proculus
goryi!, el pasalido de mayor talla del mundo que captu-
ramos con mucho esfuerzo y emocién en una pronun-
ciada ladera a la que llegamos en mula; los encontra-
mos dentro de grandes y resbalosos troncos podridos.

En su obra de 1964 “La Entomofauna America-
na, ideas acerca de su origen y distribucién”, publica-
da en Folia Entomoldgica Mexicana, aparece en uno
de los apéndices la distribucién de los Passalidae de
México, primer analisis acerca del grupo en base a la
informacion de mi tesis, otorgandome el debido crédi-
to, meticuloso e inconfundible proceder de Halffter en
todas sus publicaciones. Recuerdo de ese afio una
salida a Ixtapan de la Sal para estudiar la conducta de
localizacién del excremento, alimentacién y nidifica-
cion de los Phanaeus, Canthon y Dichotomius; pasé
varios dias con Violeta, Gonzalo y Eric G. Matthews,
aprendi la importancia de observar in situ y transcribir
con precision las actividades de esos insectos.

En ese entonces el Museo de Historia Natural de
la Ciudad de México se encuentra en construccion,
participando Halffter en su disefio y entusiasmado por
plasmar en dioramas la variedad de biomas y ecosis-
temas, viajamos a Los Tuxtlas, mi primera e inolvida-
ble experiencia en la selva. En el poblado de Dos
Amates, el colector Abraham Ramirez nos entrega
aves, cientos de cucuruchos de papel conteniendo
mariposas y escarabajos. Tiene vivos un brazo fuerte
(Tamandua) y un puercoespin (Coendu) y lo acompa-
fiamos a cazar un pabellon mexicano (Trogon) que
atrae a silbidos, atrapamos una nauyaca (Bothrops) y
una boa. En una soleada mafiana, cortamos ramas de
arboles para que los artistas les sacaran moldes y
fotografias a color, corté una rama de chancarro (Ce-
cropia) y el maestro grit6: “jPedro! jcuidado con las
hormigas!”, justo después de sentir las mordeduras de
Azteca por todo el cuerpo.

En el laboratorio las colecciones eran tema de
charla recurrente; Halffter comenta “ya conocera la de
Passalidae del Departamento de Zoologia en S&o
Paulo, donde tengo buenos amigos y podra realizar
una estancia de investigacion”. La oportunidad arribo
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a principios de 1965, obtuve la beca para el curso en
Lima y al terminarse ésta, de acuerdo con sus instruc-
ciones, viajé a Brasil y conoci a destacados entomélo-
gos —Walter Kempf, Werner Bockerman, Renato de
Araujo, Herman Lent, Rita Kloss, Paulo Buhrnheim—
y las colecciones del Departamento de Zoologia en
Séao Paulo y en Rio de Janeiro las del Museo Nacional
y el Instituto Osvaldo Cruz. En S8o Paulo revisé la
impresionante coleccion de Passalidae guiado por el
padre Pereira y por recomendacion de Halffter acu-
mulé informacion hasta hoy util en mis estudios sis-
tematicos.

En Marzo de 1966 Gonzalo Halffter obtiene el
Doctorado en Ciencias y publica en Folia Entomol6-
gica Mexicana “The natural history of dung beetles of
the Subfamily Scarabaeinae (Coleoptera, Scarabaei-
dae)” en coautoria con Eric G. Matthews, sin duda su
libro de mayor impacto internacional, obra que en
elocuentes palabras de Mario Zunino (en prensa) ha
marcado el punto de inflexion, el cambio de rumbo y
de perspectivas de quienes hoy trabajan en ese grupo
de insectos.

Los resultados

Para Mayo de 1967 Halffter organizé una larga excur-
sion de colecta a los Lagos de Montebello en Chiapas
y otra en el verano de 1968 a San Blas en Nayarit y
La Paz en Baja California Sur, a las que nos integra-
mos los miembros de su laboratorio y los alumnos de
sus cursos entre los que destaco Imelda Martinez vy el
investigador invitado Antonio Martinez. Fueron ex-
cursiones fructiferas en cuanto a relaciones humanas
en las que las dotes logisticas de Halffter pasaron un
duro examen (con éxito) para transportar por acciden-
tadas carreteras, montar campamentos en distintas
localidades y cocinar tres veces al dia alimentos para
12 a 15 personas, colectar con distintos métodos in-
sectos y vertebrados, transportar escarabajos vivos y
separar parte del material para Henry Howden, Jac-
ques Négre y otros entomologos, de los que recibe
subvencion.

Al regresar a la ciudad de México nos recibe la
efervescencia politica del Movimiento Estudiantil del
68, en la que destacd la participacion de la mayoria de
estudiantes y maestros de nuestra Escuela Nacional de
Ciencias Biologicas, la que fue tomada por el ejército
mexicano a raiz de la masacre del dos de octubre;
recibimos la mala noticia en casa de Halffter que
revisaba y comentaba el borrador de mi tesis: dias
después con la entereza y valor que lo caracterizan el
maestro ayuda a salir a los estudiantes escondidos en
los s6tanos de la escuela.

La Organization for Tropical Studies (OTS)
otorga a Gonzalo Halffter una beca para investigar el
comportamiento y la ecologia de Scarabaeinae en
Costa Rica (septiembre-octubre de 1969). De acuerdo
a su plan original yo participaria del ocho de septiem-
bre al cinco de octubre y Violeta lo haria a partir del
dia cinco. Colectamos escarabajos coprofagos y pasa-
lidos en la estacion La Selva, la Sierra de Talamanca
y el Rincon de Osa. Para nuestra estancia en Osa,
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estacion cubierta de una espléndida selva tropical
lluviosa, nos abastecimos con lo preciso para cinco
dias; llegamos el 30 de septiembre desde San José. La
avioneta aterrizé en una pista al lado de nuestro hos-
pedaje, un descuidado galerén de madera con techo de
zinc. Regresamos el nueve de octubre, con diez dias
de retraso a lo establecido, durante los que comimos
chicharos enlatados con galletas saladas, carne de
tiburdn cocinado en aceite de coco y otras delicias por
el estilo que nos vendia el radiotelegrafista del caserio
situado a dos km de la pista de aterrizaje, quien de igual
forma nos proveia de informacién algo confusa del
porqué la avioneta no llegaba a pesar del buen clima.

El pendltimo dia en Osa, el “busito” que lleva
temprano en la mafiana a los nifios a la escuela al otro
lado de la pista, atropella una Lachesis muta (midié
2,11 metros). Por supuesto preparamos la piel y en la
tarde salimos de colecta a la selva: colocamos varios
cebos con carne de laquesis. Mientras partia un tronco
podrido con mi hacha y a medio metro surge furiosa
una boa (de 2,85 metros) con el hocico abierto y emi-
tiendo sonoros bufidos. El maestro dijo “Pedro, no se
mueva”, 0igo un disparo y veo la boa caer. La bala le
destrozo la cabeza jqué buena punteria maestro! Al
otro dia regresamos temprano a San José, donde nos
explican que debido a las tormentosas lluvias se sus-
pendieron los vuelos locales durante ocho dias y nues-
tra avioneta fue la primera en salir. Por la tarde y
noche paseamos por las calles de la ciudad deleitan-
donos con la suculenta comida de varios restaurantes.

Las copias de la tesis de bidlogo que entrega
Halffter en 1961 fueron sobretiros de Ciencia con una
portada y portadilla conteniendo la informacién en el
formato solicitado por la Escuela Nacional de Cien-
cias Bioldgicas. EI maestro fue insistente conmigo en
seguir su modelo. Por supuesto implica mayor esfuer-
zo pero los resultados e impacto obtenidos son supe-
riores al de una tesis en el formato tradicional, en su
mayoria jamas publicadas, ni total ni parcialmente.

Sus primeros discipulos lo hacemos en la misma
forma, en noviembre de 1969 la defendida por Daniel
Lluch Belda, sobre la ecologia del lobo marino (Za-
lophus californianus), que publico el Instituto Mexi-
cano de Recursos Naturales Renovables, y la presen-
tada por mi en septiembre de 1970, tratado de los
géneros americanos de Passalidae, que aparecio pu-
blicada en Folia Entomolégica Mexicana. Por cierto,
Daniel me traduce al inglés la descripcion de Spurius
halffteri Reyes-Castillo, 1970. Ese mismo afio, Gltimo
de mi resefia sobre las impresiones y aprendizaje con
Halffter y principio de un nuevo paradigma, partici-
pamos en el documental de largo metraje "Un Nido de
Atta", filmado en Ajijic y editado en Paris, ganador de
un oso de plata en el festival de Berlin.

Los primeros afios con Violeta y Gonzalo, cuyas
virtudes se irradian entre si y difunden entre sus seme-
jantes, conoci de libros y formas de vida diferentes,
pero muy especialmente de la solidaridad humana, el
amor al trabajo, la amistad y la lealtad.
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DE ECOLOGIA, A. C. DE MEXICO

Sonia Gallina Tessaro

Resumen: Se presenta una sintesis de la fundacién del Instituto de Ecologia de
Xalapa (Veracruz, México), de los afios de su formacion y desarrollo, y de algu-
nos de sus logros principales.

Palabras clave: Ecologia, México, Reservas de la Biosfera, MAB-UNESCO,
modelo “Halffteriano”

The foundation and genesis of the Instituto de Ecologia in Mexico.
Summary: A synthetic overview of the foundation of the Instituto de Ecologia is
provided, as well as of its formation and first achievements

Keywords: Ecology, Mexico, Biosphere Reserves, MAB — UNESCO, “Halffte-
rian” model

La foundation et la génese de I’ Instituto de Ecologia au Mexique.

Résumé: On présente un apergu synthétique sur la fondation de I’ Instituto de
Ecologia, ainsi que sur sa formation et ses premiers résultats

Mots-clé : Ecologie, Mexique, Réserves de la Biosphere, MAB — UNESCO,
modeéle « Halffterien »

El Instituto de Ecologia, A.C. (INECOL) de Xalapa, Veracruz, México,
es una solida institucion mexicana de gran prestigio nacional e interna-
cional, fundada en 1974, gracias a la coyuntura politica existente en ese
momento, en la que el director del Consejo Nacional de Ciencia y Tec-
nologia (CONACYT), Dr. Gerardo Bueno Zirién apoyé la iniciativa de
la creacién de centros de investigacion. Entonces el Dr. Gonzalo Halff-
ter, que era Director de Graduados e Investigacion Cientifica del Insti-
tuto Politécnico Nacional, decide junto con un pequefio grupo de inves-
tigadores provenientes de la Escuela Nacional de Ciencias Bioldgicas
del IPN, lanzarse al proyecto de formar una institucion dedicada a la
ecologia, dada la necesidad de fortalecer e impulsar la investigacion en
este campo en nuestro pais. A pesar del alto grado de incertidumbre
sobre su posible éxito, pero gracias a la iniciativa y vision del Dr. Gon-
zalo Halffter, Director Fundador, y a la vez, Director del Museo de
Historia Natural de la Ciudad de México en Chapultepec, el INECOL
ha llegado a ser lo que hoy en dia conocemos.

Precisamente en las instalaciones del Museo de Historia Natural
en Chapultepec es donde se acondicionaron las primeras oficinas en
cualquier espacio disponible, lo que incluyé la parte alta de uno de los
domos del museo, pasillos y hasta bodegas. El grupo inicial estaba
formado por el Dr. Halffter, Pedro Reyes Castillo, Violeta Halffter e
Yrma Loépez, como investigadores y Carmen Huerta, Sofia Anduaga,
Gema Quintero y Sabina Gémez como tesistas. En poco tiempo (marzo
de 1975) se incorporan tres tesistas mas de la UNAM: Maria Eugenia
Maury, Valentina Serrano y Sonia Gallina, que por azares del destino
fueron a dar con el Dr. Halffter, por recomendaciones del Dr. Juan Luis
Cifuentes, Director en ese entonces de la Facultad de Ciencias de la
UNAM, que las apoyaba en un proyecto sobre venados que estaban
realizando en la Estacion Experimental de San Cayetano, en el Estado
de México, con financiacion de CONACYT. Debido a un problema en
el que se vieron involucradas con el Director de Fauna Silvestre por
haber hecho una denuncia publica de una tala “clandestina” de arboles
en la Estacién, se prohibid seguir con el trabajo de campo de la tesis
conjunta. Después supimos que era un negocio del Subsecretario Fo-
restal. Como el Dr. Halffter en aquel tiempo era Co-vocal Ejecutivo
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del Programa Nacional Indicativo de Ecologia Tropi-
cal, de CONACYT, junto con el Dr. Arturo G6mez
Pompa, nos dio una cita, en la cual primero nos regafi6
y nos sefialé tajantemente que no nos iba a defender
ante la Subsecretaria Forestal y de la Fauna, ya que
ellos estaban defendiendo una causa mucho mas rele-
vante como era oponerse terminantemente a los des-
montes del Uxpanapa en Veracruz, y nosotras éramos
como “piedritas contra tanques”. Pero nos abrid un
panorama hacia la investigacion cientifica seria
dandonos la oportunidad de incorporarnos a la nueva
Institucion, iniciando los estudios sobre venados en la
futura Reserva de la Biosfera La Michilia, en el Esta-
do de Durango, y tramitando ante CONACYT que nos
siguiera brindando los recursos financieros para conti-
nuar el proyecto de tesis. La primera impresion que
tuvimos del Dr. Halffter fue la de un investigador
“muy duro, estricto e imponente”, aunque con los afios
y el trato continuo, nos ha revelado a un hombre de un
gran corazon. Nos llevé en el siguiente mes a una
importante reunién en Durango, con un grupo de
cientificos mexicanos, entre los que se contaba el Dr.
Arturo Gomez-Pompa, presidente del Comité Mexica-
no del MAB, y norteamericanos provenientes del
MAB-USA. Estos Ultimos nos aconsejaron iniciar los
estudios de los venados conociendo cual era su dieta
para comprobar que no existia competencia con el
ganado vacuno, ya que era la actividad méas relevante
en la futura Reserva, y que ello podria hacerse a través
de los grupos fecales mediante técnicas microhistolé-
gicas. En diciembre de ese afio fuimos a un curso
intensivo con el Dr. Richard Hansen, en la Universi-
dad de Colorado, en Estados Unidos, asi como a co-
nocer el manejo de las poblaciones de venados en
Colorado y Nuevo México, con el Dr. Thomas Hakon-
son, gracias al apoyo que nos brind6 el Dr. Halffter, a
través de estos contactos. El Dr. Halffter actu6 como
director de la tesis conjunta, que fue el inici6 de una
larga trayectoria de estudios sobre venados en el Insti-
tuto, estableciéndose una colaboracion con el Dr. Peter
F. Ffolliott de la Universidad de Arizona, con el que
posteriormente, en 1981, se publica el primer libro
sobre venados junto con Sonia Gallina, como resulta-
do de esta colaboracion.

Posteriormente se fueron sumando mas tesistas
de la UNAM, del IPN y de la UAM. La politica de
desarrollo seguida por el Dr. Halffter, gracias a su
vision y gran tesdn, que a través del tiempo podemos
constatar fue de lo més acertada, dadas las condiciones
que prevalecian en esa época, consistié en promover la
formacion de jovenes mexicanos a través de convenios
de colaboracion con instituciones extranjeras de pres-
tigio de Francia, EEUU, Espafia, Italia, URSS, entre
otras. Con su experiencia, los investigadores invitados
lograron que estudiantes del IPN, la UNAM vy la
UAM, algunos de los cuales ya laboraban en el IN-
ECOL, tuvieran una formacion intensiva y sélida. En
ese entonces, se promovieron estancias en el extranje-
ro de los jovenes para aprender técnicas novedosas,
para entrenarse y obtener nuevas experiencias, que
posteriormente sirvieron para ser aplicadas en nuestro
pais, y a su vez, esos jovenes investigadores empeza-
ran a formar nuevos jovenes en este campo del cono-

cimiento (ver Modelo “Halffteriano”, fig. 1). Los
investigadores y jovenes que formaron parte del IN-
ECOL en esos primeros tiempos, se constituyeron
como una “familia” de cientificos guiados por el gusto
y la satisfaccion de realizar trabajos serios de investi-
gacion con distintos grupos de animales, desde inver-
tebrados hasta grandes vertebrados, en el campo de la
ecologia, que fueron fortaleciéndose paulatinamente.
Todo esto funcionaba a pesar de que no se tenia nin-
guna seguridad laboral para formar parte del INECOL,
porque no se contaba con un presupuesto fiscal, ya
que la mayoria teniamos becas de CONACYT, y pos-
teriormente un salario por honorarios, hasta que fue
incorporado en la Secretaria de Programacion y Pre-
supuesto como centro de investigacion, junto con el
resto de centros creados por CONACYT. Sin embar-
go, a pesar de haber pasado por momentos dificiles en
cuanto a la seguridad de contar con un presupuesto
destinado a mantener al grupo en sus labores de inves-
tigacion, la experiencia fue un ejemplo loable de soli-
daridad y de credibilidad en la visién de un personaje
histérico como el Dr. Halffter.

En los afios 707, en nuestro pais, acorde a la cla-
sificacion internacional vigente, solamente tenia dos
tipos de reservas naturales: Parques Nacionales, de los
que existian 47 para esas fechas, y una Reserva Fau-
nistica en Isla Raza, B.C. Siguiendo un nuevo movi-
miento conservacionista, tendente al establecimiento
de reservas naturales denominadas Reservas de la
Biosfera, que la UNESCO dentro del Programa Hom-
bre y Biosfera (con las siglas en ingles de MAB),
organizo en octubre de 1974, y a la resolucién emana-
da del VI Congreso Latinoamericano de Zoologia
realizado en México, por iniciativa de un grupo de
entusiastas ec6logos mexicanos, encabezados por el
Dr. Halffter se promueve la creacion de las dos prime-
ras Reservas de la Biosfera en México y Latinoaméri-
ca en el Estado de Durango. Esto pudo llevarse a cabo
gracias al apoyo decisivo por parte del gobernador de
esa entidad, que acababa de tomar posesion, el Dr.
Héctor Mayagoitia Dominguez, egresado de la Escue-
la Nacional de Ciencias Biologicas del IPN, y que
presidié el mencionado Congreso.

Los esfuerzos de investigacion tuvieron como
meta la creacion de las dos primeras Reservas de la
Biosfera en México y América Latina (Mapimi y
Michilia), una contribucién mexicana al Programa
Hombre y Biosfera (MAB) de la UNESCO. Por eso,
practicamente todas las investigaciones de la primera
época fueron realizadas en las Reservas de la Biosfera
de Mapimi y La Michilia, en el Estado de Durango,
para conocer su flora, fauna, condiciones abiéticas y
su impacto social. Los primeros estudios fisondmico-
floristicos de Mapimi fueron realizados por el Dr.
Jorge Morello (investigador invitado de Argentina) y
Enrique Martinez del Instituto de Investigaciones
sobre Recursos Bioticos, A. C., iniciandose asi los
trabajos cientificos en las Reservas de la Biosfera,
cuyos resultados salieron en un libro publicado en
1977 (la tercera del Instituto de Ecologia). Posterior-
mente en Mapimi se incorporan investigadores de la
Ecole Normale Supérieure de Paris, Francia, inician-
dose en septiembre de 1975 la cooperacion internacio-
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Fig. 1. El modelo “Halffteriano” para la fundacion y el desarrollo del Instituto de Ecologia

nal con la primera estancia del Dr. Robert Barbault,
que inicia los estudios sobre comunidades de lagarti-
jas, y que forma varios estudiantes del INECOL
como Maria Eugenia Maury, Alfredo Ortega (ac-
tualmente investigador del CIBNOR), el Dr. Claude
Grenot que trabaja con comunidades de roedores,
asesorando a Valentina Serrano (actualmente fundado-
ra 'y curadora del herbario “Rzedowski” de la Univer-
sidad Autdnoma de Querétaro), el Dr. J. M. Thiollay
con comunidades de aves, trabajando con Jorge Noce-
dal. De esta forma los jovenes cientificos mexicanos
se fueron forjando y obteniendo una valiosa experien-
cia trabajando al lado de investigadores plenamente
reconocidos. Se publican los primeros resultados en
un libro editado por Barbault y Halffter en 1981.

El apoyo brindado por el Gobierno del Estado de
Durango en cuanto a construir estaciones de campo
como el Laboratorio del Desierto en Mapimi, que se
concluy6 en 1978, y la Estacion Piedra Herrada en La
Michilia, donada por el Sr. De la Pefia, fue una ayuda
decisiva en la logistica para realizar investigacion en
el campo. Ademas, fue a través de convenios interna-
cionales, asi como de conseguir financiacion a través
de distintos proyectos, como se llevaron a cabo los
estudios en las Reservas.

El Dr. Halffter demostr6 que la actividad cienti-
fica, incluso con medios muy reducidos como los que
disponia en sus inicios el INECOL, puede ser muy
fructifera cuando se cuenta con el apoyo de otras insti-
tuciones y paises, asi como del interés de los gobier-
nos locales. Un ejemplo de las colaboraciones fue la
del Dr. Mario Zunino, que desde 1979 colabor6 estre-
chamente con el Dr. Halffter con el apoyo del CNR
(ltaliano) y CONYCET, con becas de la Secretaria de
Estado de Relaciones Extranjeras de Italia y varias con
CONABIO. Dicha colaboracion fue muy fructifera
con mas de 15 trabajos firmados por ambos autores;
cabe destacar ademas que la re-edicion del Natural
History of Dung Beetles of the Subfamily Scarabaei-
nae, por G. Halffter y E. Matthews, se hizo en Italia,

siendo el Dr. Halffter el invitado de honor en el Con-
greso de Biogeografia en Turin en 1990. En la politica
que se fijo el Dr. Halffter los recursos econémicos
estan destinados integramente a la investigacion. No
penso en crear una estructura fisica propia, no se con-
taba con vehiculos propios (éstos los ponia el gobierno
del Estado de Durango), sin embargo muchos investi-
gadores y estudiantes llevamos a cabo los trabajos de
campo en las Reservas. Por ejemplo, en La Michilia,
el Sr. Eduardo de la Pefia, tesorero del Estado de Du-
rango, prestaba su casa de campo para realizar las
largas estancias, hasta que posteriormente doné al
INECOL una casita que luego se transformé en la
Estacion de Piedra Herrada. Mientras que en Mapimi,
Don Rosendo Aguilera apoyaba las estancias, que al
principio fueron dificiles ya que habia que acampar,
aunqgue después el Gobierno de Durango construyo el
Laboratorio del Desierto en terrenos donados al IN-
ECOL por Don Rosendo, y que a la fecha sigue siendo
una de las mejores estaciones de campo para estudiar
el Desierto Chihuahuense.

La forma en que se crearon las Reservas no fue a
través de imposiciones, sino mediante didlogos con
ganaderos, pequefios propietarios y campesinos, asis-
tiendo a asambleas ejidales, exponiendo los puntos de
vista, escuchando los de ellos y sometiendo a acepta-
cién las nuevas ideas para la conservacion, con la
satisfaccion de ver aprobados y plenamente apoyados
los proyectos en una reunién memorable celebrada en
febrero de 1975 en el Ejido San Juan de Michis. El
aspecto humano de la politica del INECOL encontrd
un fuerte apoyo en el Dr. Armando Ochoa Solano,
originario de Durango, del IPN, en cuanto a la logisti-
ca y relaciones con los ejidatarios en ambas &reas. El
Dr. Ochoa estuvo a cargo del proyecto de agroindus-
trias en el &rea de La Michilia hasta diciembre de
1976, y posteriormente asume esta responsabilidad el
bi6logo Pedro Reyes Castillo.

En 1977, el INECOL junto con el INIREB de
Xalapa, Veracruz y el CIES de San Cristobal de las
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Casas, Chiapas, emprenden una nueva aventura al
iniciar los estudios para la creacion de la Reserva de la
Biosfera Montes Azules en la zona Lacandona, en
Chiapas. Por parte del INECOL, Pedro Reyes Castillo
se responsabiliza de los proyectos faunisticos, y parti-
cipan entonces Sonia Gallina, Gustavo Aguirre, Ernes-
tina Fey y Jorge Nocedal, que se incorporan a partir de
entonces al Instituto. Después, a finales del 77, Gusta-
vo Aguirre, se incorpora a Mapimi para iniciar los
estudios sobre la biologia, ecologia y conservacién de
la tortuga endémica de Mapimi: Gopherus flavomar-
ginatus, especie emblematica por la cual se constituye
la Reserva. Gustavo trabaja con los Dres. Morafka y
Gary Adest de la Universidad de California.

En los "80 se empiezan los estudios de flora y
fauna para establecer la Reserva de la Biosfera El
Cielo, en Tamaulipas. Se le encarga al Dr. Henri Puig
de Paris, Francia, coordinar junto con el biélogo Pedro
Reyes, Rosa Bracho y Vinicio Sosa los trabajos en la
zona. Se incorporan luego, para llevar a cabo los talle-
res campesinos de capacitacion comunitaria: Armando
Contreras y Arturo Hernandez. Con ellos se une un
grupo de estudiantes de la UNAM y UAM .

A su vez, el Dr. Halffter y Pedro Reyes asesoran
a un grupo de jovenes investigadores entusiastas de la
Universidad de Guadalajara para hacer sus estudios en
la futura Reserva de la Biosfera de Manantlan, Jalisco,
por la importancia del hallazgo de la especie de maiz
silvestre Zea diploperennis en la zona, asi como la
relevancia de conservar la biodiversidad de esos eco-
sistemas. Posteriormente también contribuyen a que se
haga Sian Kaan en Quintana Roo.

El importante papel desempefiado por el Dr.
Gonzalo Halffter, lo hace ser uno de los iconos de la
conservacién en nuestro pais, que trascendio fronteras,
llegando a denominarse como “modalidad mexicana”
los esfuerzos realizados en promover las Reservas de
la Biosfera a nivel no s6lo nacional sino internacional.

Durante los primeros 30 afios de existencia del
INECOL es evidente el impacto social y ambiental
que, a nivel nacional e internacional, tuvieron los
esfuerzos precursores de conservacion desde una opti-
ca de respeto y colaboracion con los habitantes loca-
les, que es lo que como ya mencionamos se reconoce
como “modalidad mexicana” para la conservacion de
la biodiversidad. Ahora, después de los primeros es-
fuerzos llevados a cabo por el INECOL bajo la tutela
del Dr. Halffter, que crey0 en este nuevo sistema de
conservacién de los recursos naturales, y se estuvo
promoviendo, podemos decir que existen mas de 150
Reservas de la Biosfera en el pais manejadas por la
Comisién Nacional de Areas Naturales Protegidas
(CONANP) y su normatividad esta contemplada en la
Ley del Equilibrio Ecolégico. En los primeros esfuer-
zos de conservacion subrayamos que sobresale la
vision y labor del Dr. Gonzalo Halffter.

A mediados de los 80, el Dr.Rzedowski se jubi-
la del IPN e ingresa al INECOL con la intencion de
poder cumplir un deseo, irse con su grupo de trabajo a
Patzcuaro para estudiar la Flora del Bajio. Asi se crea
el Centro Regional con esa misién especifica.

El INECOL, bajo la responsabilidad del Dr.

Halffter, también realiz6 para la Comision Federal de
Electricidad, uno de los primeros estudios mexicanos
de impacto ambiental en Laguna Verde, Veracruz, en
los afios “70. Primero, los estudios se basaron en la
comunidad de escarabajos copréfagos y el posible
impacto sobre esa comunidad. Luego estuvieron tam-
bién involucrados cientificos franceses, como el Dr.
Patrick Lavelle, iniciando estudios sobre biologia de
suelo y su posible afectacién; con él se incorporan
varios estudiantes, entre ellos otro jéven estudiante de
la UNAM, Carlos Fragoso, que realiza su tesis con las
lombrices y que ahora es nuestro especialista y el
Secretario de nuestro Postgrado.

Una actividad que nace con el INECOL es la re-
lacionada con los servicios de investigacion, asesoria
y consultoria ambiental a empresas privadas y publi-
cas. Entre los primeros estudios, para PEMEX, estan
el de impacto ambiental del puerto de altura de Dos
Bocas, Tabasco, en el cual participa como coordinador
el M. en C. Exequiel Ezcurra, apoyado por Jorge
Lopez-Portillo que hace su trabajo de tesis de licencia-
tura con los manglares de Dos Bocas, y se incorpora
Alberto Gonzélez Romero para hacer la parte faunisti-
ca junto con Jorge Nocedal. A partir de entonces el
Dr. Ezcurra se constituye en un elemento muy impor-
tante para el Instituto. De hecho él es el responsable de
los estudios que se llevan a cabo en EIl Pinacate, Sono-
ra, que llevan a la creacion de otra Reserva de la Bios-
fera. Exequiel forma su grupo de trabajo con Jorge
Lopez Portillo y Miguel Equihua para los estudios de
vegetacion y zonificacion, mientras que Alberto
Gonzéalez lleva a cabo la parte faunistica junto con
Jorge Nocedal. Se incorporan también investigadores
de Francia y EE.UU. El Pinacate fue un proyecto que
duré mas de cinco afios e involucré a un grupo de
jovenes provenientes del IPN, UAM y UNAM.

Exequiel Ezcurra llega al INECOL por sugeren-
cia del Dr. Eduardo Rapoport que viene de Bariloche,
Argentina, y se incorpora al Instituto como investiga-
dor responsable de los estudios sobre Ecologia Urba-
na. El Dr. Rapoport incluye un grupo de estudiantes
del IPN y de la UNAM, entre las que se cuentan Gri-
selda Benitez. También poco después se incorpora
Carlos Montafia, de Argentina, al que se le hace res-
ponsable de los trabajos acerca del uso de recursos:
suelos, agua, vegetacion, ganaderia, fauna silvestre de
Mapimi que realizara un grupo de investigadores del
Instituto Francés de Investigacion Cientifica para el
Desarrollo en Cooperacion (ORSTOM), creandose el
Centro Regional Norte Arido en la ciudad de Gémez
Palacio en el Estado de Durango. Los primeros resul-
tados fueron publicados en un libro en 1988, editado
por el Dr. Montafia.

En conclusion podemos sefialar, sin temor a
equivocarnos, que el Dr. Halffter es un cientifico vi-
sionario, que se puede considerar como la piedra an-
gular de este instituto, que en sus mas de 30 afios de
existencia ha pasado por muchas vicisitudes que lo
han ido fortaleciendo y transformando en una de las
mejores instituciones del pais en lo que respecta al
papel que ha jugado y juega en cuanto a la contribu-
cién para la conservacion de la biodiversidad.
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CAPITULO 3

SCARABEOSOFIA: LA DIALECTICA DE UN
CIENTIFICO ENTRE INSECTOS Y CONCEPTOS

Mario Zunino

Resumen: Se discute el punto de vista de Gonzalo Halffter en sus estudios
sobre los coledpteros escarabeidos y su repercusion sobre la evolucién de la
investigacion y el pensamiento en la Entomologia. El autor considera que el
enfoque de Halffter representa el punto de partida de un cambio radical en el
desarrollo de los estudios modernos de un grupo de seres Vivos.

Scarabeosophy: the dialectics of a scientist between insects and concepts.
Summary: The author discusses Gonzalo Halffter’s point of view on the study of
Scarab beetles, as well as its impact on the evolution of both research and
thought in Entomology. He maintains that Halffter's approach represents the
starting point of a radical change in the modern study of a living beings’ group.

Scarabéosophie: la dialectique d’'un scientifique entre insectes et concepts
Résumé:. L’auteur discute le point de vue de Gonzalo Halffter face a I'étude des
coléopteres scarabéides, et son influence sur I'évolution de la recherche et de la
pensée en entomologie. |l considére que I'approche de Halffter représente le
point de départ d’'un changement radical dans I' étude moderne d’'un groupe
d’étres vivants.

En 2004, con ocasién del trigésimo quinto aniversario de la fundacion
del Instituto de Ecologia, tuve el honor de recordar al menos algunos
aspectos de la relacion entre mi Maestro, el Dr. Gonzalo Halffter, y los
coledpteros Scarabaeinae. Una relacion que empieza oficialmente en
1952, con una nota sobre el género Phanaeus, y cuyo desarrollo ha
llevado a Halffter a convertir este fascinante grupo de animales en
objeto de estudio en una cantidad asombrosa de trabajos cientificos,
pero sobre todo, a enfocar una serie de problemas biolégicos de gran
envergadura, desde el comportamiento animal, a la biogeografia, a la
ecologia, a la biodiversidad, para resefiar solamente los temas de mayor
alcance, utilizando este grupo animal como un modelo para contrastar
ideas e hipotesis, tanto en pleno campo, como en laboratorio.

En este breve bosquejo, tan solo recordaré aquellos aspectos de la
labor del Dr. Halffter, que considero han provocado un verdadero cam-
bio, a nivel mundial, en la manera tradicional de enfocar el estudio de
un grupo animal.

Yo creo que la aficion temprana del Dr. Halffter a los escaraba-
jos, mejor dicho, la eleccion de tal grupo como objeto de sus estudios
(su primera publicacion, en 1952, fue dedicada a una especie del géne-
ro Phanaeus), tiene un origen doble: por una parte, la impactante diver-
sidad de formas y comportamientos de los escarabajos de Meéxico, y
por otra parte, la influencia de un personaje extraordinario, Jean Henri
Fabre, cuyos “Souvenirs Entomologiques” — una obra fascinante ain
hoy dia — tuvieron una profunda repercusién en la formacidon de lo que
considero uno de los elementos esenciales de la vision del mundo de un
naturalista: su imaginario cientifico. Al mundo magico de Fabre, y
concretamente, a la casa que habia sido el paradero del gran entomolo-
go provenzal, el Harmas, en los alrededores de Sérignan, Halffter vol-
vié varias veces, pasando temporadas de estudio y de reflexion y redac-
tando obras extensas, una tarea que necesita de la paz del espiritu y de
la concentracidn de la mente.
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Los escarabajos, son uno de los grupos de insec-
tos que mas han llamado la atencion del hombre: cabe
recordar, aunque fuera muy de paso, la importancia
del escarabajo sagrado, Khepri, en la cosmogonia y en
la mitologia del Vecino Oriente, en primer lugar, del
antiguo Egipto pero también de otras partes del Medi-
terraneo. Sin embargo, el interrogante que Halffter se
planted delante de estos animales, ya desde una etapa
muy temprana de su vida cientifica, pertenece a otro
campo del pensamiento humano, que no tiene nada de
metafisico:

¢porque, para qué, y como dedicarse al estudio
de un grupo de seres vivos?

Las respuestas a este interrogante, se desprenden
ya del primer libro de Halffter, “The Natural History
of Dung Beetles of the subfamily Scarabaeinae”, pu-
blicado por primera vez en 1966, en coautoria con
Eric Matthews, en Folia Entomologica Mexicana, y
reimpreso en 1999 por una pequefia editorial italiana,
cuyo duefio sigue creyendo en la cultura y no sola-
mente en el mercado. Un grupo animal cosmopolita,
muy articulado y diferenciado en su interior, como
son los coledpteros Scarabaeidae, sugirié a Halffter un
sinnimero de enfoques distintos: el taxondmico, el
ecolégico, el biogeogréfico, el etoldgico, el evoluti-
VO... que se integraron en una sintesis altamente mul-
tifacética. Los Scarabaeinae se convirtieron asi en una
herramienta para que tratemos de entender a través de
ellos, algo mas, y mas general, acerca de nuestro en-
torno, de su historia, quizas también de su futuro. Sin
embargo, todo esto ocurre si nos apegamos a una
metodologia forzosamente reduccionista, pero por
otra parte, si -y tan solo si- manejamos nuestras in-
terpretaciones en el marco de un enfoque holistico y
en una perspectiva dindmica en el espacio y el tiempo.
Considero que es ésta la gran leccion que se despren-
de de la obra entomoldgica de Halffter.

Es innecesario recordar, que el “Natural Histo-
ry” representa desde hace 40 afios el marco de refe-
rencia de todo estudio sobre los Scarabaeinae, a nivel
mundial, y en este campo, es quizas la obra mas citada
en la literatura contemporanea. Sin embargo, cabe
preguntarse los motivos de una tal repercusion en las
ciencias modernas de la naturaleza. Considero que
esto se debe principalmente al aspecto multifacético
del enfoque que Halffter supo pensar y realizar para el
estudio de un grupo de insectos. Si retomamos aque-
llas paginas, nos enteramos una vez mas de que la
obra resulta de un esfuerzo de analisis, organizacion,
y finalmente, estudio critico de una informacion ex-
traordinariamente extensa y variada. A partir de ese
conjunto de ideas y de datos, en parte originales, en
parte retomados, siempre en forma critica, de la litera-
tura, Halffter logrd una interpretacion de sintesis,
cuyo marco de referencia es la evolucion organica,
vista en el espacio concreto, no tan solo euclidiano,
sino de sus mdltiples interacciones, y a través del
tiempo. Permitaseme un solo ejemplo, relacionado
con el comportamiento. Los esquemas de evolucion
de las pautas comportamentales de los Scarabaeinae

elaborados por Halffter, que todos conocemos, sim-
ples, claros, elegantes, tienen un background hecho
por un enorme acervo de datos, pero también por un
manejo conceptual que metodolégicamente se mueve
entre la generalizacion empirica y los principios de
elucidacién reciproca, entre induccién y deduccion,
sin huellas de ideas preconcebidas, y menos adn, de
actitud dogmatica. jTal y como requiere la compleji-
dad del objeto y de los temas!

Este tipo de enfoque representa quizas la prime-
ra —en orden de tiempo— de las muchas aportaciones
originales de Halffter a la ciencia contemporanea, y es
la Unica sobre la que nos detendremos en este ensayo.

Haciendo caso omiso de los entomdlogos apli-
cados, en los afios ’60 los cientificos que trabajaban
con los escarabeidos a nivel profesional, eran posi-
blemente una docena o pocos mas en el mundo: Re-
naud Paulian en Francia, Sebd Endrddi en Hungria,
Vladimir Balthasar en Checoslovaquia, Rudolf Petro-
vitz en Austria, Serguiei Medvedev en la Unién So-
viética, Henri F. Howden y Oscar L. Cartwright en
Estados Unidos, Francisco S. Pereira en Brasil, Anto-
nio Martinez en Argentina, Athos Goidanic en Italia,
y unos pocos mas. Casi todos eran sustancialmente
taxénomos duros y puros -y la mayoria de ellos, o
taxénomos. Hoy dia, son cerca de un centenar, y mu-
chos entre ellos, alumnos directos de Halffter o “des-
cendientes” cientificos suyos de segunda o tercera
generacion, trabajando en instituciones académicas de
varias partes del mundo. La repercusion del enfoque
de Halffter, la atestiguan el sinnimero de referencias
tanto al “Natural History”, como a la extensa produc-
cién que ha seguido, y sigue publicando en este cam-
po de la entomologia. Lo ratifica también el gran
namero de taxones, de los grupos mas variados, que le
han sido dedicados. Y lo atestigua también el hecho
de que a partir de los afios "70 del siglo XX los co-
leGpteros Scarabaeidae, se han convertido en un gru-
po clave, en un modelo paradigmaético para el estudio
de temas aparentemente tan alejados entre si, como la
biodiversidad, las relaciones entre los organismos
animales y sus recursos alimenticios, la biogeografia
histérica, el manejo de los recursos naturales. Muy
someramente, quiero recordar algunos conceptos, que
hoy dia forman parte del patrimonio de la cultura
naturalistica, y que surgieron de los estudios de los
escarabajos que ha llevado a cabo Gonzalo Halffter.

Una de las primeras veces en que han sido resal-
tados con claridad los requisitos para que un taxon
animal pueda utilizarse como grupo indicador del
estado de la biodiversidad, fue cuando Halffter y su
grupo los propusieron, en un foro mundial, funda-
mentandose en los escarabajos (Halffter & Favila,
1993).

El concepto de recolocacion del alimento como
estrategia evolutiva -y no como mera tactica ecolégi-
camente oportunista, debe mucho a las investigacio-
nes y a las ideas de Halffter, de David Edmonds y del
grupo de investigadores que hace muchos afios empe-
zaron a estudiar la evolucion del comportamiento de
los Scarabaeinae, a escala mundial (Halffter & Matt-
hews, 1966; Halffter & Edmonds, 1982).



Scarabeosofia: la dialéctica de un cientifico entre insectos y conceptos

1

2 !_,f‘./«;k/\v"f\ ."(.f?

Soanabatosonius

Fig. 1. La clasica imagen del entomélogo, en una incision alemana del siglo XVII1 (coleccién priva-
da). Fig. 2. Scarabaeosophus. Incision de Antonio Mascia, 1999, para la reimpresion de Halffter &

Matthews, 1966 (coleccion privada)

En la biogeografia, el concepto de Patron de
Distribucion como evidencia de historias biogeogréfi-
cas compartidas, y la vision moderna del fenémeno de
la transicion, fueron vislumbrados primeramente a
través del estudio de los Scarabaeinae de México y
Centroamérica (Halffter, 1974, 1976).

El enfoque tedrico —y no puramente metodol6-
gico— del manejo de los ecosistemas agropecuarios, en
términos de equilibrio entre herbivoros, domésticos y
silvestres, y pastizales, debe muchas de sus perspecti-
vas a los estudios de los escarabedlogos mexicanos
formados y dirigidos durante afios y afios por Gonzalo
Halffter en el Instituto de Ecologia.

Sin embargo, no quisiera que de mis palabras
surgiese ninguna equivocacion: no estoy sosteniendo
que la obra de Gonzalo Halffter —ni de cualquier otro
cientifico— sea algo definitivo o no perfectible, ni
tampoco que en temas concretos no haya habido algin
avance en la escarabeologia debidos a otros autores, 0

alguna critica atinada a algin topico mas o menos
puntual: afirmarlo seria mas bien hacer hagiografia,
una “disciplina” que en mi opinién, no tiene nada que
ver con la ciencia. Lo que si considero totalmente
cierto es que la obra de Halffter ha marcado un punto
de inflexion, un momento de cambio de rumbo y de
perspectivas, a nivel mundial. EI golpe de timén entre
la ruta, y la actitud, del entomoélogo clésico (fig. 1),
con todos sus méritos, pero también con todo su lastre
dieciochesco de amateurismo y los limites de su wel-
tanschauung, el cambio entre todo esto, y lo que se
resume en una palabra que no aparece en los dicciona-
rios. Una palabra que acufid quien escribe —perdon
por la autocitacion— a finales de los afios "90 y que el
escultor italiano Antonio Mascia tradujo en una ima-
gen onirica: Scarabaeosophus (fig. 2). Entre las dos
imagenes, y las dos culturas que ellas representan, hay
una inflexién radical: el golpe de timén que Gonzalo
Halffter ha dado a la Entomologia
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CAPITULO 4
HALFFTER Y LA S.E.A.

Antonio Melic

Resumen: Se presenta una sintesis de las relaciones entre Gonzalo Halffter y
la Sociedad Entomolégica Aragonesa (S.E.A.) a lo largo de la dltima década. A
partir de sus publicaciones se muestra un resumen del discurso intelectual de
Halffter y de sus inquietudes y preocupaciones en el ambito cientifico relaciona-
das con los escarabeidos y su ecologia, con la comprension de la diversidad
biolégica y con su conservacion a través, especialmente, del modelo de Reser-
vas de la Biosfera. La conclusion mas destacable es la capacidad de Halffter
para compaginar un discurso tedrico de indudable calado con un pragmatismo
directo y posibilista (pero siempre realista) que tiene la virtud de saber materiali-
zarse en actos, eventos, conceptos y proyectos, algunos de los cuales lo han
sido a través de la S.E.A.

Palabras clave: Gonzalo Halffter, Sociedad Entomolégica Aragonesa.

Halffter and the S.E.A.

Abstract: A synthesis is made of the relations between Gonzalo Halffter and the
Sociedad Entomolégica Aragonesa (S.E.A.) during the past decade. From
Halffter’s published work we glean a summary of his mind-set and his interests
and worries in both the scientific and conservation arenas in connection with
scarabaeids and their ecology, with understanding biological diversity and with
its conservation, in particular through the biosphere reserve model. The main
conclusion is Halffter's ability to combine a theoretical discourse of unquestion-
able depth with a pragmatic approach which is at the same time direct and pos-
sibilistic (but always realistic) and has the virtue of translating into actions,
events, concepts and projects, some of which have come to fruition through the
S.EA.

Key words: Gonzalo Halffter, Sociedad Entomoldgica Aragonesa.

Halffter et la S.E.A.

Résumé: L’auteur fait une synthése des relations entre Gonzalo Halffter et la
Sociedad Entomoldgica Aragonesa (S.E.A.) pendant la derniére décade. Un
parcours a travers des publications d’Halffter permet de présenter un résumé de
son discours intellectuel et ses intéréts et préoccupations dans les domaines de
la recherche et la conservation en relation avec les scarabéidés et leur écologie,
avec la compréhension de la diversité biologique et avec sa conservation, en
particulier au moyen des réserves de la biosphére. La conclusion la plus saillan-
te est la capacité d’Halffter de concilier un discours théorique d’une profondeur
bien évidente avec un pragmatisme direct et possibiliste (mais toujours réaliste)
qui sait comment se traduire en actions, événements, concepts et projets, dont
quelques-uns réalisés par intermédiaire de la S.E.A.

Mots-clés: Gonzalo Halffter, Sociedad Entomolégica Aragonesa.

1. A modo de introduccion.

Quizas por el hecho de llevar ya demasiados afios dedicado mas a la
edicion entomoldgica que a mi auténtica vocacion, la entomologia, me
ha tocado solicitar, revisar y/o editar un buen nimero de manuscritos
en los que se glosaba la personalidad, el trabajo cientifico o ambos de
algunos ilustres colegas. Me apresuro a decir que no siempre se ha
tratado de In Memoriam, sobre los que hace afios planteaba en nuestro
Boletin que tienen algo de reproche para quienes los escribimos o
editamos, puesto que de todos ellos puede decirse que han llegado
inevitablemente tarde. Efectivamente: si uno ha acumulado méritos
objetivos suficientes como para ser objeto de unas lineas de reconoci-
miento es de justicia hacerlas publicas en presencia del homenajeado,
haciéndole justo participe del acto. Y es que cabe preguntarse: ;a quién
esta dirigido tal evento? Si convenimos en que la respuesta sensata es
al homenajeado ¢por qué singular disparate hemos de esperar justo a
los momentos posteriores a que nos abandone para sincerarnos?
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Pueda ser que exista quien opine que tales ac-
ciones pueden llevar a situaciones indeseadas por
contener, en su interin, potenciales abusos de poder
mas 0 menos encubiertos o simples ejercicios de adu-
lacién y servilismo. Vivimos en sociedades altamente
jerarquizadas, es cierto. Pero alla cada cual, si para su
desgracia, se encuentra en tan triste situacion de tener
que mendigar actos de reconocimiento o, lo que to-
davia es peor, si para ganarse el pan y la sal, debe
incurrir en jornadas de falsa alabanza y empalagosa
lisonja. Por nuestra parte, y utilizo un plural que no
tiene nada de mayestatico, si no mucho de gremial, en
cuanto comprende a otros miembros de la Sociedad
Entomoldgica Aragonesa y por supuesto a mi otro
coeditor, Mario Zunino, ningln riesgo asumimos
planteando este modesto homenaje a Halffter. La
razén es que nadie puede abrigar dudas, fundadas y
legitimas, sobre que se lo viene mereciendo desde
hace ya muchos afios. Halffter es uno de esos casos en
los que ni siquiera desde la envidia y los celos es
posible formular reproches. No digo que esté libre de
ellos —yo mismo, humanos somos, me reconozco
envidioso de muchas de sus habilidades y capacida-
des— pero la diferencia con el estatus de otros colegas
es tan sideral que no es posible poner reparos creibles
a su estrella. O a sus estrellas, en plural, porque Halff-
ter, a diferencia de otros cientificos, incluso de presti-
gio, ha sido capaz de destacar en varios campos en
principio muy lejanos entre si. ES un personaje de
éxito. Una suerte de ‘Midas’ intelectual. Es dificil
llegar a ser alguien importante, realmente importante,
en una cualquiera de las matliples parcelas en que se
fragmenta el saber humano. Halffter lo consigui6 en
el campo de la coleopterologia gracias a sus numero-
sas y novedosas aportaciones, algunas de las cuales
son ya clasicos de la disciplina. Pero es que esa labor,
que a tantos cerebros habria absorbido completamen-
te, no ha impedido que Halffter sea también reconoci-
do en otras areas como las relacionadas con la medi-
cién y analisis de la diversidad bioldgica (o de las
diversidades bioldgicas) o como agente y promotor de
la conservacion de esa propia diversidad a través de
figuras como las reservas de la biosfera. Por si fuera
poco, Halffter ha sabido hacer, y hacerlas bien, otras
cosas. Por ejemplo, nos ha dado un cierto ejemplo de
la labor de compilacion y promocién de la informa-
cién bioldgica en un territorio tan deficitario en esta
materia como Iberoamérica. O ha sabido combinar,
encajando adecuadamente las piezas para que no
chirriaran, factores como los sociales en el marco de
la proteccion medioambiental, aspecto en el que sue-
len fallar estrepitosamente 9 de cada 10 conservacio-
nistas, por muy atractivos que resulten sus diagramas
y propuestas teoricas. Me consta, ademas, que Halff-
ter lleva afios desarrollando una intensa y fructifera
labor de promocidn cientifica (Iéase, de promocion de
cientificos y de trabajos cientificos) en México, pero
de ello hablarén otros colegas que tienen mucha mas
solvencia. En resumen, que hay motivos mas que
sobrados para el homenaje y que el halago, es legiti-
mo, obligado (moralmente obligado) y desde luego
sincero. Y es que es un placer ser puntual a la cita y

poder mostrar a Halffter la gratitud y reconocimiento
gue sin reparos ni falsas vergiienzas nos merece y se
merece.

A Halffter lo suelo tratar de usted. No es una
cuestion de distancia personal (eso se habria superado
hace tiempo, especialmente si tenemos en cuenta su
trato amable y cordial); tiene mucho mas que ver con
quién es, qué hace y como lo hace. Nos conocemos
desde hace unos ocho o nueve afios. Me lo presentd
en una reunion iniciatica sobre la Red Iberoamericana
de Biogeografia y Entomologia Sistematica, un amigo
comun, Fermin Martin Piera, quien por cierto habria
sido, con absoluta seguridad, uno de los coeditores de
este volumen si hoy estuviera entre nosotros. Hasta
entonces yo sabia relativamente poco de Halffter. Por
supuesto, era consciente de su enorme prestigio como
coleopterélogo y ec6logo. Durante un cierto tiempo —
ya muy lejano— los escarabeidos ejercieron una cierta
atraccion sobre mi y recopilé alguna literatura sobre
ellos. Incluso recuerdo un par de veranos en el Pirineo
oscense levantando bostas de ganado vacuno y captu-
rando indiscriminadamente todo coledptero presente
en tan singular medio (y también, con menor agrado,
los problemas con las claves del mitico ‘Baguena’ de
1967). He de decir que aquella atraccion fue luego
superada por otros grupos y temas, fruto de mi ten-
dencia a la dispersion, que ha terminado llevandome
al estudio de algunas familias de arafias; pero cierto es
también que en un ejercicio de diversidad mental (o
no sé si de bipolaridad) siempre he mantenido en un
segundo plano, razonablemente cercano al punto de
interés focal, algunos grupos taxondémicos muy con-
cretos, entre los cuales se cuentan los escarabeidos.

De Halffter tenia, ademas, numerosos recortes
en mi carpeta de lecturas. Esta carpeta es en realidad,
un conjunto de portafolios en la que he ido guardando
focopias y separatas de trabajos que por una u otra
razén me han parecido atractivos, interesantes o cu-
riosos aunque fueran completamente ajenos a mi
‘ambito natural de trabajo’. Como buen cajon de sas-
tre, hay de todo: desde manuscritos sobre extinciones,
a articulos sobre entomologia urbana, la diversidad
bioldgica y la llamada crisis de la biodiversidad, la
teoria del caos y los fractales aplicados a la biologia,
la mitologia y los artrépodos, los onicéforos, algunos
temas puntuales de paleontologia de invertebrados,
etc, etc. Pues bien, de Halffter tenia unos cuantos
recortes y fotocopias de trabajos sobre diversidad
biologica. Incluso tenia fotocopiado varios capitulos
(o quizas todo el volumen) del primer tomo de la
Diversidad Biol6gica de Iberomérica, un libro compi-
lado por el propio Halffter y que se abria con un tra-
bajo titulado ‘;Qué es la biodiversidad?’ (Halffter &
Ezcurra, 1992). A esto —algun libro leido y varios
articulos fotocopiados— se limitaban mis contactos
con Halffter cuando lo conoci en el despacho de
Fermin. Después de aquello nos hemos visto tan sélo
en un par de ocasiones (la ultima, conmemorando el
aniversario de la muerte de Fermin en un acto cele-
brado en el Museo Nacional de Ciencias Naturales de
Madrid), quizés hemos hablado en media docena de
ocasiones por teléfono y, eso si, nos hemos cruzado



un buen nimero de mensajes y un pufiado de cartas
transocednicas, cordiales pero aparentemente ‘forma-
les” (quizés por el uso del usted), casi siempre centra-
dos en los pormenores de algln proyecto en prepara-
cidn, en ejecucion o en mera liquidacion.

No parecen, pues, estos antecedentes dignos ga-
lones para escribir este articulo. {No deberia hacerlo
quien lo haya tratado de manera mas proxima? Sin
duda, pero esta importante parcela esta razonablemen-
te cubierta en el volumen a través de articulos elabo-
rados por colegas que han tratado en el pasado, o
tratan actualmente, a Halffter; cientificos formados a
su sombra o colaboradores habituales. Sin embargo,
yo puedo tener una pequefia ventaja para ofrecer una
vision ligeramente diferente. La que da la distancia:
tanto el Atlantico como mis escasos conocimientos en
cualquiera de las maltiples areas abarcadas por los
intereses halffterianos constituyen barreras o espacios
tan enormes que me permiten aportar otro discurso,
otra percepcién y me obligan a buscar otras fuentes de
informacion distintas del contacto personal y la expe-
riencia comun. Asi que, como se vera en breve, lejos
de ser original, lo que voy a hacer es copiar algunos
textos, casi todos publicados por la S.E.A., y a comen-
tarlos someramente. Confio en que se entendera por
qué han sido seleccionados y espero que a partir de
ellos pueda formarse el lector una imagen de Halffter,
si es que alguien la necesita a estas alturas.

2. Halffter, por Halffter.

Y, claro, {qué mejor forma de presentar a Halffter que
a través de sus propias palabras? El 23 de noviembre
de 2000 Gonzalo Halffter pronuncié un discurso con
motivo de su investidura como Doctor Honoris Causa
por la Universidad de Alicante, apadrinado por el Dr.
Eduardo Galante. Pueda ser que resulte un poco sin-
gular incluir un texto del propio homenajeado,
hablando de si mismo, en un volumen de esta natura-
leza, pero, diga lo que diga la etiqueta, ;qué mejor
ocasion para hacerlo? En todo caso, espero que Halff-
ter, cuando lea esto, perdone mi osadia.

Empecé a hacer investigacion formal en las va-
caciones entre el fin del bachillerato y el principio de
la carrera. De hecho mi primer articulo aparecio
antes de que cumpliera 20 arios.

Mi iniciacion cientifica fue como entomologo y
como taxonomo. Fui formado (iniciando la relacion
mucho antes de ser alumno regular) por varios de los
excelentes entomologos del Museo Nacional de Cien-
cias Naturales de Madrid, los que a su vez se habian
hecho cientificos en la escuela de D. Ignacio Bolivar.
No solo en entomologia recibi clases de profesores
espariioles refugiados en México. Mas de la mitad de
los profesores que me dieron clase durante la licen-
ciatura se habian formado en Espana.

Con una aficion que me venia de la infancia y
trabajando todos los tiempos libres con el Dr. Candi-
do Bolivar y Pieltain y después con el Dr. Federico
Bonet, era obligado que fuese entomologo y sistemd-
tico. Pero Federico Bonet en los aiios 50 estaba en
plena evolucion intelectual. A través del estudio mor-
fologico en profundidad buscaba realizar una sis-
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tematica mejor. La ecologia le interesaba cada vez
mads. Pero sobre todo era un excelente, disciplinado e
imaginativo naturalista que trataba de captar una
vision global del entorno biologico.

Algo de todo esto se me contagio. La segunda
parte de mi carrera fue totalmente atipica. Mi Escue-
la era y es una institucion publica y gratuita, en la
que hace 50 arios era bastante comun ser dado de
baja por escolaridad insuficiente. El hecho es que
desde tercer ano fui unico alumno en mi generacion y
la Escuela mantuvo todo el aparato de profesores y
laboratorios para mi formacion. Un despliegue mara-
villoso en una escuela publica, comprometida a fondo
con el desarrollo de México.

Ademas de cursar todas mis materias, estos
anios me saturé de Federico Bonet. Era profesor —
ayudante de practicas de laboratorio de los alumnos
de primer aiio- y como larva de investigador tenia un
espacio y unas facilidades superiores a mis mereci-
mientos. En esos arnios llevé dos exhaustivos cursos
con Bonet: uno, Evolucion, el segundo, Ecologia y
Biogeografia. Cursos en que habia un profesor y un
alumno pero que se realizaron seis horas a la semana
cada uno, durante un ario.

Asi me formé taxonomo, pero con una fuerte in-
clinacion a la biogeografia y a la ecologia.

Pensaba y sigo pensando que la sistematica
ofrece una oportunidad excepcional de sintesis dentro
de la biologia comparada: el gran reto es proponer
un sistema que muestre las diferencias y semejanzas
de un grupo de organismos. Un sistema que sea un
reflejo de la historia evolutiva del grupo. Este es el
proposito de una buena monografia. A mi me ha gus-
tado hacer monografias sistemdticas. A lo largo de mi
vida he publicado siete. Es un tipo de trabajo que
requiere mucho esfuerzo y mucho tiempo, a veces
anos. Pero los resultados son perdurables. Solidas
fuentes de referencia que persisten mucho tiempo.

No entiendo los falsos conflictos entre taxono-
mos y biologos experimentales o moleculares. Mas
alla de las pugnas por el control de facilidades y
subvenciones (algo que si entiendo, pero que no debe
romper ciertas reglas), me parece que cuando llegan
al menosprecio, este tipo de conflictos no hace mads
que reflejar la pobreza del medio académico en que
ocurren.

En la investigacion hay modas. Es logico y
quiza muy bueno, ya que muchas modas son resultado
del proceso de avance de la ciencia, de la sustitucion
de paradigmas. Pero no veo razon alguna para pro-
mover la Biologia Molecular a expensas de la Biolo-
gia Comparada o lo contrario. Ambos enfoques estu-
dian los dos extremos de la dualidad inherente a los
seres vivos: su diversidad y su unidad.

Muy joven me empeiié en casarme y lo hice an-
tes de cumplir 23 aiios. Esta decision ha sido muy
importante para mi vida futura. Consegui una mara-
villosa compariiera y colaboradora, pero, ademas, la
necesidad de contar con un buen sueldo me hizo bus-
car un tipo de trabajo que en otras condiciones no
hubiera deseado. De ninguna manera se me ocurrio
dejar la investigacion, algo que nunca he hecho desde
los 17 arios. Conservé mi lugar en el laboratorio pero
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con una mezcla de mucha audacia y bastante suerte
consegui el puesto de Director de Estudios Biologicos
de la representacion en México de una de las mayores
empresas de productos quimicos del mundo. Durante
siete anios, hasta que me reintegré a tiempo completo
a la investigacion, conservé esta posicion. Aparte de
que ganaba mucho mds que mis colegas, el trabajo
que realizaba influyo en mi. Mi tarea era probar los
nuevos herbicidas e insecticidas que la empresa crea-
ba (era la Epoca de Oro de los agroquimicos), pero
sobre todo resolver los problemas inmediatos y siem-
pre urgentes que planteaban los clientes.

Era enfrentarse continuamente al reto. Utilizar
los conocimientos para resolver problemas concretos,
inmediatos. Un tipo de actividad que desarrolla las
capacidades de percepcion y de respuesta.

Creo que fue una muy buena formacion que
completo la formal y como suele ocurrir un poco
rigida que recibi en la carrera. Ademds, me quedo el
gusto por la ejecucion de estos trabajos de tipo inge-
nieril, por aplicar el conocimiento a la resolucion de
problemas.

Ya reintegrado totalmente a la vida académica
(que como he dicho nunca dejé del todo) este gusto al
que me estoy refiriendo me fue muy util. Primero en
la Escuela Nacional de Ciencias Biologicas y después
en el Instituto de Ecologia he dirigido equipos inter-
disciplinarios que he organizado para resolver un
problema concreto. Muchas veces, trabajos realmente
importantes, en los que lo primero era inventar (no
teniamos antecedentes) como los ibamos a enfrentar.
Estas empresas muchas veces globales por la varie-
dad de sus dimensiones, y siempre acotadas en el
tiempo, han sido muy utiles para obtener los fondos y
el lugar que permiten la investigacion tranquila, sin
prisas, y tengo que reconocerlo, durante muchos anos
me han resultado excitantes.

En esta linea incluiria mis trabajos y acciones
para crear las dos primeras reservas de la biosfera de
Meéxico y de Latinoamérica, participar muy activa-
mente en la creacion de varias otras reservas y tam-
bién en la concepcion de los propios conceptos recto-
res aprobados por MAB-UNESCO.

Desde que me reintegré tiempo completo a la
investigacion, en 1962, sin dejar la taxonomia cada
vez dediqué mayor tiempo a los estudios zoogeogrdfi-
cos y ecoldgicos. Siempre teniendo como objeto cen-
tral de trabajo los coledpteros de la subfamilia Sca-
rabaeinae, a los que también he dedicado mis estu-
dios sistematicos, trabajé cada vez mds intensamente
en comportamiento, en especial en comportamiento
sexual.

Aunque estos estudios los realizaba en el labo-
ratorio, no dejaba de ser un ecologo con experiencia
de campo. Las explicaciones que han ido surgiendo
en esta linea de investigacion, incluyen muchas re-
flexiones morfologicoevolutivas, derivadas de mi
formacion como sistemdtico y siempre una Vvision
ecologica. Realmente he hecho ecoetologia.

Con distintas colaboraciones o solo, he publi-
cado bastante sobre el comportamiento de los Scara-
baeinae y su evolucion. Quiza hemos llegado a inte-

grar una serie de paradigmas para explicar lo que
hacen y por qué. Entre estos trabajos, dos libros me
han dado una muy especial satisfaccion. Con Eric
Matthews publiqué en 1966 la «Historia Natural de
los Scarabaeinae». Teniamos la pretension nada
humilde de reunir todo lo publicado, mas nuestro
propio material, incluyendo los primeros trabajos
intensivos realizados en selvas.

Barrimos la informacion. Matthews habla y es-
cribe seis idiomas, incluyendo el ruso, lo que fue muy
util. Pudimos presentar una vision a la vez detallada y
de conjunto que no tenia antecedentes.

En 1982, con David Edmonds, preparé otro li-
bro de sintesis. Centrado en la nidificacion y el com-
portamiento sexual y con un muy definido interés en
llegar a hipotesis evolutivas.

Dicen que estos dos libros son los textos mas ci-
tados sobre el tema. En 1991 fueron continuados por
un tercer libro de sintesis, con énfasis en la ecologia
de poblaciones, editado por Ylka Hanski e Ives Cam-
befort. En conjunto hemos hecho de la ecologia y el
comportamiento de estos escarabajos un campo de
investigacion muy activo, en el que trabajan grupos
de cientificos en varios paises, incluyendo muy desta-
cados investigadores esparioles.

Como me ocurre en otros temas que alguna vez
he empezado: la sistemdtica, la zoogeografia o las
reservas de la biosfera, no he dejado los estudios
sobre comportamiento. Especialmente en dos aspec-
tos: el comportamiento subsocial y el infanticidio.

Con varias de mis colaboradoras publiqué los
primeros resultados sobre infanticidio en 1980. Infan-
ticidio muy notable porque esta restringido a un
género: Eurysternus, porque lo practican los dos
sexos, y porque las etapas de furia destructiva siguen
a largos periodos de cuidados, sin una explicacion
facil que justifique el cambio. Realmente un sin senti-
do. Pero cuando se profundiza en muchos aparentes
“sin sentido” aparecen delicadas y oportunas expli-
caciones adaptativas. Aprovechando los excepciona-
les laboratorios que nos ha construido el Director del
Instituto de Ecologia, Sergio Guevara, hemos vuelto a
tomar el infanticidio en Eurysternus. Estamos revi-
sando 30 afios de protocolos de investigacion, monta-
fias de datos afortunadamente conservados, repitien-
do y variando experimentos. Trabajando con medios y
con cuidados para superar la descripcion y poder
llegar a la explicacion.

Habiéndome formado como ecologo en los anos
50, y ensefiado ecologia por muchos arios teniendo
como referencia los libros de Eugene Odum y Ramon
Margalef, mi vision de la ecologia era muy estructu-
ral y funcional. Es cierto que mi interés por la zoo-
geografia y dentro de ésta por las hipotesis basadas
en la deriva continental, habian hecho que tomase en
cuenta el elemento historico: irrepetible y en gran
parte aleatorio, con mucha mayor atencion de lo que
es habitual en ecologia. Pero, estoy cambiando.

A principios de los noventa comencé a intere-
sarme por la diversidad biologica. ;Qué es, como se
origina, como se puede medir?

Con varios alumnos estoy examinando las rela-
ciones entre las diversidades a, f y a nivel de paisaje,



la importancia del factor historico, asi como los efec-
tos de la fragmentacion y del cambio antropico. El
Instituto de Ecologia donde trabajo esta en un lugar
excepcional para estos estudios. En la parte central
del estado de Veracruz, en pocos kilometros, la altitud
va del nivel del mar a 6000 metros. El paisaje refleja
una historia minima de 3500 arios de uso y modifica-
ciones antrdpicas y también de periodos de abando-
no. Es un lugar de privilegio para estudiar los efectos
de las actividades humanas sobre la diversidad bio-
légica... (Halffter, 2001)

3. Halffter y los escarabajos.

¢Cuan importante resulto la aportacion cientifica de
Halffter en relacion a los escarabajos? Para quien es
basicamente ignorante en este campo resulta muy
dificil precisar la aportacion real de Halffter, pero al
menos entre los estudiosos espafioles no resultara
complicado hacerse una idea cabal de esa aportacién
si dejamos oir voces tan importantes en nuestra co-
leopterologia como las de Fermin Martin-Piera y
Eduardo Galante. Fijense ustedes en el singular im-
pacto que produjo en ellos la obra halffteriana.

Decia Fermin, en un tono ciertamente personal,
casi confesional, y muy oportuno en este marco
(permitaseme la vanidad), con ocasion de una resefia
de la reeedicion de uno de los libros emblematicos de
Halffter:

‘The Natural History of dung beetles of the sub-
Sfamily Scarabaeinae’ cayo en mis manos en la segun-
da mitad de la década de los setenta, cuando apenas
acababa de ingresar como becario predoctoral del
Instituto Espariol de Entomologia del C.S.I.C. La
biblioteca de este Instituto recibia regularmente Folia
Entomologica Mexicana, publicacion periodica de la
Sociedad Entomdlogica Mexicana que dedico inte-
gramente los numeros 12-14 a la monografia de
Halffter & Matthews.

En aquellos anios me afanaba en identificar las
especies ibero-baleares de escarabeidos coprofagos.
Recien licenciado y huérfano de toda direccion y
consejo, mi ‘gran objetivo cientifico’ era distinguir un
Scarabeus de un Gymnopleurus, un Bubas de un Oni-
tis y un Cheironitis, un Onthophagus de un Caccobius
vy un Euoniticellus. Si algo se esperaba de mi, no era
otra cosa que la revision taxonomica de la fauna
ibero balear y pirenaica de los coledpteros Scarabae-
oidea, publicada por Luis Baguena Corella. Los esca-
sos consejos que recibia eran convenientemente dosi-
ficados en frases casi lapidarias y presentados como
‘verdades absolutas incuestionables’: “...iden-tificar
correctamente las especies es lo que debes hacer,
Fermin, ... esa es la investigacion basica... la Zoolog-
ia y la Entomologia no son nada sin una solida base
taxonomica...”.

En ese ambiente miope, decimononico, casi die-
ciochesco, corroido por intrigas y enfrentamientos
personales, a los que a duras penas lograba sustraer-
me, intentaba yo sacar adelante mi Tesis Doctoral
cuando descubri la obra de Gonzalo Halffter y Eric
Matthews. La lel tan deprisa y con tanta avidez que
casi me empaché. No fui capaz de asimilar la canti-
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dad de informacion y nuevas ideas que contenia el
libro. He de reconocer que incluso, me desanimé al
comprobar cuan lejos estaban mis objetivos y plan-
teamientos del auténtico trabajo cientifico. Leyendo el
libro de Halffter y Matthews percibi inmediatamente
que la investigacion no consistia en repetir moldes de
trabajo preestablecidos, no consistia tampoco en la
acumulacion incesante de nuevas citas sin otro obje-
tivo que la “...enésima contribucion al conocimiento
de los Scarabaeoidea...” (titulo arquetipico de mu-
chos articulos entomologicos de aquellas época), no
se reducia a un conocimiento enciclopédico, notarial
vy academicista que se justificaba en si mismo y que,
en realidad, no conducia a ninguna parte, no era, en
fin, una ‘historia interminable’ en medio de la nada.
No iba por buen camino, me dije a mi mismo, y ese
era el motivo de mi desanimo. Afortunadamente to-
davia estaba a tiempo,; apenas tenia veinticinco anos.

Con esta pequenia introduccion autobiogrdfica
de tintes melodramaticos, lo reconozco, intento dar al
lector una idea del profundo impacto que me causo el
libro de Halffter y Matthews. Todavia guardo en la
memorvia el recuerdo de la lectura del resumen en
espariiol sobre las ‘Tendencia Evolutivas en la Histo-
ria Natural de los Scarabaeinae’ (pp. 207-221). A
partir de ese momento mi investigacion dio un giro de
180°. La monografia de Halffter y Matthews me des-
cubria el aspecto mas atractivo y apasionante del
trabajo cientifico. Estaba claro que investigar era una
tarea dura que exigia constancia y dedicacion, pero
también era una aventura intelectual excitante y di-
vertida. Investigar era plantear preguntas de forma
clara y concisa, era formular hipotesis, buscar méto-
dos rigurosos, interpretar resultados, hacer inferen-
cias, proponer teorias explicativas, descubrir patro-
nes, explicar procesos y fenomenos naturales era, en
suma, una filosofia para entender el teatro evolutivo y
sus protagonistas: los seres vivos; en nuestro caso,
los escarabeidos coprofagos. Esta vision rigurosa del
conocimiento cientifico que combina sabiamente
teoria y praxis y que es capaz de generar mds pregun-
tas que respuestas, estaba magistralmente expuesta
en el trabajo de Halffter y Matthews (Martin-Piera,
2000).

En la laudatio firmada por Eduardo Galante
(2001) con ocasion de la investidura de Halffter por la
Universidad de Alicante también se recoge una men-
cién expresa y personal a aquel libro ya casi mitico:

jQuién me iba a decir en el otorio de 1975, fe-
cha memorable en la vida espariola, cuando yo ini-
ciaba mis primeros pasos en la elaboracion de mi
tesis doctoral y caia en mis manos la referencia de un
libro pionero y original en su enfoque como era “The
Natural History of Dung Beetles of the subfamily
Scarabaeinae”, que 25 aiios mds tarde me cabria el
honor de ser el padrino de uno de sus dos autores, en
una ceremonia académica tan significativa y entraria-
ble como es a la que hoy asistimos!. Por cierto que la
osadia de la juventud hizo que entonces me dirigiera
al para mi recién descubierto Dr. Halffter, solicitan-
dole informacion acerca de donde podia encontrar
dicha obra ya agotada y su respuesta fue una amable
carta con la fotocopia del libro. Si el contenido de
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este libro me marco ya entonces en lo cientifico, el
gesto que tuvo el Dr. Halffter lo hizo a su vez en lo
humano, ya que se habia apresurado desde su magis-
terio en Mexico a ayudar y facilitar la necesaria in-
formacion a un desconocido aprendiz de entomdlogo.
Esta union de relevancia cientifica e interés por la
ensenianza, todo ello envuelto en una gran dosis de
humanidad, son valores que no siempre confluyen en
una misma persona, y especialmente por desgracia en
esta época de prisas e individualismos, aspectos a los
que no ha sucumbido el Dr. Gonzalo Halffter, es lo
que ha permitido hacer de ¢l un cientifico de presti-
gio, internacionalmente reconocido ademas de una
persona entraniable. (...)

Durante tres décadas, entre 1952 y 1981, sus
trabajos taxonomicos sobre los insectos coledpteros y
concretamente los escarabaeidos, fueron decisivos
para dar un impulso no sélo al conocimiento de este
grupo de animales, sino al enfoque de los estudios
que hasta entonces se llevaban a cabo. La innovacion
que supuso el introducir en el andlisis taxonomico
nuevas estructuras hasta entonces ignoradas, fue un
revulsivo en el campo de este grupo de insectos que a
partir de entonces acelero sensiblemente el avance de
su conocimiento.

Cientifico siempre dispuesto a la colaboracion,
publico desde el primer momento con los mejores
especialistas del mundo, constituyendo lo que ya se
conoce como la escuela mejicana del estudio de los
coleopteros escarabeidos. La solida formacion en
zoogeografia que el Dr. Halffter habia adquirido de
manos del Prof. Bonet, sirvio para que sus trabajos
taxonomicos se impregnasen de una enrigquecedora
vision sobre la distribucion geogrdfica y comporta-
miento ecologico de las especies. Ha publicado una
elevada serie de articulos sobre el comportamiento
nidificador de los coleopteros escarabeidos, cuya
mdxima expresion la encontramos en su excelente
obra “The nesting behaviour of dung beetles (Scara-
baeinae)” que constituye uno de los libros mas cita-
dos del mundo en el ambito de la biologia. Este libro
escrito en colaboracion con el Dr. Edmonds, abrio un
campo totalmente inédito en la zoologia y sus traba-
jos sobre el comportamiento fueron desde entonces el
principio y base de nuevas lineas de investigacion en
numerosos centros y universidades del mundo. No en
vano su vision evolutivo-interpretativa sobre el com-
portamiento de estos insectos era no solo novedosa,
sino que proporcionaba un nuevo enfoque para inter-
pretar los estados subsociales y entender mejor la
formacion de algunas sociedades incipientes de ani-
males... (Galante, 2001).

4. Halffter y la diversidad biologica.

Otro de la &reas de interés de Halffter es la diversidad
bioldgica. ;Qué es, como se origina, como se puede
medir? Con ocasién de la publicacion del segundo y
tercer volumen de la serie La Diversidad Biolégica de
Iberoamérica, compilado, como el primero, por Gon-
zalo Halffter (1992, 1998a, 1998b) preparé una resefia
bibliografica sobre la obra, de la que quiero extraer
ahora unos breves parrafos:

La biodiversidad puede plantearse como un
problema de informacion; de obtencion, organizacion
y comprension de informacion biologica. La obten-
cion de informacion biologica consiste en la simple
identificacion de las diferentes formas vivientes, algo
que asi escrito parece un trabajo facil y rutinario: la
catalogacion de la riqueza biologica planetaria. No lo
es, por supuesto. Las formas vivientes incluyen un
elevadisimo grado de variabilidad y compleijidad y,
de momento, no es posible aplicar formulas o méto-
dos industriales de catalogacion como los que se
vienen utilizando en astronomia o en bioquimica para
el genoma. No hay, o son muy escasas, rutinas, ata-
jos, programas informdticos u otros mecanismos que
puedan suplir la labor taxonomica de identificacion y
etiquetaje biologico. Pero hay que hacerlo; o al me-
nos intentarlo hasta el ultimo momento. La razon mds
simple —entre otras muchos existentes— es que sin este
soporte documental, es decir, sin llegar a catalogar
los elementos, no podremos organizar la informacion,
ubicar cada pieza en su lugar, completar —o al menos,
avanzar lo suficiente— en la construccion del mapa
biologico. Y si no podemos organizar la informacion,
mucho menos podremos llegar a atisbar su complejo
funcionamiento y relaciones ni las eventuales conse-
cuencias de su perdida. Obtener la informacion con-
siste en disponer de las piezas que componen el puzz-
le natural; organizar la informacion implica la labor
de su construccion; comprender el resultado es atis-
bar la imagen que esconde el juego. No es preciso
que estén todas las piezas; la imagen, con frecuencia,
se adivina a pesar de los huecos en blanco. Pero
ciertamente ignoramos la importancia de cada pieza
hasta que estd ubicada en la zona que le corresponde.
El problema es que cuando las piezas comienzan a
desaparecer o los agujeros son demasiado grandes,
no es posible sustituirlas, ni rellenar los huecos y con
frecuencia resulta imposible llegar a conclusiones.
Este es el juego de la biologia. O su reto. Intentar
construir un rompezabezas gigantesco antes de que
sus piezas se deteriorem o extravien definitivamente.
Y la mayoria de las piezas, o al menos un gran nume-
ro de ellas, estian en Iberoamérica. Por suerte, al-
quien se esta encargando de obtenerlas y organizar-
las. Nos estamos refiriendo al Dr. Gonzalo Halffter y
a la que ya puede ser considerada la ‘Biblioteca’ de
la diversidad biologica iberoamericana (...)

Los objetivos de la bibilioteca sobre diversidad
biologica quedaron perfectamente definidos desde la
presentacion del primer volumen y la serie se ha
mantenido fiel a estos. En primer lugar pretende
convertirse en una fuente de consulta para cualquier
estudioso o simple interesado presentando un amplio
conjunto de visiones y perspectivas sobre la diversi-
dad biologica en general y de los numerosos grupos
de organismos que la componen en un andlisis por
dreas geogrdficas limitadas (en general paises). Pero
ademas, la obra refleja el estado del conocimiento
sobre los diferentes grupos componentes, lo que brin-
da la oportundiad de determinar déficit y carencias y,
por tanto, fijar la direccion de futuros esfuerzo y la
intensidad de acciones concretas que permitan el
avance cientifico... (Melic, 2000).



En aquellos momento, probablemente un tanto
embriagado por el éxito de una aventura editorial
previa relacionada con la evolucion y filogenia de
Arthropoda, yo estaba francamente interesado en la
posibilidad de orquestar algin proyecto tendente a
recopilar la informacién relativa a la diversidad ento-
moldgica ibérica, pero las dificultades para sacar
adelante un proyecto mucho mas limitado me llama-
ron a la prudencia. Desde 1994 venia editando con
grandes problemas el Catdlogus de la entomofauna
aragonesa, una obra modesta que recopilara la infor-
macion disponible sobre artrépodos de mi Comunidad
Autdénoma (Aragén), sin méas pretensiones. Como
digo, con grandes dificultades. Y sin embargo, Halff-
ter puso en marcha la edicién de una obra que pre-
tendia hacer lo mismo a una escala incomparablemen-
te mayor, tanto taxonémica como geograficamente,
con completa naturalidad. Por si fuera poco, la obra se
adornaba con aportaciones de caracter general, con-
ceptual o metodoldgico, en torno a la medicion y
estima de la biodiversidad. (Como no envidiar a
Halffter en la distancia?

La obra tuvo una evidente continuidad, aunque
remodelada en su alcance y planteamientos, en la Red
Iberoamericana de Biogeografia y Entomologia Sis-
tematica (RIBES) y en los eventos, reuniones celebra-
dos y los volimenes editados por la S.E.A. en 2000 y
2002 (Martin-Piera et al., 2000; Costa et al., 2002).

RIBES fue un programa impulsado por Halffter
desde sus mismas raices.

En 1997 (21 - 25 octubre, 1997), por encargo
mio, Fermin Martin Piera organizé en Madrid las 1
Jornadas Iberoamericanas sobre Diversidad Biologi-
ca. Se trato de una actividad CYTED a la que se unie-
ron el Museo Nacional de Ciencias Naturales, el
Consejo Superior de Investigaciones Cientificas, la
Oficina Regional de Ciencia y Tecnologia para Amé-
rica Latina y El Caribe (ORCYT-UNESCO), la Comi-
sion Interministerial de Ciencia y Tecnologia, la Con-
sejeria de Educacion y Cultura, la Comunidad de
Madrid y la Sociedad de Amigos del Museo Nacional
de Ciencias Naturales. La idea era tener un foro ibe-
roamericano donde distintos investigadores pudieran
discutir sus avances conceptuales y metodologicos.
Las reuniones se continuaron en forma de conferen-
cias en la Universidad de Alicante (27 - 31 octubre,
1997), bajo la coordinacion del Dr. Eduardo Galante.
Las actividades, tanto en Madrid, como en Alicante,
transcurrieron bien. Nos dejaron a Fermin Martin
Piera y a mi el deseo de crear un sistema de discusion
mas integrado, que pudiera llegar a ser verdadera-
mente incidente y con accion perdurable a través de un
proyecto que se prepararia y propondria a CYTED.

Desde el primer momento se considero integrar
el proyecto PrIBES con grupos de investigadores
iberoamericanos de alto nivel, interesados en partici-
par en un esfuerzo de cooperacion internacional.
También se penso en restringir el proyecto a cuatro
grupos de insectos hiperdiversos: Coleoptera, Hyme-
noptera, Diptera y Lepidoptera. No tan sencillo ha
sido definir cual iba a ser la metodologia de trabajo
que iba a privilegiar el Proyecto. El planteamiento
original pretendia buscar mediante el uso de indica-
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dores subrogados (substitutos) un diagnostico rapido
de la diversidad en especies. Los indicadores subro-
gados escogidos por Fermin Martin Piera fueron: i)
grupos taxonomicos supra-especificos, ii) variables
ambientales; iii) caracteristicas biogeogrdficas. Des-
de la preparacion de la primera reunion del proyecto
en Villa de Leyva, Colombia (28 junio - 5 julio, 1999),
se puso en evidencia que si se pretendia interesar a
taxonomos en el estudio de biodiversidad, era necesa-
rio abrir el proyecto a los problemas de los taxono-
mos iberoamericanos y con ello a las distintas cues-
tiones que atarien a las colecciones. (...)

Con estas ideas en mente, Fermin Martin Piera
organizo (con una excelente colaboracion colombia-
na) la primera reunion de PrIBES, la ya mencionada
de Villa de Leyva, Colombia. Es innecesario resaltar
los resultados de este taller, ya que han sido muy
recientemente publicados, (Martin-Piera, F., J. J.
Morrone & A. Melic (eds.). 2000. Hacia un proyecto
CYTED para el inventario y Estimacion de la Diver-
sidad Entomologica en Iberoamérica: PriIBES 2000.
m3m-Monografias Tercer Milenio, vol. 1, Sociedad
Entomologica Aragonesa (SEA), Zaragoza, 326 pp.).
Tan estimulante como los resultados cientificos de
Villa de Leyva, fue el convencimiento de que habia
que continuar los esfuerzos para una mayor concer-
tacion y definicion del Proyecto PrIBES. Los colegas
brasilerios encabezados por la Dra. Cleide Costa,
ofrecieron su apoyo para la organizacion de una
nueva reunion. Este segundo taller se realizo en Sdo
Paulo, Brasil (12 - 16 febrero, 2001) y sus resultados
son los que reune este libro que dedicamos al Dr.
Fermin Martin Piera. (...)

Segun las ideas de Martin Piera, el proyecto
PriBES deberia promover encuentros para elaborar y
acordar estrategias comunes destinadas a establecer
los inventarios de los grupos hiperdiversos de insec-
tos ya mencionados, asi como a realizar estimaciones
de biodiversidad usando grupos subrogados. Semanas
antes de su muerte preparo la propuesta final de una
red (en la estructura del Programa Iberoamericano
CYTED la red seria una primera etapa para el pro-
yecto PrIBES). Yo he sometido esta propuesta a
CYTED y esperamos su aprobacion definitiva en los
proximos meses. La propuesta comprende 23 equipos
de investigacion de 12 paises iberoamericanos...
(Halffter, 2002a).

La propuesta fue aprobada y RIBES sigui6 ade-
lante a pesar de la pérdida de Fermin. Pero en la
S.E.A. hemos podido apreciar por otras vias comple-
mentarias las preocupaciones de Halffter en materia
de diversidad biolégicas y su conservacion. Son va-
rios los ejemplos que pueden ponerse, ademas de los
dos volumenes ya citados y el trabajo Medir la Biodi-
versidad (Halffter, 2001). Por ejemplo, la coleccion
de Manuales & Tesis S.E.A. fue, en realidad, una
respuesta a una propuesta de Halffter para publicar
dos obras que iban a resultar de gran impacto. Se trata
de ‘Métodos para medir la biodiversidad’ de Claudia
E. Moreno, vol. 1, 2001 y de ‘Manual para evalua-
cion de la biodiversidad en reservas de la Biosfera’
de Gonzalo Halffter, Claudia E. Moreno & Eduardo
O. Pineda, vol. 2, 2001. Ambas obras terminaron
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agotandose rapidamente y se acordo, en el seno de la
S.E.A., con la autorizacién de los autores, que ambas
obras estuvieran disponibles libremente en la pagina
web de la Asociacion, en formato pdf. Poco después
la serie continud con otro titulo espiritualmente rela-
cionado, titulado Biogeografia de América Latina y el
Caribe, de Juan José Morrone, vol. 3 (2001). Otras
colaboraciones esporadicas publicadas en el Boletin
de la S.E.A. han permitido a sus lectores participar del
discurso de Halffter y su evolucion. Por ejemplo, en
Conservacion de la Biodiversidad en el Siglo XXI
(Halffter, 2002b), version editada de la conferencia
presentada en el Encuentro Latinoamericano de ges-
tion de Reservas de la Biosfera, Areas Protegidas y
Corredores Biolégicos, celebrado en San José de
Costa Rica, en julio de 2002, o el texto Sobre Diver-
sidad Biologica: Una Presentacion, dos Conferencias
v un Apéndice (Halffter, 2003a) o la Conferencia: Una
vision sobre la repercusion de la Obra de Jean-Henri
Fabre (Halffter, 2003b), entre otros.

En relacion a su manual para la evaluacion de la
biodiversidad, Martin Piera (2001) decia:

Buena parte de esta filosofia estd recogida en el
manual que tiene el lector en sus manos. Los sencillos
protocolos expuestos por G. Halffter, C. Moreno y E.
Pineda, nos recuerdan dos ideas que ya he tenido
ocasion de exponer en la Introduccion de otro libro
(Martin-Piera, 2000. M3M-Monografias Tercer Mile-
nio, vol. 1. SEA, Zaragoza. pp. 19-31): La Conserva-
cion es una ciencia de crisis y como tal, se espera de
quienes la practican respuestas claras y contundentes
que permitan tomar decisiones urgentes inspiradas en
argumentos solidos y contrastados. Sin embargo, la
denominada Crisis de Biodiversidad nos ha pillado
bastante desprevenidos. Por ello, en la primera déca-
da del siglo XXI se tomardn muchas decisiones im-
portantes acerca de donde y como invertir esfuerzos
de conservacion sin una informacion precisa de los
patrones espaciales de la diversidad biologica del
planeta. Cierto es que se han hecho y se siguen
haciendo esfuerzos importantes. Las 391 Reservas de
la Biosfera promovidas por MAB (UNESCO), 74 de
ellas en Iberoamérica y las 25 Areas Criticas de en-
demicidad del Planeta (Hotspots) sefialadas por Con-
servation International (http://www.conservation. org/;
ver también Myers et al., 2000. Nature, 403: 853-858)
asi lo atestiguan, pero a las puertas del tercer milenio
conviene preguntarse en qué contexto mundial se
mueve la conservacion de la biodiversidad.

Pronto surgié la oportundiad de sacar adelante
otro proyecto editorial intimamente relacionado con
estos asuntos bajo la batuta intelectual de Halffter. Se
trata del volumen 4 de la serie Monografias Tercer
Milenio (2005): Sobre Diversidad Biologica: el signi-
ficado de las diversidades Alfa, Beta y Gamma, un
libro que se ha visto reimpreso, en México, en apenas
dos afios, a pesar de su tematica especailizada. Asi
nos justificabamos los editores:

Entre el 18 y el 20 de mayo 2004 se celebro en
la Ciudad de Meéxico el simposium titulado “Conver-
saciones sobre diversidad: el significado de alfa, beta
y gamma” organizado por CONABIO y el grupo
DIVERSITAS-México, con el apoyo financiero de la

Direccion de Asuntos Internacionales del Consejo
Nacional de Ciencia y Tecnologia de México. La
celebracion de esta reunion obedecio a una verdade-
ra necesidad, sentida por muchos investigadores,
dado el buen numero de trabajos que sobre esta tema-
tica se estan realizando actualmente en México. Se
deseaba reunir a una parte importante de los intere-
sados para discutir ideas y enfrentar puntos de vista
sobre lo que significan las distintas expresiones de la
biodiversidad, las relaciones que tienen entre si y la
forma de medirlas. El simposio fue un éxito, tanto por
las comunicaciones presentadas, como por la amplia
discusion desarrollada en su seno. Ello nos llevo a
considerar la publicacion de sus contenidos, para
ofrecer al mundo cientifico un libro nuevo y original,
en espaiiol, con las contribuciones mds destacadas
revisadas a fondo por autores y editores. Como en
libros anteriores, los organizadores del simposio
(Gonzalo Halffter, Jorge Soberon y Patricia Koleff)
buscamos y encontramos la colaboracion de Antonio
Melic. De esta forma, la Sociedad Entomologica
Aragonesa, a traves de sus monografias, ofrece un
titulo mas sobre diversidad biologica a los lectores de
habla espariola. Realmente consideramos que estamos
presentando un libro nuevo, sin equivalente en el
tratamiento de las diversidades alfa, beta y gamma.
También un libro original ya que tanto los capitulos
de planteamientos teoricos, como de andlisis de ejem-
plos, estan dentro de las lineas de investigacion mas
actuales... (Halffter et al., 2005a).

Dos adjetivos merecen ser destacados: libro
nuevo (nuevo en el sentido de carecer de anteceden-
tes) y un libro en espariol, un aspecto, por dificultoso,
no adecuadamente valorado en el ambito de la edicion
cientifica, incluso en paises hispanohablantes.

El libro contiene varios capitulos en los que par-
ticipa Halffter, pero destaca el inicial:

La Parte General se inicia con el capitulo de
Gonzalo Halffter y Claudia Moreno sobre Significado
Biologico de las Diversidades Alfa, Beta y Gamma.
Ante la multiplicidad de propuestas matematicas
disponibles, es necesaria una reflexion sobre lo que
significan las expresiones antes sefialadas en un con-
texto puramente bioldgico. Este es el propésito del
capitulo, junto al andlisis de la influencia de los fac-
tores historicos (biogeogrdficos) y de los ecologicos
en las tres expresiones de la riqueza de especies. Se
plantea un aspecto delicado, origen de confusiones:
la necesidad de precisar los limites en espacio y tiem-
po de cada expresion de la biodiversidad. Si no se
logra esta precision es dificil llegar a paradigmas
significativos, pues diferentes autores pueden estar
refiriéndose a cosas distintas. El capitulo esta cons-
truido en torno a una idea con la que quiza no todos
coincidan: lo estable es el numero de especies a nivel
regional (diversidad gamma); por el contrario la
composicion de especies de las comunidades puede
variar, incluso en el corto tiempo y sin intervenciones
antropicas. Varios de los capitulos de la Parte Gene-
ral y del andlisis de ejemplos, vuelven a referirse a
las relaciones entre diversidad puntual, recambio de
especies, posibilidades biogeogrdficas y composicion
de las comunidades ... (Halffter et al., 20053).



5. Halffter y las conservacién. Las Reservas
de la Biosfera.

intimamente relacionado con el apartado anterior,
emerge en el discurso de Halffter la problemética de
la conservacion bioldgica y la que parece, probable-
mente gracias a él mismo, una de las herramientas
mas Utiles en esa materia: las Reservas de la Biosfera.

Eduardo Galante (2001) lo resumia perfecta-
mente del siguiente modo:

Su contribucion a la conservacion y manejo de
los recursos biologicos ha transcendido las fronteras
de México, habiendo desarrollado un nuevo concepto
de conservacion a través de las denominadas Reser-
vas de la Biosfera. Con esta figura de proteccion del
medio incorporo a la estrategia de conservacion de la
diversidad biologica, los aspectos socioeconomicos
locales y regionales, basado todo ello en una sdlida
informacion cientifica como base de las politicas de
conservacion. Es lo que hoy en dia se conoce interna-
cionalmente en el mundo de la conservacion y desa-
rrollo de politicas medioambientales como la Modali-
dad Mexicana y cuya base conceptual se encuentra
desarrollada a lo largo de los multiples libros, capitu-
los de libro y articulos del Dr. Halffter Salas. El im-
pacto de la llamada Modalidad Mexicana ha sido tan
grande a nivel mundial que en el ario 1991 la
UNESCO otorgo la primera edicion de su Premio
Internacional Bianual “Sultan Qaboos” al Instituto
de Ecologia como reconocimiento a la labor desem-
peniada por el Dr. Gonzalo Halffter y colaboradores a
lo largo de 15 afios, ademas de haber incorporado
definitivamente su idea a la estrategia general de las
reservas de la biosfera de la UNESCO.

No es casualidad que el creador e impulsor de
las Reservas de la Biosfera haya sido el Dr. Halffter.
Su profundo respeto por las ideas y culturas de todos
los pueblos, su solida formacion humanistica y su
ideologia, le llevaron a plantear en su dia una nueva
vision de proteccion de la Naturaleza donde el hom-
bre se integra como parte de las areas protegidas y
no es excluido como las politicas al uso habian mar-
cado hasta entonces. Los que hemos tenido la fortuna
de convivir con el durante campanas cientificas en
zonas rurales de México, hemos podido apreciar el
profundo y leal amor por su tierra asi como el gran
respeto que profesa a sus gentes. Siempre diligente en
prestar ayuda, se esfuerza por contactar, explicar y
ejercer su ministerio docente con las gentes de las
culturas mas diversas y condiciones sociales mas
dispares, todo ello con el fin de hacerles sentirse
participes de su entorno y de las investigaciones que
sobre el mismo se llevan a cabo. Como consecuencia
de todo ello, el Dr. Gonzalo Halffter desde su posi-
cion de maximo responsable del Comité Nacional de
Areas protegidas, ha intervenido con éxito en nume-
rosos conflictos en los que se veian enfrentados los
intereses de las poblaciones locales mas desfavoreci-
das en contra de intereses ajenos a la proteccion del
medio. Por todo ello no es tampoco sorprendente que
de todo el Mundo sea en México uno de los sitios
donde mejor funcionen unas dreas protegidas en las
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que las poblaciones locales participan de la protec-
cion de la naturaleza y la sienten como suyas. Solo
con una profunda conviccion del papel del hombre, y
respeto a sus culturas y creencias, pudo llegar a esta
nueva concepcion, que si bien hoy en dia nos puede
parecer una actitud logica, no lo era en absoluto en el
momento en que concibio la idea. El artifice de este
cambio a nivel mundial fue entonces el Dr. Halffter,
quien actualmente no ceja en su emperno de buscar
nuevas formulas de proteccion y conocimiento de la
Biodiversidad...

Y a ellas, las reservas de la Biosfera y otros es-
pacios similares, esta dedicado el Gltimo y recientisi-
mo esfuerzo de Halffter y, como no podia ser de otro
modo, de la relacidn que mantiene con la S.E.A. Efec-
tivamente, al mismo tiempo que se publica este volu-
men estd viendo la luz la sexta Monografia Tercer
Milenio que recoge las principales conferencias pre-
sentadas durante el congreso “Estrategias para la
conservacién de areas naturales de designacion inter-
nacional: Reserva de Biosfera, Sitios del Patrimonio
Mundial y Sitios Ramsar en Iberoamérica”, bajo el
titulo de Hacia una cultura de conservacion de la
diversidad biolégica. Gonzalo Halffter, Sergio Gue-
vara & Antonio Melic (eds.), en cuya edicion partici-
pan la Sociedad Entomoldgica Aragonesa (SEA) y
cinco instituciones mejicanas: la Comision Nacional
para el Conocimiento y Uso de la Biodiversidad
(CONABIO), la Comision Nacional de Areas Natura-
les Protegidas (CONANP), el Consejo Nacional de
Ciencia y Tecnologia (CONACYT), el Instituto de
Ecologia, A. C. (INECOL) y el Grupo Diversitas, ade-
maés del Programa MaB-UNESCO y el Ministerio de
Medio Ambiente del Gobierno de Espafa. La obra
serd formalmente presentada en el 111 Congreso Mun-
dial de Reservas de la Biosfera a celebrar en Madrid
del 4 al 9 de febrero de 2008.

Guevara & Halffter (2007) sefialan en la presen-
tacion del volumen los objetivos:

Nuestro propasito es presentar una vision gene-
ral de la situacion actual en las areas protegidas en
Iberoameérica, con especial atencion a las propuestas
innovadoras que significan nuevas alternativas para
la conservacion y el desarrollo basado en la biodiver-
sidad.

Centrandose en cuatro grandes temas:

® [nconvenientes o ventajas de la designacion
multiple de areas protegidas internacionales.

® FEfecto de la zonificacion propuesta por el
modelo de Reserva de Biosfera en la conservacion y
el desarrollo sustentable.

® Perspectivas para adecuar y enriquecer las
Reservas de Biosfera de acuerdo con las condiciones
actuales: reservas archipiélago, reservas regionales,
reservas binacionales, macro reservas y Reservas de
Biosfera Urbanas y Periurbanas.

e £l manejo de la biodiversidad y el desarrollo
sustentable en Reservas de Biosfera: conectividad
biologica, restauracion de la biodiversidad, monitoreo
regional de la biodiversidad, participacion de campe-
sinos e indigenas en la conservacion y desarrollo.

El volumen, por supuesto, contiene varios capi-
tulos firmados por Halffter, en el que desarrolla algu-
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nos de sus temas. En este caso, las Reservas Archipié-
lago que son aquellas regiones donde domina el com-
ponente beta de la diversidad bioldgica, es decir el
recambio espacial de especies entre sitios (Halffter,
2007).

Halffter, siempre en la brecha.

6. A modo de cierre.

Me he acostumbrado a tener un cierto reflejo pavlo-
viano cuando Halffter me envia por cualquier medio
un aviso del tipo ‘Melic, tenemos que hablar’. En
general esto quiere decir que Halffter tiene un proyec-
to entre manos y, sin excepcion, suele tratarse de algo
interesante, cuando no de algo excepcionalmente
interesante. Para mi es un placer trabajar con Halff-
ter. Sus propuestas son siempre atractivas tanto inte-
lectual como editorialmente. Y es un tipo préactico,
pragmatico, con los pies en el suelo, lo cual suele ser
bastante infrecuente, segin mi experiencia, entre los
intelectuales. Creo que éste seria para mi uno de los
rasgos mas destacables de Halffter, junto a su agudeza
y esa verstilidad que ya hemos mencionado anterior-

mente y que le permite destacar en maltiples parcelas
del conocimiento o de la accién con absoluta naturali-
dad: me estoy refiriendo a su habilidad para gestionar
la realidad e incorporar a ella los modelos tedricos, las
hipotesis y los proyectos que genera su mente. En
general son bastante incompatibles la bondad cientifi-
cay la gestion de recursos. Cuantos buenos cientificos
han sido colapsados, practicamente pulverizados por
la bucrocracia o por las dificultades que brinda la dura
realidad para trasladar a su interior lo que el intelecto
elabora en ambientes generalmente més libres. Sin
embargo Halffter, por alguna extrafia razon, es capaz
de compatibilizar perfectamente ambas areas y obte-
ner excepcionales resultados. Y lo ha demostrado
repetidamente: por ejemplo, en la direccion del
INECOL, o en el ejercicio de sus puestos en diversas
instituciones mejicanas e internacionales, o en el im-
pulso de sus proyectos relacionados con las Reservas
de la Biosfera... o en cualquiera de los proyectos
cientificos y editoriales con los que ha tenido a bien
hacernos participes en ésta la que ya es, desde hace
afios, su casa, la S.E.A.
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CAPITULO 5

PUBLICACIONES DE GONZALO HALFFTER
1952-2007

Los compiladores de este libro hemos recogido en este capitulo la pro-
duccidon cientifica de Gonzalo Halffter, a partir de su primer trabajo,
publicado a los 20 afios de su edad. Los 258 titulos resefiados, han sido
algo arbitrariamente subdivididos en seis parrafos, de acuerdo a la
caracteristica principal de cada uno: articulos originales de investiga-
cion, trabajos de investigacion publicados en memorias de congresos,
libros o capitulos de libros, ensayos, peliculas cientificas, informes
técnicos. El lector podra apreciar no solamente la amplitud del abanico
de los temas tratados y la evolucion del pensamiento de Gonzalo Halff-
ter a lo largo de mas de medio siglo de una actividad increiblemente
intensa. También podra percibir otro aspecto de su labor cientifica: su
capacidad de organizar la investigacion y de formar investigadores.
Estos ultimos aspectos, resaltan ya solamente al subrayar que la lista de
los coautores de sus trabajos pasa de los 90. De ellos, una gran mayoria
fueron alumnos suyos, de varias generaciones, sin embargo, el elenco
esta integrado también por un numero no irrelevante de cientificos de
otras procedencias, tanto académica, como geografica.

La lista actualizada de los trabajos cientificos de G. Halffter nos
ha sido facilitada por su esposa y colaboradora habitual, Violeta Marcet
de Halffter, a quien queremos expresar nuestro especial agradecimiento
por autorizarnos a publicarla en el marco de este libro.

Mario Zunino & Antonio Melic
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CAPITULO 6

HALFFTERINETIS, NUEVO GENERO MEXICANO DE
CETONIIDAE (COLEOPTERA: SCARABAEOIDEA)

Miguel Angel Mordon & Guillermo Nogueira

Resumen: Se describe e ilustra un nuevo género de la familia Cetoniidae des-
cubierto en el norte de México, denominado Halffterinetis gen. nov., represen-
tado por dos nuevas especies: H. gonzaloi nov. sp. y H. violetae nov. sp. Las
dos especies habitan regiones secas, con vegetacién xerdfila, H. gonzaloi en el
sur del Estado de Tamaulipas y H. violetae en el este del estado de Durango.
Durante la colecta de H. gonzaloi se observaron indicios que sugieren su aso-
ciacion con hormigueros de Atta. Debido a la forma de la cabeza, el pronoto, y
el escutelo se propone incluirlo en la subtribu Blaesiina, hasta la fecha solo
representado por dos especies sudamericanas de Blaesia Burmeister. Se inclu-
ye una clave para identificar los géneros de Cetoniinae registrados en México.
Palabras clave: Cetoniinae, Gymnetini, Blaesiina, taxonomia, matorral xerdfilo,
mirmecofilos.

Halffterinetis, un nouveau genre mexicain de Cetoniidae (Coleoptera:
Scarabaeoidea)

Résumé : Un nouveau genre de la famille Cetoniidae, découvert dans le Nord
du Mexique, Halffterinetis n. g., est décrit et illustré sur la base de deux espéces
nouvelles, H. gonzaloi n. sp et H. violetae n. sp. Les deux espéces sont
propres de régions arides, avec une végétation xérophile, H. gonzaloi du sud de
I'Etat de Tamaulipas et H. violetae de I'est de I'Etat de Durango. Quelques don-
nées de capture d’ H. gonzaloi suggérent son association avec les fourmilieres
de Atta. La forme de la téte, le pronotum et I'écusson suggerent le placement du
nouveau genre dans la tribu Blaesiina, representée jusque la par deux espéces
sudaméricaines de Blaesia Burmeister. On présente aussi une clé pour
I'identification des genres de Cetoniinae connus du Mexique.

Mots clé: Cetoniinae, Gymnetini, Blaesiina, taxonomie, maquis xérofile, myrmé-
cophilie.

Halffterinetis, a new Mexican genus of Cetoniidae (Coleoptera: Scara-
baeoidea)

Abstract: A new genus of the family Cetoniidae discovered in northern Mexico,
namely Halffterinetis gen. nov. represented by two new species: H. gonzaloi
nov. sp. and H. violetae nov. sp. are described and illustred. Both species
inhabits dry regions with xerophytic vegetation, H. gonzaloi in the south of the
state of Tamaulipas, and H. violetae in the eastern part of the state of Durango.
During the collect of H. gonzaloi some evidences of association with ant nests of
Atta sp. were observed. The inclusion of Halffterinetis in the subtribe Blaesiini is
proposed, based on the form of the head, pronotum and scutellum. At the date
Blaesiina is represented only by two myrmecophilous species of Blaesia Bur-
meister. distributed in parts of Bolivia, Argentina and Uruguay. A key to the
genera of Cetoniinae known from Mexico is included.

Key words: Cetoniinae, Gymnetini, Blaesiinae, taxonomy, xerophitic scrub,
myrmecophilous.

Introduccién

Se conocen 114 especies de Cetoniidaec en México, incluidas en 35
géneros, repartidos en las tribus Cetoniini, Gymnetini, Goliathini, Cre-
mastocheilini, Incaini, Trichiini y Valgini (Morén et al., 1997; Kraj¢ik,
1998, 1999), y es muy posible que atin falten por descubrir varias de-
cenas de especies y algunos géneros. El estudio de éste grupo se ha
dificultado principalmente por la frecuente variacién en algunos de los
caracteres comunmente empleados en la taxonomia de los escarabeoi-
deos, como son los patrones de coloracion, la extension y tipo de vesti-
dura corporal, y la textura cuticular.
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Los cetoninos americanos no son tan abundantes
como en otras regiones del mundo, y el tamafio de las
muestras obtenidas usualmente es reducido y no per-
mite conocer con facilidad los rangos de variacion en
las poblaciones. Ademas, muchas especies tienen
habitos especializados, por ejemplo, en zonas aridas
viven en madrigueras subterraneas de vertebrados, o
en zonas calido himedas ocupan epifitas, y es muy
posible que también frecuenten cavernas, huecos en
farallones, asi como nidos situados en el dosel de
distintos tipos de bosques. En todas estas situaciones
no es facil colectar los adultos porque tienen tempora-
das y horarios de vuelo muy restringidos, o desarro-
llan sus actividades de alimentacion y reproduccion
en condiciones dificiles de observar o inaccesibles
para el comin de los colectores, no son facilmente
atraidos por las trampas cebadas con fermentos, y
muchos practican la criptosis y la tanatosis.

Durante las colectas realizadas por el segundo
autor (GNG) durante 2005 en una region semiarida
situada al sureste del estado de Tamaulipas, México,
se obtuvo una pequefia serie de machos y hembras de
una especie de Cetoniidae cuyos caracteres no permi-
ten ubicarlo en ninguno de los géneros descritos. En
forma casi simultanea, durante el estudio de la colec-
cion de Henry y Anne Howden, el primer autor
(MAM) encontré un par de ejemplares de cetoninos
colectados durante 1961 en el este del estado de Du-
rango, México, cuyos caracteres genéricos coinciden
con los ejemplares de Tamaulipas antes citados, pero
con caracteres especificos distintos.

Los objetivos de la presente contribucion consis-
ten en describir un género nuevo y dos especies nue-
vas de cetoninos de México, discutir su ubicacion
entre las tribus de Cetoniidae representadas en el
continente americano, y proponer una clave para los
géneros de Cetoniinae conocidos en México. Los
caracteres y términos utilizados son los propuestos
por Krikken (1984) y Morén et al. (1997). Las ilustra-
ciones se prepararon con el sistema Automontage o
con el microscopio electrénico de barrido (JEOL:
JSM-5510LV ); las medidas se obtuvieron con ayuda
del micrometro ocular acoplado a un estereomicros-
copio Carl Zeiss SV-7 o con un calibrador electronico
(0-100 mm). Los ejemplares estudiados estan deposi-
tados en las colecciones del Instituto de Ecologia,
A.C. Xalapa, Mexico (IEXA), Henry and Anne How-
den/Canadian Museum of Natural History, Ottawa,
Canada (HAHC-CMNH), y en las colecciones parti-
culares M. A. Moron, Xalapa (MXAL) y G. Nogueira,
Guadalajara, México (GNGC).

Halffterinetis nov. gen.

DiAGNOsIS. Borde anterior del clipeo ligeramente
sinuado. Superficie fronto-clipeal sin proyecciones o
depresiones notables. Frente con numerosas sedas
erectas y carinas supraoculares bien definidas. Ante-
nas formadas por 10 artejos; escapo semiconico, con
bordes redondeados; séptimo artejo antenal muy cor-
to, comprimido, poco visible. Ojos redondeados, pro-
minentes. Labro membranoso, oculto. Area gular

moderadamente convexa, no prominente. Pronoto
ampliamente convexo con el borde posterior modera-
damente lobulado en su parte central. Proepimero y
prosternum separados por una quilla muy notable.
Probasisternum poco prominente. Mesepimeros cla-
ramente expuestos en vista dorsal. Escutelo visible,
estrecho, con la porcion posterior aguzada. Superficie
elitral estriada, toscamente punteada. Apice de los
¢litros angulado, no proyectado o aguzado. Proceso
mesoesternal redondeado, amplio, poco prominente.
Pterosternum con sedas escasas. Abdomen con seis
esternitos visibles. Pigidio mas ancho que largo, poco
convexo. Procoxas semiconicas, prominentes. Profé-
mures medianos, con los bordes preapicales inermes.
Protibias medianas, con el borde exterior tridentado.
Meso y metatibias con fuertes carinas oblicuas cerca
de la parte media de sus caras externas y los bordes
apicales claramente ensanchados. Todos los tarsos
delgados, casi de la misma longitud que las tibias
respectivas; todas las ufias tarsales sencillas, modera-
damente recurvadas; oniquia moderadamente largos.
Dimorfismo sexual notable en la longitud de las ante-
nas y la convexidad del abdomen y el pigidio.

EsPECIE TIPO. Halffterinetris gonzaloi nov. sp.

AFINIDADES. Cercano a Blaesia Burmeister 1842, en
algunos caracteres de la cabeza, el pronoto, y los
¢litros, pero con dimorfismo sexual mucho menos
marcado.

DISTRIBUCION. Las especies conocidas solo se han
colectado en una localidad del estado de Durango y en
otra localidad en el estado de Tamaulipas, México.

BIOLOGIA. Habitan en comunidades xerofilas o entre
el limite de éstas y los bosques tropicales caducifo-
lios, aparentemente asociadas con hormigueros.

ETIMOLOGIA. Respetuosamente dedicamos éste
género al Dr. Gonzalo Halffter Salas, notable investi-
gador mexicano reconocido por sus estudios ecologi-
cos, etologicos y taxondémicos de los Scarabacinae
americanos, asi como por sus contribuciones a la
zoogeografia neotropical y sus aportaciones para el
desarrollo y consolidacion de las Reservas de la Bios-
fera en México.

Halffterinetis gonzaloi nov. sp.
(Fig. 1-8)

DESCRIPCION:

Holotipo macho. Coloracion general negra brillante
con ligeros reflejos metalicos azulados. Bordes latera-
les del pronoto (Figs. 1, 3), extremos laterales del 4°
esternito abdominal y de la placa pigidial con cubierta
gredosa blanca amarillenta. Clipeo glabro, con el
tercio longitudinal central ligeramente convexo y
moderadamente concavo en los tercios laterales, con
el borde anterior elevado y engrosado, ligeramente
sinuado; los bordes laterales notablemente elevados y
engrosados, con una expansion redondeada notable en
la mitad anterior de su orilla externa (Fig. 3, 5). Frente
separada del clipeo por una ligera carina transversal
irregular; disco frontal con numerosas sedas negras
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Fig. 1-2. Aspecto dorsal de Halffterinetis gonzaloi. 1) Macho. 2) Hembra. Fig. 3-4. Detalles de la
cabeza y el pronoto de H. gonzaloi en vista dorsal. 3) Macho. 4) Hembra.

Fig. 1-2. Dorsal view of Halffterinetis gonzaloi. 1) Male. 2) Female. Fig. 3-4. Details of head and
pronotum of H. gonzaloi, dorsal view. 3) Male. 4) Female.
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erectas; el tercio longitudinal central ligeramente
convexo y los tercios laterales moderadamente conca-
vos; quillas supraoculares amplias y bien definidas
(Fig. 5). Escotadura anteocular profunda. Ojos promi-
nentes, redondeados. Canthus ocular ancho, con 8
sedas irregulares. Antenas formadas por 10 artejos;
escapo notablemente engosado hacia su apice; pedice-
lo con el apice ensanchado y redondeado; 3° a 5° an-
tendmeros semicilindricos, casi de la misma longitud,
6° antenémero un poco mas largo que el 5° pero muy
ensanchado y comprimido en su borde anterior; 7°
antenomero muy corto y comprimido, dificil de dis-
tinguir; maza antenal formada por tres lamelas anchas
y recurvadas, 1,6 veces mas largas que la suma de la
longitud de los seis artejos precedentes (Fig. 5). Labro
completamente oculto bajo el clipeo. Artejo distal de
los palpos maxilares alargado, semicilindrico con
apice redondeado. Labio alargado, longitudinalmente
concavo, con abundantes sedas negras erectas. Gula
mas larga que ancha, muy convexa, glabra en el cen-
tro con sedas laterales.

Pronoto poco convexo, con perimetro semipentagonal
irregular; borde anterior casi recto; bordes laterales
ampliamente curvados; borde basal bisinuado, con un
lobulo central poco prominente (Fig. 3); angulos ante-
riores obtusos, estrechamente redondeados; angulos
posteriores obtusos, ampliamente redondeados; mar-
gen anterior ausente; margenes laterales completos,
poco marcados en su quinto anterior, con sedas cortas
esparcidas; margen basal ausente; disco pronotal con
abundantes puntos alargados poco profundos irregu-
larmente distribuidos; los puntos laterales presentan
sedas negras cortas, sobre todo en la franja gredosa.
Proepimero y prosternum separados por una quilla
estrecha, muy notable. Probasisternum poco promi-
nente, con numerosas sedas negras largas. Mesepime-
ros claramente expuestos en vista dorsal, punteados,
con sedas negras cortas esparcidas. Escutelo visible,
glabro, estrecho, con la porcidén posterior aguzada y
dos puntos prebasales (Fig. 3). Elitros dos veces mas
largos que anchos, poco convexos; superficie elitral
irregularmente estriada, toscamente punteada (Fig. 1,
3) con sedas muy cortas y esparcidas cerca de los
margenes laterales; apice de los élitros angulado, no
proyectado o aguzado (Fig. 6); bordes laterales am-
pliamente sinuados. Proceso mesoesternal redondea-
do, amplio, poco prominente, con numerosas sedas
negras largas recurvadas. Pterosternum con abundan-
tes puntos y sedas finas largas.

Procoxas semiconicas, prominentes, con abundantes
sedas negras. Profémures medianos, con los bordes
preapicales dotados de una breve proyeccion redon-
deada. Protibias medianas, con el borde exterior tri-
dentado; espolén subapical recto, un poco mas largo
que el segundo tarsémero. Metacoxas aplanadas, muy
ensanchadas hacia su extremo lateral, con el angulo
latero-posterior claramente proyectado como un
denticulo redondeado; el borde lateral claramente
sobresale en vista dorsal. Meso y metatibias con fuer-
tes carinas oblicuas cerca de la parte media de sus
caras externas, provistas con abundantes sedas negras
largas en sus caras internas, y los bordes apicales

claramente ensanchados, con dos denticulos agudos
en su porcion externa; tanto la mesotibia como la
metatibia muestran dos espolones subapicales largos y
aguzados, el que ocupa el extremo interno es mas
largo que el externo. Todos los tarsos semicilindricos,
delgados, casi de la misma longitud que las tibias
respectivas, con algunas sedas periapicales cortas.
Todas las ufas tarsales sencillas, moderadamente
recurvadas; oniquia recurvados, un poco mas largos
que la anchura dorso-ventral de la base unguinal.

Esternitos abdominales lisos en su tercio central y con
algunos puntos setiferos en los tercios laterales; los
esternitos 2° a 4° tienen la misma longitud, el 5° ester-
nito es casi dos veces mas largo que el 4° y el 6°
esternito es mucho mas corto y estrecho que el 5% en
cada uno de los extremos laterales del 4° esternito
existen manchas gredosas irregulares blancas; el
margen distal del 6° esternito tiene una hilera de sedas
negras, mas largas hacia los extremos laterales. Placa
pigidial poco convexa, con los extremos laterales
ampliamente cubiertos con manchas gredosas blan-
quecinas; superficie del disco con puntos poco pro-
fundos ovalados o rugosidades, dispuestos en anillos
concéntricos (Fig. 6); solo la parte apical del margen
externo de la placa pigidial presenta algunas sedas con
longitud irregular.

Cépsula genital bien esclerosada, con los parameros
alargados, paralelos, un poco deprimidos y ensancha-
dos hacia su extremo apical, con una depresion longi-
tudinal somera a cada lado; apices de los parameros
ampliamente redondeados y un poco recurvados ven-
tralmente; el borde dorsal de la falobase redondeado
(Fig. 7-8). Longitud de la capsula genital desde el
extremo proximal de la pieza basal hasta el apice de
los parameros: 4,9 mm. Longitud total del cuerpo
desde el borde del clipeo hasta el apice de los élitros
16,8 mm; anchura humeral: 9,1 mm.

Paratipo (Alotipo) hembra. Similar al macho excep-
to en los siguientes caracteres: bordes laterales del
pronoto (Fig. 2, 4), extremos laterales del 4° esternito
abdominal y de la placa pigidial sin cubierta gredosa
blanca amarillenta. Clipeo mas ancho y alargado con
el borde anterior mas sinuado (Fig. 2, 4). Frente no
separada del clipeo por una carina transversal irregu-
lar; disco frontal glabro, con puntuacién mas tosca y
densa; los tercios laterales apenas concavos. Maza
antenal formada por tres lamelas redondeadas, 1,2
veces mas largas que la suma de la longitud de los
seis artejos precedentes (Fig. 2, 4).

Pronoto sin franjas laterales gredosas, mas amplio,
con abundantes puntos profundos irregularmente
dispuestos (Fig. 4); con una depresion alargada muy
somera en el tercio anterior de la linea media; marge-
nes laterales con escasas sedas cortas esparcidas.
Escutelo liso. Elitros més convexos y redondeados
hacia la mitad posterior (Figs. 2, 4); superficie elitral
irregularmente punteada y estriada, con sedas mi-
croscopicas en los puntos profundos. Pterosternum un
poco mas corto, con abundantes puntos y sedas finas
largas.
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Fig. 5. Cabeza de
H. gonzaloi en
vista dorsal.

Fig. 5. Head of H.
gonzaloi, dorsal
view.

Figs. 6-8. Estruc-
turas diagndsticas
de H. gonzaloi,
macho. 6) Aspecto
posterior de la
placa pigidial y los
bordes apicales de
los élitros. 7) As-
pecto dorsal de los
parameros. 8)
Aspecto lateral de
los parameros.

Figs. 6-8. Diag-
nostic structures of
H. gonzaloi, male.
6) Pygidium and
apical border of
the elytra, poste-
rior view. 7) Pa-
rameres, dorsal
view. 8) Parame-
res, lateral view.
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Profémures con una breve proyeccion laminar subapi-
cal redondeada. Denticulos del borde externo de las
protibias mas anchos y redondeados. Metacoxas me-
nos ensanchadas hacia su extremo lateral, con el
angulo latero-posterior redondeado, poco proyectado.
Mesotibia con una fuerte carina laminar excavada
oblicua cerca de la parte media de su cara externa, y el
borde apical muy ensanchado, con un lébulo dorsal
redondeado ancho y un 16bulo lateral digitiforme en
su porcion apical, donde tiene dos espolones subapi-
cales largos y con apice redondeado, el que ocupa el
extremo interno es mas largo que el externo. Metati-
bia con una fuerte carina excavada oblicua cerca de la
parte media de su cara externa, y el borde apical muy
ensanchado con un amplio 16bulo dorsolateral redon-
deado, y dos espolones subapicales largos, gruesos
con apice redondeado, el que ocupa el extremo inter-
no es mas largo que el externo.

Esternitos abdominales con puntos pequefios y espar-
cidos en su tercio central y con numerosos puntos
setiferos en los tercios laterales; 5° esternito mas lar-
g0, amplio y convexo, con numerosos puntos setife-
ros. Placa pigidial amplia y bastante convexa, con los
extremos laterales sin manchas gredosas blanqueci-
nas; superficie del disco densamente cu-bierta con
puntos pequenos ovalados o rugosidades, dispuestos
en anillos concéntricos, muchos de los cuales tienen
pequetias sedas obscuras.

Placas genitales ventrales poco esclerosadas, estre-
chas, casi dos veces mas largas que anchas, con los
bordes distales redondeados. Placas genitales dorsales
cortas, tan anchas como largas, con los bordes redon-
deados, glabros. Longitud total del cuerpo desde el
borde del clipeo hasta el apice de los élitros 21,1 mm;
anchura humeral: 10,8 mm.

Variacion en los paratipos. Las franjas blanquecinas
laterales del pronoto y la placa pigidial masculina en
algunos ejemplares son un poco mas estrechas o redu-
cidas y en otros un poco mas anchas o extendidas que
en el holotipo. El borde lateroposterior del pronoto en
un macho es ligeramente crenulado. La densidad e
intensidad de la puntuacion del pronoto, élitros y
placa pigidial varia gradualmente entre los ejemplares
revisados, sobre todo en las hembras donde los élitros
pueden ser bastante punteado-rugosos. La longitud
corporal de los machos es de 14,9 al6,8 mm y en las
hembras es de 17,8 a 18,5 mm. La anchura humeral
en los machos es de 8,4 a2 9,6 mmy de 9,9 a 10,1 mm
en las hembras.

Material examinado. Cuatro machos y tres hembras.
Holotipo etiquetado: MEXICO: Tamaulipas, Palmi-
llas, 1.130 m, 23-VII-2005, G. Nogueira (MXAL).
Alotipo etiquetado: MEXICO: Tamaulipas, Palmillas,
1.030 m, 19-VII-2005, G. Nogueira (MXAL). Un
paratipo macho con los mismo datos del holotipo
(IEXA). Dos paratipos con los mismos datos del alo-
tipo, macho (HAHC-CMNC) hembra (IEXA). Dos
paratipos con los mismos datos del holotipo excepto
1.200 m, 18-VII-2005, macho y hembra (GNGC).

LoCALIDAD TIPICA. Alrededores de San José Palmi-
llas, municipio de Palmillas, estado de Tamaulipas
(23°21.315'N, 99° 30.910' W).

DATOs BIOLOGICOS. Habitan una region de clima
semiseco (BS1hw) con precipitacion anual de 500 a
600 mm y temperatura media anual de 20 a 22°C,
situada entre los 1.000 y 1.260 m de altitud, donde los
suelos son calizos y soportan un matorral submontano
xerofilo con predominio de especies de los géneros
Prosopis, Acacia (Leguminosae), Hechtia (Bromelia-
ceae), Yucca (Liliaceae), Opuntia (Cactaceae), Agave
(Amarilidaceae) y Helietta (Rutaceae). Halffterinetis
gonzaloi tiene habitos crepusculares, aunque se les
puede ver volar durante el dia cerca de nidos de hor-
migas del género Atta (Myrmicinae: Attini) siempre
que la vegetacion proporcione proteccion contra los
rayos directos del sol, y favorezca la humedad del
suelo. Algunos ejemplares se colectaron al vuelo,
otros directamente en el suelo o perchados sobre tron-
cos muertos de “mezquite” (Prosopis juliflora [Swartz]
DC). Su vuelo es a ras del suelo en transectos cortos y
en apariencia erraticos, aterrizan sobre la hojarasca y
se ocultan rapidamente bajo ese substrato. Una de las
hembras se capturd después de seguir el vuelo de un
macho que aterrizd exactamente sobre la hojarasca en
donde estaba oculta. No fueron atraidos por las tram-
pas con platano fermentado. Se revisaron los desechos
de los nidos de Atta sin encontrar larvas o pupas,
aunque si se localizaron restos de una hembra de H.
gonzaloi, lo cual acentta la posibilidad de que el desa-
rrollo de esta especie se lleve a cabo en ese tipo de
microhabitat, comunmente frecuentado en México por
otras especies de Cetoniidae (Morén et al. 1997).

El hallazgo de Halffterinetis gonzaloi en la zona
de Palmillas, en un ambiente muy parecido al que
prevalece cerca de Jaumave, Tamaulipas, refuerza los
planteamientos expresados por Arriaga y colaborado-
res (2000) para considerar el Valle de Jaumave como
una Region Terrestre Prioritaria (CONABIO — RTP-
89) por las caracteristicas especiales de su flora y
fauna, asi como por la presencia de numerosos ende-
mismos.

ETIMOLOGIA. Nos complace dedicar esta interesante
especie al Dr. Gonzalo Halffter Salas, maestro y
ejemplo de muchas generaciones de bidlogos iberoa-
mericanos.

Halffterinetis violetae nov. sp.
(Fig. 9-11)

DESCRIPCION:

Holotipo macho. Coloracion general negra brillante
con ligeros reflejos metalicos azulados. Bordes latera-
les del pronoto, extremos laterales del 4° esternito
abdominal y de la placa pigidial sin cubierta gredosa
blanca amarillenta. Clipeo glabro, con el tercio longi-
tudinal central ligeramente convexo y moderadamente
concavo en los tercios laterales, con el borde anterior
elevado y engrosado, profundamente sinuado; los



Figs. 9-11. Estructu-
ras diagnosticas de
H. violetae, macho.
9) Aspecto dorsal de
la cabeza. 10) As-
pecto dorsal de los
parameros. 11) As-
pecto lateral de los
parameros.

Figs. 9-11. Diagnos-
tic structures of H.
violetae, male. 9)
Head, dorsal view.
10) Parameres,
dorsal view. 11)
Parameres, lateral
view.

Fig. 12. Distribucion
de las especies de
Halffterinetis en
México: H. gonzaloi
(), H. violetae (m).

Fig. 12. Distribution
of the species of
Halffterinetis in
Mexico: H. gonzaloi
(), H. violetae (m).
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bordes laterales notablemente elevados y poco engro-
sados, con una breve expansion en la mitad anterior
de su orilla externa (Fig. 9). Separacion entre la frente
y el clipeo poco notable, sin carina transversal irregu-
lar; disco frontal con numerosas sedas negras erectas;
el tercio longitudinal central ligeramente convexo y
los tercios laterales moderadamente concavos en su
mitad anterior; quillas supraoculares amplias y poco
definidas (Fig. 9). Escotadura anteocular profunda.
Ojos prominentes, redondeados. Canthus ocular an-
cho, con 8 sedas irregulares. Antenas formadas por 10
artejos; escapo notablemente engosado hacia su apice;
pedicelo con el apice ensanchado y redondeado; 3° a
5° antenémeros semicilindricos, casi de la misma
longitud; 6° antenomero un poco mas largo que el 5°
pero muy ensanchado y comprimido en su borde ante-
rior; 7° antenémero muy corto y comprimido, dificil
de distinguir; maza antenal formada por tres lamelas
anchas y recurvadas, 1,9 veces mas largas que la suma
de la longitud de los seis artejos precedentes. Labro
completamente oculto bajo el clipeo. Artejo distal de
los palpos maxilares alargado, semicilindrico con
apice redondeado. Labio alargado, longitudinalmente
concavo, con abundantes sedas negras erectas. Gula
casi tan larga como ancha, muy convexa, glabra en el
centro con algunas sedas laterales.

Pronoto poco convexo, con perimetro semipentagonal
irregular; borde anterior casi recto; bordes laterales
ampliamente curvados; borde basal bisinuado, con un
16bulo central poco prominente; angulos anteriores
obtusos, poco redondeados; angulos posteriores obtu-
sos, ampliamente redondeados; margen anterior au-
sente; margenes laterales completos, poco marcados
en su quinto anterior, con sedas cortas esparcidas;
margen basal ausente; disco pronotal con abundantes
puntos redondos poco profundos irregularmente dis-
tribuidos, mas proximos entre si en la mitad anterior;
la mayor parte de los puntos presentan sedas amari-
llentas muy delgadas y dirigidas hacia atras. Proepi-
mero y prosternum separados por una quilla redon-
deada, poco notable. Probasisternum poco prominen-
te, con numerosas sedas negras largas. Mesepimeros
claramente expuestos en vista dorsal, punteados, con
sedas negras delgadas abundantes. Escutelo visible,
estrecho, con la porcion posterior aguzada, y numero-
sos puntos setiferos prebasales. Elitros 1,8 veces mas
largos que anchos, poco convexos; superficie elitral
irregularmente estriada, rugo-punteada, con sedas
negras muy cortas esparcidas en todo el disco y los
margenes laterales; apice de los élitros angulado,
ligeramente prominente, no proyectado o aguzado;
bordes laterales ampliamente sinuados. Proceso me-
soesternal redondeado, amplio, poco prominente, con
numerosas sedas negras largas recurvadas. Pteroster-
num con abundantes puntos y sedas amarillentas del-
gadas y largas.

Procoxas semiconicas, prominentes, con abundantes
sedas amarillentas. Profémures medianos, con los
bordes preapicales dotados de un reborde redondeado
corto. Protibias medianas, con el borde exterior tri-
dentado; espolon subapical recto, un poco mas corto

que el segundo tarsomero. Metacoxas aplanadas, muy
ensanchadas hacia su extremo lateral, con el angulo
latero-posterior claramente proyectado; el borde late-
ral sobresale claramente en vista dorsal. Meso y meta-
tibias con fuertes carinas oblicuas cerca de la parte
media de sus caras externas, provistas con abundantes
sedas negras largas en sus caras internas, y los bordes
apicales claramente ensanchados, con dos denticulos
agudos en su porcidn externa; tanto la mesotibia como
la metatibia muestran dos espolones subapicales lar-
gos y aguzados, el que ocupa el extremo interno es
mas largo que el externo. Todos los tarsos semicilin-
dricos, delgados, casi de la misma longitud que las
tibias respectivas, con algunas sedas periapicales
cortas. Todas las ufias tarsales sencillas, moderada-
mente recurvadas; oniquia recurvados, un poco mas
largos que la anchura dorso-ventral de la base unguinal.

Esternitos abdominales con puntos bien definidos
esparcidos en su tercio central, mas numerosos en los
tercios laterales; los esternitos 2° a 4° tienen la misma
longitud, el 5° esternito es casi dos veces mas largo
que el 4°, y el esternito 6° es mucho mas corto y estre-
cho que el 5% el margen distal del 6° esternito tiene
una hilera de sedas negras cortas uniformes. Placa
pigidial poco convexa; superficie del disco con puntos
alargados poco profundos o rugosidades, dispuestos
en anillos concéntricos, y algunas sedas muy cortas,
microscopicas, esparcidas sobre todo en la mitad
apical; el reborde apical del margen externo muestra
algunas sedas cortas y erectas.

Capsula genital bien esclerosada, con los parameros
alargados, deprimidos, un poco divergentes y algo
ensanchados hacia su extremo apical, con una depre-
sion longitudinal bien marcada a cada lado; apices de
los parameros ampliamente redondeados, con un
reborde lateral preapical redondeado, no recurvados
ventralmente; el borde dorsal de la falobase es bisi-
nuado, con una prominencia central (Fig. 10-11).
Longitud de la capsula genital desde el extremo
proximal de la pieza basal hasta el apice de los para-
meros: 3,7 mm. Longitud total del cuerpo desde el
borde del clipeo hasta el apice de los élitros 14,6 mm;
anchura humeral: 7,9 mm.

Hembra desconocida.

Variacion en el paratipo. Semejante al holotipo
excepto en la longitud corporal: 15,3 mm y en la an-
chura humeral: 8,4 mm.

Material examinado. Dos machos. Holotipo etique-
tado: MEXICO: Durango, 40 mi SW Torre6n, Hwy.
40, 18-VI-1961, D. H. Janzen (HAHC-CMNC). Para-
tipo con los mismos datos del holotipo (MXAL).

LOCALIDAD TiPICA. Alrededores de Huarichi, muni-
cipio de Ciudad Lerdo, estado de Durango ( 25° 11'
40.92" N, 103°42'25.17" W).

DATOS BIOLOGICOS. Habitan una region de clima
semiseco templado (BS1kw) con temperatura media
anual de 12 a 18°C, situada entre los 1.287 y 1.300 m
de altitud, donde los suelos de tipo leptosol litico
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soportan un matorral xerofilo perturbado que incluye
especies de los géneros Parthenium (Asteraceae),
Fouquieria (Fouquieriaceae), Larrea (Zygophiliace-
ae), Opuntia (Cactaceae), Hechtia (Bromeliaceae),
Agave (Amarilidaceae) y Euphorbia (Euphorbiaceae).

ETIMOLOGIA. Respetuosamente dedicamos ésta es-
pecie a la Sra. Violeta Marcet de Halffter, infatigable
colaboradora del Dr. Gonzalo Halffter, quien durante
décadas nos ha brindado ayuda valiosa para el estudio
de los escarabajos.

Comentarios taxondémicos y biogeograficos.

Las dos especies de Halffterinetis aqui descritas se
distinguen entre si por la siguiente combinacion de
caracteres:

a. Borde anterior del clipeo ligeramente sinuado.
Area fronto-clipeal con una carina transversal
irregular. Lados del pronoto y de la placa pigidial
con franjas blanquecinas gredosas. Parameros lon-
gitudinalmente paralelos, con la falobase redon-
deada.......ccovveviiviieiiiieeeee, H. gonzaloi

a’. Borde anterior del clipeo ampliamente sinuado.
Area fronto-clipeal sin carina transversal. Lados
del pronoto y de la placa pigidial sin franjas blan-
quecinas gredosas. Parameros longitudinalmente
divergentes, con la falobase angulosa.....................

Las especies de Halffterinetis difieren de los
miembros de otros géneros de Cetoniinae norte o
centroamericanos sobre todo por la forma moderada-
mente lobulada del borde posterior del pronoto, que se
proyecta ligeramente sobre la base del escutelo, mien-
tras que en los Gymnetini tipicos dicho borde pronotal
se prolonga intensamente y cubre al escutelo, y en los
Cetoniini y Goliathini americanos el borde posterior
del pronoto es ampliamente redondeado o muestra un
notable seno en el tercio central, que no sélo deja
descubierto al escutelo, sino que ademas puede realzar
su borde basal. Tal forma pronotal s6lo se presenta en
las dos especies de Blaesia Burmeister, distribuidas en
parte de Bolivia, Uruguay y Argentina, consideradas
por Krikken (1984) y Kraj¢ik (1998) como tunicos
integrantes de la subtribu Blaesiina de Gymnetini.

Una de las caracteristicas notables de Blaesia
atra Burmeister es el dimorfismo sexual expresado en
las patas posteriores de los machos, con el apice del
trocanter espiniforme, el fémur muy engrosado y
alargado, y la tibia recurvada con una proyeccion
apical grande y el borde ventral cubierto con abundan-
tes sedas amarillas. La superficie del clipeo y la frente
de B. atra son similares a las especies de Halffterine-
tis, pero las caracteristicas de las antenas, el pronoto,
los élitros y las patas son distintas, aunque la forma
general de los pardmeros coincide entre los dos géneros.

Segun Monné (1969) las larvas de Blaesia atra
se desarrollan en los desechos de los hormigueros de
Acromyrmex (Myrmicinae: Attini) ubicados en am-
bientes templados y algo secos; dato comparativo

importante ya que antes apuntamos que H. gonzaloi
posiblemente se asocia con los hormigueros de Atta.

Aunado a todo esto, es interesante destacar que
la distribucién de Blaesia abarca parte de los limites
australes de la vegetacion tropical proxima a la latitud
del Tropico de Capricornio, en forma vicariante con la
distribucion de Halffterinetis en la franja de transicion
entre los limites boreales del neotropico y el desierto
chihuahuense, flanqueando la latitud del Trépico de
Cancer.

A reserva de efectuar estudios comparativos mas
detallados entre los géneros de Cetoniinae america-
nos, proponemos que Halffterinetis sea considerado
como un miembro de la tribu Gymnetini, relacionado
con el género Blaesia, dentro de la subtribu Blaesiina.

Clave para identificar los géneros de
Cetoniinae conocidos en México.

1 Borde posterior del pronoto ampliamente redon-
deado o mas o menos sinuado en su tercio central;
escutelo completamente expuesto ..................... 13

— Borde posterior del pronoto proyectado en mayor
o menor grado sobre el escutelo, cubriéndolo por
completo o en parte ...Gymnetini ..........cccoueuee. 2

2 Lobulo basal del pronoto cubriendo sélo el borde
basal del escutelo. Dimorfismo sexual acentuado
en las antenas .... Blaesiina .............ccoccoveenree
........................... Halffterinetis Morén y Nogueira

— Lobulo basal del pronoto cubriendo todo el escute-
lo o dejando expuesto so6lo el apice del mismo.
Dimorfismo sexual en la frente y el pronoto o po-
co notable ... Gymnetina............cocevevereenreenennen. 3

3 Borde externo de las protibias con uno o dos
denticulos. Sin dimorfismo sexual en la cabeza o
€l PrONOLO ...ooeveeieiieiieie e 4

— Borde externo de las protibias sin denticulos. Con
dimorfismo sexual en la cabeza y el pronoto.........
................................................ Argyripa Thomson

4 Clipeo con una prominencia laminar media. Frente
con una protuberancia longitudinal ..................... 5
— Clipeo sin prominencia laminar media. Frente
excavada o convexa, pero sin protuberancias lon-
IUAINGLES .....ooeviiiieiiciecece e 6

5 Tegumento del pronoto y los élitros brillante u
opaco y tomentoso pero sin escamas ....................
................................................. Cotinis Burmeister

— Tegumento del pronoto y los élitros generalmente
opaco, con escamas blanquecinas..............cc.o........
............................................ Balsameda Thomson

6 Tegumento dorsal predominantemente brillante o
MELALICO .eovveiiiiiniinieneeeececceccce e 7
— Tegumento dorsal opaco, tomentoso o gredoso... 8

7 Borde anterior del clipeo sinuado o escotado.
Proceso mesosternal estrecho .. Amithao Thomson

— Borde anterior del clipeo truncado o ligeramente
curvado. Proceso mesosternal ancho .....................
................................................... Gymnetina Casey
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8 Borde anterior del clipeo bilobado. Cuerpo negro,
con manchas irregulares gredaceas blanquecinas o
amarillentas .................. Guatemalica Van de Poll

— Borde anterior del clipeo redondeado, truncado,
ligeramente sinuado o bidentado. Coloracion va-
T1ADIE it 9

9 Borde anterior del prosternon sin espina................
........................................ Hologymnetis Martinez

— Borde anterior del prosternon con una espina de
longitud y forma variable ...........ccccoevveirnnennen. 10

10 Superficie dorsal del pronoto y élitros con puntos
pequenios, poco profundos ..........cccceeceeeienieennn. 11

— Superficie dorsal del pronoto y élitros con puntos
amplios y profundos, aparentes sin aumentos ...12

11 Proyeccion mesosternal muy robusta y dirigida

ventralmente .................... Gymnetosoma Martinez
— Proyeccion mesosternal débil y dirigida anteroven-
tralmente .........cocoeieieiiiennnn, Gymnetis MacLeay

12 Apice de los élitros dentiforme, proyectado. Proti-
bias tridentadas. Puntuacion dorsal mas o menos
esparcida .........ccocvvveevereiennns Hoplopyga Thomson

— Apice de los élitros anguloso o redondeado, pero
no proyectado. Protibias bidentadas. Puntuacion
dorsal densa, coalescente ......... Marmarina Kirby

13 Menton engrosado, en mayor o menor grado ex-
pandido hacia su extremo distal. Mesocoxas casi
contiguas. Propigidio no constrefiido al nivel del
espiraculo Cremastocheilini .... Cremastocheilina..

— Menton delgado, con los lados convergentes o
paralelos hacia el apice. Mesocoxas separadas por
un proceso meso-metasternal con forma y exten-
S10N Variable .......cceceevvevininienininereeicecene 18

14 Pronoto con los margenes anterior y/o posterior
provistos de tricomas, y los angulos latero-
posteriores agudos, a veces con una prominencia
dentiforme ........coccoecereneincnnincc e 15

— Pronoto con los margenes anterior y/o posterior
sin tricomas, y los angulos latero-posteriores re-
dondeados ......c.cccveeieiniiiineeee 16

15 Pronoto con un surco profundo antero-lateral pro-
visto de tricomas ............ Cremastocheilus Knoch

— Pronoto sin surco antero-lateral ..............cccueeneneen.
........................................... Centrochilus Krikken

16 Pronoto redondeado, mas ancho en su mitad ante-
rior. Artejos tarsales sin carenas longitudinales.17
— Pronoto semitrapezoidal, mas ancho en su mitad
posterior. Artejos tarsales con carenas longitudina-
1E5 vt Lissomelas Bates

17 Tegumento opaco, tomentoso. Clipeo con el borde
antero-lateral estrecho ...... Genuchinus Westwood

— Tegumento brillante, no tomentoso. Clipeo con el
borde antero-lateral muy ancho ...........ccccceeuenenne
......................................... Psilocnemis Burmeister

18 Mesepimeros completamente visibles. Espolon
protibial mas largo que el primer protarsdmero.
Dimorfismo sexual muy escaso ... Cetoniini .......
1o Cetoniing ...ceveeeieiieieeeee e 20

— Mesepimeros en parte cubiertos por los angulos
posteriores del pronoto. Espolon protibial mas cor-
to que el primer protarsémero. Dimorfismo sexual
acentuado en la cabeza, el pronoto y las patas an-
teriores ...Goliathini....Coryphocerina ............... 19

19 Elitros y fémures de un color. Machos con el
cuerno clipeal bifurcado desde la mitad de su lon-
U .o, Neoscelis Schoch

— Elitros y fémures de dos colores. Machos con dos
cuernos clipeales divergentes desde su base..........
........................................ Ischnoscelis Burmeister

20 Margen anterior del clipeo con dos o cuatro denti-
culos. Borde posterior del pronoto un poco emar-
ginado o casi recto en su tercio central .................
........................................ Stephanucha Burmeister

— Margen anterior del clipeo curvado o escotado, sin
denticulos. Borde posterior del pronoto mas o me-
nos emarginado en su tercio central .................. 21

21 Proceso prosternal extendido al nivel de las pro-
coxas. Superficies dorsales y ventrales glabras, ca-
si lisas. Coloracion bicolor, con reflejos vitreos....
............................................... Chlorixanthe Bates

— Proceso prosternal ausente o muy corto. Superfi-
cies dorsales y ventrales usualmente con vestidura
setifera, abundante o escasa. Coloracion variable,
brillante o mate, uniforme o combinada.................
............................................. Euphoria Burmeister
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CAPITULO 7

FAUNA DE PASSALIDAE (COLEOPTERA:
SCARABAEOIDEA) EN EL BOSQUE MESOFILO DE
MONTARA DEL SURESTE DE CHIAPAS, MEXICO*

Eduardo R. Chamé Vazquez,
Pedro Reyes-Castillo & Benigno Gémez

* Trabajo dedicado a Gonzalo Halffter en su 75 aniversario

Resumen: La fauna de Passalidae del bosque mesdfilo del Sureste de Chiapas
comprende 18 especies agrupadas en 10 géneros y dos tribus de Passalinae;
Proculini es la mas rica en especies y géneros. El analisis de similitud con ocho
localidades de México y una de Guatemala, mostré que Talquian (localidad con
mayor numero de especies) esta relacionada con localidades mexicanas de
bosque tropical de baja altitud, mientras que Boquerén y Mozotal (localidad con
mayor abundancia) presentan marcadas relaciones con localidades mexicanas
y guatemalteca de indole montana.

Palabras clave: riqueza de especies, abundancia de especies, similaridad
faunistica, Volcan Tacana, Chiapas, México.

The Passalidae (Coleoptera: Scarabaeoidea) of the montane mesophilous
forests of south-eastern Chiapas, Mexico

Abstract: The Passalidae fauna of the cloud forest of southwestern Chiapas is
composed of 18 species grouped in 10 genera and two tribes of Passalinae;
Proculini is the richest one in species and genera. A similarity analysis within
eight localities from Mexico and one from Guatemala, showed that Talquian (the
locality showing the largest species number) is related to low altitude Mexican
localities with tropical forest, while Boqueron and Mozotal (locality with greatest
abundance) present strong relationships with mountainous Mexican and Guate-
mala localities.

Key words: Species richness, species abundance, faunal similarity, Tacana
volcano, Chiapas, Mexico.

La faune de Passalidae (Coleoptera: Scarabaeoidea) des foréts mésophiles
de montagne du sud-est de Chiapas, Mexique

Résumé: La faune de Passalides (Coleoptera: Scarabaeoidea) des bois méso-
philes de montagne dans le Sud -Est du Chiapas, Mexique. La faune de Passa-
lides des bois mésophiles de montagne dans le Sud -Est du Chiapas comprend
18 espeéces, reparties en 10 genres et deux tribus de Passalinae, dont Proculini
est la plus riche en espéces et genres. Une analyse de similarité a montré que
Talquian (la localité avec le plus grand nombre d’espéces) présente des rela-
tions avec de localités mexicaines de bois tropical de baisse altitude, tandis que
Boquerodn et Motzol (localité avec la plus grande abondance) présente de rela-
tions marquées avec des localités mexicaines et guatémaltéques aux caractéris-
tiques montagneuses

Mots clé: Passalidae, richesse spécifique, abondance, similarité faunistique,
Volcan de Tacana, Chiapas, Mexico.

Introduccién

Chiapas, el estado mas surefio de la Republica Mexicana, esta situado
sobre la costa del Pacifico entre Guatemala y el Istmo de Tehuantepec;
por su posicion geogréafica, alta complejidad geomorfoldgica e historia
geoldgica presenta una de las mas ricas floras de México (Miranda
1998), la mayor diversidad en vertebrados terrestres mesoamericanos y
ocupa el segundo lugar con el mayor nimero de vertebrados endémi-
cos del pais (Flores y Gérez, 1994). Alberga una elevada diversidad de
invertebrados, entre los que destacan los ardcnidos Amblypygi, Ricinu-
lei y Opiliones, y los insectos Scarabaeoidea, Papilionoidea, Saturnii-
dae, Pentatomidae, Tabanidae, Ceratopogonidae y Psychodidae (Cor-
dero y Llorente Bousquets, 2000; De la Maza y De la Maza, 1993;
Gbémez y Chamé-Vazquez, 2003; Llorente Bousquets, 1996).
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La entidad federativa de México con la mayor
riqueza en especies de Passalidae es Chiapas, donde
hay 46 especies repartidas en 16 géneros agrupados en
las dos tribus neotropicales de la subfamilia Passali-
nae (Reyes-Castillo, 2002 y 2003; Schuster et al.,
2003; Boucher, 2005). A pesar de contener Chiapas la
més alta diversidad de Passalidae en el pais, sélo
existen cuatro estudios faunisticos que abarcan a esta
familia: Boca de Chajul (Mor6n et al., 1985) y Yax-
chilan (Palacios et al., 1990) en la Selva Lacandona,
El Suspiro (Valenzuela-Gonzélez, 1986) en la Depre-
sion Central, y la region del Soconusco (Mordn et al.,
1988).

Los prop6sitos del presente trabajo son determi-
nar la riqueza y abundancia de la pasalidofauna en
localidades con bosque mesofilo de montafia de Chia-
pas y establecer su similitud faunistica con otras loca-
lidades tropicales y discutir sus patrones de distribu-
cién geogréfica.

Materiales y métodos

La zona de estudio (Fig. 1) se encuentra en el Sureste
de la Sierra Madre de Chiapas en la que se levanta el
cono volcanico del Tacana (Miranda, 1998) y donde
seleccionamos las tres localidades siguientes: 1) Mo-
zotal, municipio de Motozintla, situada a 15°25°32”
de latitud Norte y 92°17°40"" de longitud Oeste, a
3050 msnm; 2) Boquerdén, municipio de Motozintla,
ubicada a 15°13'56"" de latitud Norte y 9201817
longitud Oeste, entre 2100 a 2400 msnm; y 3) Tal-
quian, municipio de Unién Judrez, situada a 15°
0521 de latitud Norte y 92°0528" de longitud
Oeste, a 1750 msnm.

De acuerdo al sistema de clasificacion climética
de Kdppen modificado por Garcia (1981), Mozotal y
Boquerdn poseen un clima C(m)(w) templado hime-
do con abundantes lluvias en verano, temperatura
media anual entre 12 y 18 °C y precipitacion anual
mayor a 3000 mm; y Talquidn tiene un clima
A(C)m(w) semicalido himedo con abundantes lluvias
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en verano, temperatura media anual entre 18 y 22 °C
y precipitacion anual entre 2300 y 3000 mm. EI bos-
que mesofilo de montafia (Rzedowski, 1978) es la
vegetacion predominante en estas tres localidades.

Realizamos seis salidas bimestrales de Julio de
2002 a Mayo de 2003 y en el muestreo ocupamos tres
horas diarias durante tres dias para cada localidad,
acumulando un total de 162 horas en las tres localida-
des (54 horas para cada localidad). Colectamos ejem-
plares adultos mediante blsqueda exhaustiva dentro
de troncos y tocones en distinto grado de descomposi-
cion; los sacrificamos en cdmara letal con acetato de
etilo y preparamos en seco de acuerdo a la técnica
convencional de montaje con alfiler entomoldgico. El
material lo depositamos en la Coleccidn de insectos
asociados a plantas cultivadas en la frontera Sur
(ECO-TAP) de El Colegio de la Frontera Sur y algu-
nos duplicados, en las colecciones del Instituto de
Ecologia, A. C. (IEXA) y la Universidad del Valle de
Guatemala.

En el arreglo taxonémico —tribus, géneros y es-
pecies— seguimos el criterio de Reyes-Castillo (1970)
y las recientes modificaciones propuestas por Boucher
(2005). En el analisis comparativo de la pasalidofau-
na, del Sureste de Chiapas con las de ocho localidades
de México y una mas de Guatemala, utilizamos el
indice de similitud de Simpson.

Resultados

La fauna de Passalidae del bosque mesdfilo del Sures-
te de Chiapas (Tabla I) comprendié 18 especies agru-
padas en 10 géneros y dos tribus (Passalini y Proculi-
ni) de Passalinae. Cuatro géneros incluyeron tres
especies y seis géneros una especie cada uno. Proculi-
ni presentd el mayor nimero de géneros (9) y especies
(15), y Passalini un género (Passalus) con tres espe-
cies. Respecto a localidades (Tabla 1), Talquian pre-
sentd la mayor riqueza con nueve especies de siete
géneros (un Passalini y seis Proculini), Boqueron seis
especies de cinco géneros y Mozotal siete especies de
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Tabla I. Lista taxonémica y altitud de las especies de Passalidae del
bosque meséfilo de montafia en el Sureste de Chiapas, México.

TAXONES ALTITUD

Tribu Passalini

Passalus (Pertinax) caelatus Erichson, 1847
Passalus (Pertinax) punctatostriatus Percheron, 1835
Passalus (Passalus) punctiger Lepeletier et Serville, 1825

Tribu Proculini
Chondrocephalus debilis (Bates, 1886)

Chondrocephalus gemmae Reyes-Castillo y Castillo, 1986
Chondrocephalus granulifrons (Bates, 1886)
Odontotaenius striatopunctatus (Percheron, 1835)

Oileus sargi (Kaup, 1871)
Proculus goryi (Melly, 1833)

Pseudacanthus junctistriatus (Kuwert, 1891)
Pseudacanthus subopacus (Bates, 1886)

Pseudacanthus sp. nov.

Spurius bicornis (Truqui, 1857)
Undulifer nigidioides (Hincks, 1949)
Verres hageni Kaup, 1871

Vindex synelytris Gravely, 1918
Vindex sp. nov.

Vindex sp.

1750
1750
1750

2100-3050
2100-2400
3050
1750
1750-2400
2100
3050
2100-3050
3050
1750
1750
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Tabla ll. Riqueza y abundancia de las especies de Passalidae en tres localidades
de bosque meso6filo de montafia del Sureste de Chiapas, México.

Especies
Passalus caelatus
Passalus punctatostriatus
Passalus punctiger
Chondrocephalus debilis
Chondrocephalus gemmae
Chondrocephalus granulifrons
Odontotaenius striatopunctatus
Oileus sargi
Proculus goryi
Pseudacanthus junctistriatus
Pseudacanthus subopacus
Pseudacanthus sp. nov.
Spurius bicornis
Undulifer nigidioides
Verres hageni
Vindex synelytris
Vindex sp.
Vindex sp. nov.

Nidmero de individuos

Nimero de especies

tres géneros, agrupados en Proculini en estas dos
Gltimas localidades. Del total de especies, 14 estuvie-
ron repartidas en una localidad (ocho en Talquién,
cuatro en Mozotal y dos en Boquerdn) y compartieron
dos localidades: Chondrocephalus debilis, Vindex
synelytris, Pseudacanthus subopacus y Oileus sargi.
En total colectamos 290 adultos: 19 Passalini y
271 Proculini. La especie méas abundante fue Vindex
sp. nov. (74 ejemplares) que contribuy6 al 26% del
conjunto; menos abundantes fueron C. gemmae (34),
P. junctistriatus (25), P. subopacus (25) y V. synely-
tris (21); el resto, 13 especies fueron escasas (Tabla
I). Entre las localidades, Mozotal fue la de mayor
cantidad de adultos (141) con cerca al 50 % del total
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de ejemplares, mientras, Boqueron (75) y Talquian
(74) se repartieron el porcentaje restante (Tabla I1). En
Mozotal dos especies, P. junctistriatus y Vindex sp.
nov., aportaron dos tercios del total de ejemplares
adultos colectados en la localidad; éstas fueron: para
Boquerdn tres especies, C. gemmae, C. debilis y P.
subopacus; y para Talquian cuatro species, Verres
hageni, Spurius bicornis, Passalus caelatus y Oileus
sargi.

La distribucion altitudinal de las especies in-
tegré un grupo de las tierras bajas y otro de tipicas
especies montanas, en su mayoria braquipteras. Tal-
quian fue la localidad con predominio de especies de
tierras bajas (Passalus caelatus, P. punctatostriatus,
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Fig. 2. Dendrograma obtenido a partir de la matriz de Simpson que compara el porcentaje de simili-
tud de diferentes localidades, obtenido por el ligamiento del promedio no ponderado (UPGMA).
(Grupos: a, bosques tropicales; b, bosques de transicion; ¢, bosques mesdéfilos de montafia).

P. punctiger, Spurius bicornis, Odontotaenius
striatopunctatus y Verres hageni) y escasa representa-
cion de especies montanas. En las localidades de
Boquerén y Mozotal dominaron las especies monta-
nas (Tabla I).

Talquian mostro cierta similitud con las locali-
dades del grupo bosques tropicales situados por deba-
jo de los 1000 msnm, mientras Boquerén y Mozotal
mostraron similitud con localidades del grupo bosques
mesofilos de montafa (Fig. 2 y Tabla IIl) que se en-
cuentran entre 1200 y 3050 msnm.

Discusion

La riqueza genérica de la pasalidofauna del Sureste de
Chiapas es significativa, posee mas de la mitad de los
géneros registrados para el pais y el estado; en cuanto
a la riqueza de especies es cercana a la quinta parte de
la reconocida para México y a mas de las dos quintas
partes de la registrada para Chiapas.

El nimero de especies de Passalidae varia entre
10 y 17 en localidades mexicanas de bosque mesoéfilo
de montafia situadas entre 1200 a 2200 msnm (Reyes-
Castillo, 2000); en el bosque mesotfilo del Sureste de
Chiapas obtuvimos 19 especies, riqueza que estd en
razén directa de su mayor diversidad de géneros y
especies mas su extensa distribucion altitudinal y su
dilatado contacto con el bosque tropical perennifolio
en Talquian (1750 msnm) y el bosque himedo de
pino en Mozotal (3050 msnm).

El andlisis comparativo de la fauna de Passali-
dae del Sureste de Chiapas con ocho localidades de
México y una de Guatemala (Tablas Ill y 1V), me-
diante el indice de similitud de Simpson, obtuvo tres
grupos: bosques tropicales, bosques de transicion y
bosques mesofilos (Fig. 2). De acuerdo con Sanchez y
Lopez (1988), las localidades que muestran similitud
superior al 72,5% forman parte de una misma fauna.

En el grupo bosques tropicales, el subgrupo de cinco
localidades situadas por debajo de los 1000 msnm
contiene exclusivamente taxones euritdpicos de am-
plia distribucion continental (sensu Reyes-Castillo,
1985) y es el Unico que cumple con este requisito; la
reducida similitud (48,88%) que exhibe Talquian con
respecto a esas localidades, puede explicarse a que
esta situada a 1750 msnm y contiene especies quasi
montanas de reducido poder de vuelo con muy res-
tringida distribucién como son Undulifer nigidioides y
Vindex sp.

El grupo bosques mesdéfilos tampoco cumple el
porcentaje de similaridad establecido por Sanchez y
Lopez (1988); y aunque el subgrupo Boquerén-
Mozotal (localidades situadas entre 1750 y 3050
msnm) tiene una similitud de casi 50%, es reducida la
similitud faunistica de este subgrupo con La Fraterni-
dad (32,14%) situada a 1800 msnm. Las localidades
situadas en la Sierra Madre contienen especies este-
notopicas montanas de distribucion muy restringida
(Reyes-Castillo, 1985) y poseen alta proporcion de
especies endémicas por lo que resulta improbable alta
similaridad.

De acuerdo con su distribucion general, el rango
altitudinal y tipo de vegetacion que exhiben en Méxi-
co, comprobamos que las especies de Passalus, Oi-
leus, Odontotaenius, Verres y Spurius muestran el
patrén de dispersion Neotropical tipico y las especies
de Chondrocephalus, Undulifer, Vindex, Pseudacant-
hus y Proculus el patrén de dispersion Mesoamerica-
no de montafia (Halffter, 1978; Reyes-Castillo y
Halffter, 1978; Reyes-Castillo, 1985). Las especies
que presentan el patrén Neotropical tipico son mayor-
fa en Talquién, unica localidad con las especies de
Undulifer y Vindex que pertenecen al patrén Mesoa-
mericano de montafa. Las localidades de Boquer6n y
Mozotal s6lo muestran especies propias del patrén
Mesoamericano de montafia.
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Tabla lll. Rigueza de especies, tipo de vegetacion y altitud de 12 localidades
tropicales con inventarios de coledpteros de la familia Passalidae.

Localidad Altitud Bosque especies Ref.
Talquian, Chiapas 1750 mesofilo de montana 9 Pt
Boquerén, Chiapas 2100-2400 mesofilo de montafia 6 Pt
Mozotal, Chiapas 3050 mesdfilo de montana 7 Pt
Manantlan 1, Jalisco 1900 mesofilo de montafia 1 3
Manantlan 2, Jalisco 640-870 tropical caducifolio y subcaducifolio 4 3, 6
Chamela, Jalisco 200 tropical caducifolio 3 4
Yaxchilan, Chiapas 350 tropical perennifolio 8 5
Los Tuxtlas1, Veracruz 1200 mesofilo de montana 10 7,9
Los Tuxtlas2, Veracruz 300 tropical perennifolio 15 7,9
Boca de Chaijul, Chiapas 110 tropical perennifolio 13 1
El Suspiro, Chiapas 1350 tropical subcaducifolio 5 2
La Fraternidad, Guatemala 1800 mesofilo de montana 8 8

Ref.- Referencia; Pt- Presente trabajo; 1. Morén et al. (1985); 2. Valenzuela-Gonzalez (1986); 3. Castillo et al. (1988); 4. Re-
yes-Castillo (1988); 5. Palacios-Rios et al. (1990); 6. Castillo y Rivera-Cervantes (1992); 7. Castillo y Reyes-Castillo (1997); 8.
Schuster et al. (2000); 9. Reyes-Castillo (2000).

Tabla IV. Matriz de similitud faunistica a partir de la riqueza
de especies de Passalidae en nueve localidades tropicales.

F G H | J K L
Talquian (A) 1 4 2 5 5 1 2
Boquerén (B) 0 0 1 0 0 0 3
Mozotal (C) 0 0 0 0 0 0 1
Manantlani (D) 0 0 0 0 0 0 0 0
Manantlan2 (E) 50 0 0 0 3 3 0 4 3 1 0
Chamela (F) 33,33 0 0 0 2 0 3 2 1 0
Yaxchilan (G) 50 0 0 0 1 6 7 1 0
Los Tuxtlasl (H) | 22,22 | 16,66 0 0 0 0 5 3 3 1
Los Tuxtlas2 (1) 55,55 0 0 0 100 100 75 10 3 0
Boca de Chajul (J) | 55,55 0 0 0 75 |66,66 | 87,5 30 3 1
El Suspiro (K) 20 0 0 0 25 |3333| 20 60 0
La Fraternidad (L) | 25 50 | 14,28 0 0 0 0 12,5 0 12,5
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CAPITULO 8

ESTADO ACTUAL DEL CONOCIMIENTO DE
LOS APHODIINAE MEXICANOS (COLEOPTERA:
SCARABAEOIDEA: APHODIIDAE)

Francisco José Cabrero-Sainudo,
Marco Dellacasa, Imelda Martinez M.
& Giovanni Dellacasa

Resumen: Se presenta una actualizacién sobre el conocimiento taxondémico,
biogeografico y biolégico de la subfamilia Aphodiinae para México, asi como
una breve presentacion histérica-bibliografica de los taxones. Hasta el momento
se han citado un total de 107 especies, incluidas en 43 géneros y tres tribus
(Aphodiini, Didactyliini y Proctophanini). No obstante, se estima que unicamente
se conoce el 70% de las especies en menos de la mitad de los estados del pais.
La rigueza de especies conocida para cada estado es muy heterogénea y no
esta relacionada con el area, pero si positivamente con el numero de citas, las
cuales presentan un numero menor en aquellos estados exclusivamente neo-
tropicales o nearticos, y mayor en el Eje Neovolcanico y otras zonas montafio-
sas. México presenta un alto porcentaje de especies endémicas de bajo rango
de distribucion, lo que indica que se carece de suficiente informacién biogeogra-
fica y/lo que existirian diversos enclaves que habrian actuado como refugios o
centros de especiacion para esta subfamilia. Por otra parte, existen mas traba-
jos de biologia de Aphodiinae en México que en ofras regiones. Los sistemas
reproductivos de Aphodiinae son bastante homogéneos; sélo el género Cepha-
locyclus presenta caracteristicas anatémicas diferentes. La fenologia y los ciclos
reproductivos se conocen en algunas especies presentes en las comunidades
de la parte oriental del Eje Neovolcanico, siendo la mayoria univoltinas. Conti-
nuar con el estudio de los Aphodiinae en México se enfrenta a una serie de
problemas, destacando la escasez y disminucion de taxénomos y recursos, la
carencia de una buena coleccion de referencia y la progresiva destrucciéon de
ecosistemas y especies.

Palabras clave: Aphodiinae, Aphodiidae, Scarabaeoidea, Coleoptera, México,
riqueza de especies, distribucion geografica, biologia, lista de especies

Present state of knowledge of Mexican Aphodiinae (Coleoptera Scara-
baeoidea: Aphodiidae)

Abstract: We present here an update of the taxonomic, biogeographic, and
ecologic knowledge about the Aphodiinae subfamily in Mexico, as well as a brief
historic-bibliographic presentation of these taxa. A total of 107 species, included
in 43 genera and three tribes (Aphodiini, Didactyliini, and Proctophanini) have
been cited so far for Mexico. Nevertheless, it has been estimated that only a
70% of species are known for less than half the states. The known species
richness for each state is very heterogeneous and not related to area, but to the
number of quotations, which present lower numbers in those states exclusively
Neotropical and Nearctic and higher ones at the Neovolcanic Axis and other
mountainous areas. Mexico holds a high percentage of low range endemic
species, what could point to a lack of enough biogeographic information and/or
to the existence of several enclaves that would have acted as refuges or speci-
ation centers for this subfamily. On the other hand, there are more biology stud-
ies for Aphodiinae in Mexico than in other regions. The reproductive systems are
very similar among Aphodiinae; only Cephalocyclus genus shows different ana-
tomical characteristics. Phenology and reproductive cycles are known for a few
species at the Oriental Neovolcanic Axis, being most of them univoltine.

The study of Mexican Aphodiinae confronts several problems, emphasizing the
shortage and decrease of taxonomists and resources, the lack of a good refer-
ence collection, and the progressive destruction of both ecosystems and spe-
cies.

Key words: Aphodiinae, Aphodiidae, Scarabaeoidea, Coleoptera, Mexico,
species richness, geographic distribution, biology, species list

L’état actuel de la connaissance des Aphodiinae mexicains (Coleoptera,
Scarabaeoidea, Aphodiidae)

Résumé: Ce travail est une mise au point sur les connaissances acquises en
taxonomie, biogéographie et biologie chez les représentants de la subfamille
Aphodiinae présents au Mexique; il donne une bréve présentation historique de
I'étude des genres et des espéces, ainsi que I'évolution chronologique des
citations dans chaque Etat. A ce jour, 107 espéces appartenant a 43 genres et
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trois tribus (Aphodiini, Didactyliini et Proctophanini) sont citées du Mexique. On estime que seulement dans
moins de la moitie des Etats mexicains on connait le 70% des espéces. La richesse spécifique apparait trés diffé-
rente selon les Etats considérés. Le nombre des citations pour chaque état est hétérogéne: il y peu de citations
pour les Etats exclusivement néotropicaux, nettement plus pour ceux situés dans la chaine néovolcanique et les
autres zones montagneuses. En revanche, il existe un pourcentage important d’espéces endémiques. D’autre c6-
té, il existe plus de travaux sur la biologie des Aphodiinae du Mexique que sur ceux des autre régions. L’appareil
reproducteur des Aphodiinae montre des caractéres anatomiques trés contants au sein de la tribu, sauf celui des
représentants du genre Cephalocyclus qui presente des caractéristiques différentes. La phénologie et les cycles
reproductifs ne sont connus que pour quelques espéces de 'aire orientale de la chaine néovolcanique, la plupart
de ces espéces étant univoltines. La poursuite de I'étude des Aphodiinae du Mexique se heurte a une série de
problémes, tels que l'insuffisance des spécialistes en taxonomie, la faiblesse des moyens, I'absence d’une collec-
tion de référence fiable et la destruction progresssive des écosystémes et des especes.

Mots clés: Aphodiinae, Aphodiidae, Scarabaeoidea, Coleoptera, Mexico, richesse spécifique, distribution géogra-

phique, liste des espéces.

Introduccioén

Al igual que sucede con la mayoria de los grupos de
insectos, los estudios dirigidos al orden Coleoptera
son relativamente escasos en comparaciéon con el
numero existente de especies. Dentro de Scarabaeoi-
dea, el grupo conocido con el nombre de escarabajos
coprofagos retine a nivel mundial mas de 8000 espe-
cies descritas de las familias Scarabaeidae y Geotru-
pidae (Dellacasa, 1991; Martin-Piera & Lopez-Colon,
2000; Howden, 2003), de las que poco mas de 300 se
encuentran en la Republica Mexicana (Deloya, 2003;
Howden, 2003; Moron ef al., 2003). Las especies de
estas familias son importantes desde el punto de vista
bioldgico, ecologico y econdmico debido a su relacion
con el estiércol para su alimentacion, reproduccion y
desarrollo preimaginal (Halffter & Edmonds, 1982).
Como consecuencia de su relacion con el excremento
de grandes vertebrados (Hanski, 1991a), la mayoria
de estas especies presentan unas adaptaciones mor-
fologicas, ecoldgicas y de comportamiento dirigidas a
la explotacion de este recurso.

El grupo popularmente mas estudiado a nivel
mundial ha sido el de la familia Scarabacinae, seguida
a continuacion por Geotrupinae y Aphodiinae. La
mayoria de los estudios efectuados se encuentran
dirigidos a la alfa-taxonomia, aunque también es con-
siderable el numero de estudios ecoldgicos y bioge-
ograficos existentes para los coledpteros coprofagos;
por el contrario, s6lo existen unos cuantos dedicados a
la biologia general de las especies de cada uno de
estos grupos.

La subfamilia Aphodiinae tampoco ha recibido
en México una atencion similar a la dirigida hacia
otros grupos de escarabajos coprofagos hasta hace
relativamente unos pocos afios. En este trabajo pre-
sentamos una actualizaciéon del conocimiento taxo-
némico, biogeografico y bioldgico de las especies de
la subfamilia para México.

¢Quiénes son los Aphodiinae?

La subfamilia Aphodiinae es el grupo mas numeroso
de especies dentro de la familia Aphodiidae (clasifi-
cacion sensu Dellacasa, 1987). La mayoria de los
Aphodiinae presentan una relaciéon endocdprida o
moradora con el excremento, puesto que comen y se
reproducen en su interior, a diferencia de los Scara-
bacinae y de los Geotrupinae, con costumbres teleco-

pridas y/o paracopridas (Halffter & Edmonds, 1982;
Cambefort, 1991).

Los Aphodiinae muestran una distribucion
mundial (Dellacasa, 1987, 1988a, b, 1991, 1995) y su
diversidad genérica y especifica es una de las mayores
dentro de Scarabacoidea. Hasta recientemente, la
mayor parte de los taxones supraespecificos dentro de
Aphodiinae eran considerados subgéneros dentro del
género Aphodius, pero tras la revision de Dellacasa et
al. (2001a), se reconocié un numero actual de géneros
mundiales de alrededor de 200 (Bordat, 1999, 2003;
Dellacasa & Dellacasa, 2000a, b, 2005; Stebnicka,
2000; Dellacasa et al., 2001a, 2002a, b, 2004a, c;
Ochi & Kawahara, 2001; Masumoto & Kiuchi, 2001;
Ziani, 2002; Gordon & Skelley, 2007). Al mismo
tiempo, el nimero de especies reconocidas supera las
2000 (Dellacasa, 1991).

Dentro de las comunidades de escarabajos del
estiércol situadas en latitudes templado-frias del
hemisferio norte, los Aphodiinae son el grupo de
especies predominante (Hanski, 1991b), asi como en
las situadas en la region Neartica (Lobo, 2000). No
obstante, para las regiones subtropicales y tropicales
estas especies se encuentran menos estudiadas (Hans-
ki, 1991a; Kohlmann, 1991).

Antecedentes histéricos en México

Muchos de los géneros presentes en México publica-
dos antes de 1913 se habian descrito mediante espe-
cies tipo no mexicanas; la mayor parte de estos géne-
ros corresponden a grupos de amplia distribucion que
presentan también especies en el territorio mexicano,
como Oxyomus, Calamosternus o Agrilinus. El primer
género, inicialmente considerado como subgénero de
Aphodius, descrito para México fue Coelotrachelus
por A. Schmidt (1913), mediante la especie C. kunt-
zeni (A. Schmidt, 1913). A. Schmidt también publicd
en el mismo afio ocho subgéneros mas de Aphodius
(posteriormente considerados géneros), cuya distribu-
cién abarca México (como Blackburneus, Drepano-
canthoides, Gonaphodiellus o Pseudagolius), pero
con especies cuya localidad tipo no se encontraba en
Meéxico, sino en Estados Unidos o en Centro y Su-
ramérica. Posteriormente, Saylor (1937) describe otro
género con especies distribuidas también en México
(Xeropsamobeus) y Balthasar (1942, 1945, 1963) otros
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tres subgéneros, elevados mas tarde a géneros, tam-
bién con presencia en el pais (Australaphodius, Tri-
chonotuloides y Aidophus).

Desde entonces y hasta finales del siglo XX y
comienzos del XXI, no vuelven a describirse nuevos
géneros para México. Asi, Giovanni y Marco Dellaca-
sa y Gordon describen Cephalocyclus e Imelda a
partir de especies presentes en el antiguo subgénero
Platyderides Schmidt A., 1916 (Dellacasa et al., 1998,
2002b), Neotrichonotulus a partir de especies presen-
tes en el subgénero Trichonotulus (Dellacasa et al.,
2004a), y Jalisco y Pseudogonaphodiellus a partir de
dos nuevas especies (Dellacasa et al., 2004c, 2007¢).
Todos estos géneros son endémicos mexicanos, salvo
Cephalocyclus, que, aunque la mayoria de sus espe-
cies se encuentran en México, también se extiende
hacia Estados Unidos, Guatemala y Costa Rica (De-
llacasa et al., 2007a). Por ultimo, Gordon y Skelley
(2007) han descrito hasta nueve nuevos géneros adi-
cionales presentes en México a partir de la revision de
especies de la tribu Aphodiini realizada para toda
Norteamérica.

Aunque a finales del siglo XVIII y comienzos
del XIX ya se habian descrito algunas pocas especies
de Aphodiinae con presencia en México, hasta 1835
no se describid la primera especie exclusivamente a
partir de ejemplares capturados en este pais, Liothorax
innexus (Say, 1835), como Aphodius innexus. Esto
ocurre casi un siglo antes de describir el primer géne-
ro de Aphodiinae en México. Say también describid
otras cinco especies cuya distribucion abarca México
(1823, 1825, 1835). Otros autores que también desta-
can durante el siglo XIX son Le Conte, describiendo
otras diez especies norteamericanas que se han citado
también para México (1850, 1857, 1858, 1878), Harold
con trece especies (1859, 1862, 1863, 1871, 1874),
Horn con cuatro (1870, 1887) y Bates con nueve
(1887, 1889).

A. Schmidt (1907a, b, 1909, 1911a, b, 1913,
1916) y Fall (1907) publican a principios del siglo XX
once y tres especies, respectivamente, de Aphodiinae
presentes en México. La descripcion de nuevas espe-
cies en México queda un poco estancada hasta finales
del primer tercio y mediados del siglo XX, momento
en el cual destacan Fall (1932), Hinton (1934), Robin-
son (1940), Cartwright (1944, 1957) e Islas (1945,
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1955a, b) describiendo dieciséis especies adicionales,
en total. Hasta los afios 70s, Gordon y Howden no
vuelven a describir otras seis especies, asociadas con
nidos de tuzas (Gordon & Howden, 1973; Gordon,
1977a). Posteriormente, Deloya y colaboradores pu-
blican otras cuatro especies de Aphodiinae, también
asociadas a nidos de roedores o de alta montana (De-
loya & McCarty, 1992; Deloya & Lobo, 1995; Deloya
& Ibanez-Bernal, 2000). Tres grupos de autores han
destacado a comienzos de este siglo, con nuevas des-
cripciones de especies: Galante, Stebnicka y Verdu
(2003), con una especie descrita de Aphodiinae; G. y
M. Dellacasa y Gordon (Dellacasa et al, 2004c,
2007a, c), con hasta diez especies descritas, la mayor-
ia del género Cephalocyclus; y, Gordon y Skelley
(2007), con tres nuevas especies norteamericanas
presentes también en México.

Gracias a una extensiva busqueda bibliografica
sobre la familia Aphodiidae en México junto a una
revision de ejemplares de diversas colecciones y nue-
vas capturas de material en el campo, se ha elaborado
durante estos ultimos afios una base de datos con el
nombre de AphoMex (Aphodiidae Mexicanos; Cabre-
ro-Safiudo, datos inéditos), que pretende contener toda
la informacion disponible de citas para la familia
Aphodiidae en la Reptblica Mexicana. Actualmente
sigue en progreso y reune cerca de 3750 citas, de las
que alrededor de 2500 pertenecen a la subfamilia
Aphodiinae. En la Figura 1 se puede observar una
progresion anual de las citas obtenidas para Aphodii-
nae desde 1897 (afio del primer ejemplar citado para
México del que se guarda la fecha) hasta el afio 2006,
extraida a partir de esta base de datos.

En general, la recoleccion de individuos de Apho-
diinae es muy escasa hasta los afos sesenta del siglo
XX. Soélo se diferencian en este periodo dos momen-
tos de aumento de capturas: 1932-34, gracias a los
esfuerzos de H. E. Hinton y R. L. Usinger; y, 1947,
por las capturas de los miembros de la Expedicion D.
Rockefeller, que se realizé dicho afio en México. El
pico de capturas observado a mediados de los afios
sesenta esta relacionado principalmente con los mues-
treos llevados a cabo por J. E. H. Martin, W. C.
McGuffin y, sobre todo, el especialista en Coleoptera
H. F. Howden. La inmensa mayoria de capturas reali-
zadas hasta este momento tienen como protagonistas
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Fig. 2. Relaciéon entre la riqueza de
especies de Aphodiinae y el tamafio del
area de los estados mexicanos.

Area (km? x 10%)

a colectores no mexicanos, pero a continuacion y
hasta finales de los afios setenta comienza a prestarse
atencion a los Aphodiinae dentro del pais; asi, muchos
de los muestreos son realizados principalmente,
ademas de por H. F. Howden, por los escarabeidélo-
gos G. & V. Halffter, M. A. Moron y P. Reyes. Desde
comienzos de los afios ochenta a finales de los noven-
ta hay un ligero aumento en el numero de colectas de
Aphodiinae, para las que destacan principalmente los
investigadores S. Anduaga, C. Deloya, J. M. Lobo, M.
A. Mordn y, sobre todo, M. Zunino, al que se debe el
pico mas acentuado en este periodo. Desde finales de
los afios noventa hasta el presente, se ha dirigido un
creciente interés al estudio de los Aphodiinae mexica-
nos, lo que ha desembocado en una duplicacion o
triplicacion de los datos anuales obtenidos previamen-
te. En estos tltimos afios la mayor parte de las citas
corresponden a F. J. Cabrero-Safiudo, M. Cruz, C.
Fresi, E. Montes de Oca, M. T. Suarez, N. Trotta-
Moreu, y, especialmente a, I. Martinez M. y M. De-
llacasa.

Diversidad conocida de Aphodiinae en México

En la Repuiblica Mexicana se han citado hasta el mo-
mento 43 géneros de Aphodiinae: 41 de Aphodiini,
uno de Didactyliini y uno de Proctophanini (Tabla I;
ver también Apéndice 1). Este numero representa
alrededor de un 22% del total del numero de géneros
mundiales. En la ultima revision de la subfamilia
Aphodiinae para la Republica Mexicana, realizada por
Deloya (2003), se contabilizaron un total de 49 espe-
cies. Nosotros hemos revisado toda la literatura rela-
cionada con la subfamilia Aphodiinae para México y
diversas colecciones disponibles (base de datos Apho-
Mex, y ver Apéndice 1); segin nuestros resultados,
actualmente se encontrarian citadas para México un
total de 107 especies (aunque nueve de ellas atn ne-
cesitan ser confirmadas).

Si observamos la riqueza de especies de Ap-
hodiinae conocida para cada estado mexicano, pode-
mos apreciar que ésta es muy heterogénea. Existen
estados donde se ha encontrado una riqueza particu-

22 24 26

larmente baja (por ejemplo, solo se han observado de
una a tres especies de Aphodiinae en Aguascalientes,
Baja California Sur, Campeche, Quintana Roo, Ta-
maulipas o Yucatan), mientras que existen estados en
los que el niimero de especies es bastante elevado (por
ejemplo, nos encontramos hasta 25 especies en Oaxa-
ca, 26 en Veracruz, 31 en el Estado de México, 6 37
en Durango; Tabla II).

En general, se ha observado que para cualquier
grupo bioldgico existiria una relacion positiva entre la
riqueza de especies y el tamafio del area, de modo que
superficies mayores tendrian una riqueza superior de
especies que superficies inferiores, hasta alcanzar una
asintota correspondiente a un tamafio de area suficien-
temente grande que incluyera todas las especies posi-
bles. No ocurre lo mismo en México para Aphodiinae,
pues cuando se intentd analizar como se relacionaban
la riqueza estatal y el tamafio de superficie de los
diferentes estados, no se pudo determinar ninguna
relacion aparente (rs= 0,27; p> 0,05; Figura 2). De
este modo, es razonable pensar que las riquezas ob-
servadas de Aphodiinae diferirian de las riquezas
reales que esperariamos encontrar, asi como que las
riquezas observadas de Aphodiinae podrian depender
de otros factores diferentes al area.

Sin embargo, si examinamos la relacion existen-
te entre el niimero de citas realizadas para cada estado
(obtenidas a partir de la base de datos AphoMex;
Cabrero-Safiudo, datos inéditos) y la riqueza de Apho-
diinae observada, comprobamos que se produce una
correlacion positiva significativa entre ambas (rs=
0,68; p< 0,05; Figura 3). Por consiguiente, las rique-
zas observadas de Aphodiinae en la actualidad depen-
den sustancialmente del numero de citas existentes;
dicho de otra manera, en la medida que se aumente el
conocimiento faunistico del grupo afiadiendo nuevas
citas, el numero de especies observadas aumentara (y
tendera cada vez mas hacia el nimero de especies
real, momento en el que se podrd observar una rela-
cion clara entre especies y area).

El niimero de citas en cada estado mexicano es
también heterogéneo; asi, existen estados con un gran
recuento de citas, como Durango o Veracruz, y estados
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Tabla I. Distribucién conocida de los géneros de Aphodiinae citados para México
#esp: numero de especies conocidas totales (tot.) y mexicanas (mex.), segun Dellacasa 1987, 1988a, b, 1991,
1995; Dellacasa & Dellacasa 2005; Dellacasa et al. 2002b, 2004c, 2007b, c, d; Gordon & Skelley 2007.
Distribucion, segun Dellacasa & Dellacasa 2005; Dellacasa et al. 2001a, 2002b, 2004c, 2007d; Gordon & Skelley
2007.
Regiones biogeograficas, basadas en Cox & Moore (1993).
AFR: Afrotropical; AUS: Australiana; ORI: Oriental; PAL: Paleartica; NEA: Neartica; NEO: Neotropical; ZTM: Zona
de Transiciéon Mexicana.
e: presencia del género. o: presencia del género (endémico para México).

Género #esp. #esp. Distribucion
tot. mex. AFR AUS ORI PAL NEA NEO ZTM

Aphodiini

1 Agoliinus Mulsant & Rey, 1870 27 2 - - - - -

2 Agrilinus Mulsant & Rey, 1870 46 3 - - ) ° .

3 Aphodius llliger, 1798 12 1 - ) ) ) - °

4 Blackburneus A. Schmidt, 1913 37 5/6? . - ) - - ° °

5 Calamosternus Motschulsky, 1859 22 2 . ) ° ° ° ° °

6 Cephalocyclus M. Dellacasa, Gordon & G. Dellacasa, 1998 21 18 - - - — ° ° .

7  Cinacanthus A. Schmidt, 1913 14 2 - - - - ° - °

8 Coelotrachelus A. Schmidt, 1913 5 5 - - - - ° - °

9 Cryptoscatomaseter Gordon & Skelley, 2007 29 2 - - - - ) - °
10 Dellacasiellus Gordon & Skelley, 2007 12 6 - - - - . - °
11 Diapterna Horn, 1887 6 1 - - - - ) - °
12  Drepanocanthoides A. Schmidt, 1913 6 1 - ) - - ° - -
13  Flaviellus Gordon & Skelley, 2007 6 1/2? - - - - ° - °
14  Geomyphilus Gordon & Skelley, 2007 16 4 - - - — ° - .
15  Gonaphodiellus A. Schmidt, 1913 4 3 - - - - ° ° .
16  Haroldiellus Gordon & Skelley, 2007 2 2 - - - - ° ° °
17 Imelda M. Dellacasa, Gordon & G. Dellacasa, 2002 1 1 - - - - - - o
18 Jalisco M. Dellacasa, Gordon & G. Dellacasa, 2003 1 1 - - - - - - o
19 Labarrus Mulsant & Rey, 1870 24 1/2? . ) ) . ) ° °
20 Liothorax Motschulsky, 1859 10 2/3? - - ) . ) ° .
21  Melinopterus Mulsant, 1842 22 1 - - - . ° - .
22  Mendidius Harold, 1868 40 1 . - ° . ° - .
23 Neotrichonotulus M. Dellacasa, Gordon & G. Dellacasa, 2004 3 3 - - - - - - o
24  Nialaphodius H. J. Kolbe, 1908 4 1 ° - - - ° ° .
25  Oscarinus Gordon & Skelley, 2007 18 4 - - - - ) . °
26  Otophorus Mulsant, 1842 1 1 - - - . - °
27 Oxyomus Dejean, 1833 22 1 . - ) . ° - °
28 Pardalosus Gordon & Skelley, 2007 7 4 - - - - ) - .
29 Pharaphodius Reitter, 1892 126 1 ° - ° . ° - .
30 Planolinellus M. Dellacasa & G. Dellacasa, 2005 1 1 - - - . ° ° °
31 Planolinoides M. Dellacasa & G. Dellacasa, 2005 4 2? - - - . ° - °
32  Planolinus Mulsant & Rey, 1870 3 1 - - - . ° - °
33  Pseudagolius A. Schmidt, 1913 4 4 - - - - ) - °
34  Pseudogonaphodiellus M. Dellacasa, Gordon & G. Dellacasa, 2007 1 1 - - - - - - o
35 Rugaphodius Gordon & Skelley, 2007 1 1 - - - - ) - -
36  Schaefferellus Gordon & Skelley, 2007 1 1 - - - - ) - .
37  Stenotothorax A. Schmidt, 1913 23 1 - - ° - ° - .
38 Tetraclipeoides A. Schmidt, 1913 10 3 ° - - — ° ° .
39 Trichaphodiellus A. Schmidt, 1913 1 1? - - - - - ° =
40 Trichonotuloides Balthasar, 1945 2 1 - - - - ° - °
41  Xeropsamobeus Saylor, 1937 2 1 - - - - - -
Didactyliini
42  Aidophus Balthasar, 1963 11 1/2? - - - - ) ° .

Proctophanini
43  Australaphodius Baltasar, 1942 4 1? ° ° - - ° ° .
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Tabla Il. Informacion taxonémica y biogeografica conocida de Aphodiinae sobre los estados mexicanos.
Numero de citas obtenido mediante la base de datos AphoMex (F. J. Cabrero-Safudo, datos inéditos). La estima-
cién del porcentaje de riqgueza de especies conocida por ACE y Chao2 solo mostrada para aquellos estados que
alcanzaran o tendieran hacia una asintota y que obtuvieran porcentajes conocidos de riqueza de especies de Ap-
hodiinae superiores al 70%. Los andlisis fueron realizados mediante el programa EstimateS (Colwell, 2005). Se
encuentran en negrita aquellos estados para los que se estima que se conoce al menos un 95% de su riqueza de
Aphodiinae. La informacion referida a las regiones biogeograficas comprendidas en cada estado se basa en Mo-
rrone (2006). Nea: Region Neartica; Neo: Regidon Neotropical; ZTM: Zona de Transicién Mexicana.

Riqueza de . ACE Chao2 Regiones

Estados egpecies Citas (%) (%) biogeggréficas
Aguascalientes 2 4 - - Nea & ZTM

Baja California 10 10 - - Nea

Baja California Sur 2 3 - - Nea

Campeche 1 2 - - Neo

Chiapas 12 99 85,71 85,71 Neo & ZTM
Chihuahua 21 71 - - Nea & ZTM
Coahuila 11 26 - - Nea & ZTM
Colima 5 5 - - Neo & ZTM
Distrito Federal 15 37 - - ZTM

Durango 37 337 74,00 74,00 Nea & ZTM
Guanajuato 7 14 - - Nea & ZTM
Guerrero 15 45 78,95 88,24 Neo & ZTM
Hidalgo 20 80 74,07 80,00 Nea, Neo & ZTM
Jalisco 18 93 - 72,00 Nea, Neo & ZTM
México 31 158 83,78 86,11 Nea & ZTM
Michoacan de Ocampo 19 161 73,08 79,17 Neo & ZTM
Morelos 15 55 - 83,33 ZTM

Nayarit 7 14 - - Neo & ZTM
Nuevo Leodn 16 45 - 84,21 Nea & ZTM
Oaxaca 25 190 92,59 96,15 Neo & ZTM
Puebla 22 80 91,77 91,77 Neo & ZTM
Querétaro 15 50 75,00 83,33 Nea & ZTM
Quintana Roo 3 4 - - Neo

San Luis Potosi 12 22 70,59 75,00 Nea, Neo & ZTM
Sinaloa 7 10 - - Nea, Neo & ZTM
Sonora 13 18 - - Nea & ZTM
Tabasco 4 9 - - Neo
Tamaulipas 3 5 - - Nea, Neo & ZTM
Tlaxcala 5 5 — - ZTM

Veracruz 26 685 92,86 - Neo & ZTM
Yucatan 3 10 - - Neo

Zacatecas 7 21 100,00 100,00 Nea & ZTM

para los que existe un enorme desconocimiento, como
Aguascalientes, Baja California Sur, Campeche, Quin-
tana Roo, Tamaulipas o Yucatan (como consecuencia
de la correlacion entre la riqueza de especies y el
numero de citas, podemos observar que estos estados
coinciden también con los que tienen una baja riqueza
de especies). Merece destacarse el hecho de que aque-
llos estados exclusivamente neotropicales o nearticos
se encuentran entre los que poseen un nimero menor
de citas, posiblemente por la concentracion superior
de muestreos de Aphodiinae en zonas montafiosas
contenidas dentro de la Zona de Transicion Mexicana,
donde suelen ser mas comunes.

No obstante, es posible estimar para algunos es-
tados el porcentaje de la fauna que se conoce actual-
mente y asi reconocer cudles se encuentran bien
muestreados. Para ello, podemos hacer uso de estima-
dores no paramétricos de la riqueza de especies, como
Chao2 (un estimador basado en el nimero de especies

raras) y ACE (un estimador que tiene en cuenta la
abundancia de las especies) (Chao, 1987; Chazdon et
al., 1998; Colwell & Coddington, 1994). Utilizando el
numero de citas y la riqueza de especies de cada esta-
do, estos estimadores permitirian extrapolar el total de
especies en cada estado (el valor de la asintota de la
curva) en el supuesto de que el esfuerzo de muestreo
realizado fuera maximo.

Hemos estimado el porcentaje de la riqueza de
especies conocida para aquellos estados que contaban
con mas de 20 citas (considerando que estados con
nimeros muy bajos de citas no nos proporcionarian
estimas fiables de riqueza); solo 18 estados contaban
con un nimero superior de citas. Segin los estimado-
res empleados, de los 32 estados que tiene México,
s6lo Zacatecas y, tal vez Oaxaca, podrian ser los uni-
cos para los que se conociera su nimero completo o
aproximado de especies de Aphodiinae. Ademas,
segun los resultados obtenidos, inicamente se cono-
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Fig. 3. Relacion entre la riqueza de
especies de Aphodiinae y el nimero de
citas obtenidas en cada estado mexica-
no (informacion obtenida de la base de
datos AphoMex; F. J. Cabrero-Safiudo,
datos inéditos).
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Fig. 4. Mapa de distribu-
cion de citas de Aphodii-
nae en el territorio mexi-
cano (informacion obteni-
da de la base de datos
AphoMex, a partir de las
citas para las que se cuenta
con su localizacion geo-
grafica; F. J. Cabrero-
Safiudo, datos inéditos).
Las citas se representan
mediante puntos negros.

ceria como maximo un 70% de la riqueza de especies
en apenas 15 estados mexicanos y un 95% en dos
estados (Tabla II). Esto nos da una idea del gran vacio
de informacion que se posee para los Aphodiinae en
este pais.

Si observamos de manera global como se repar-
ten geograficamente las citas en el territorio mexica-
no, independientemente de los estados, se puede des-
tacar el hecho de que existen regiones con una gran
concentracion de citas, como el Eje Neovolcanico y,
principalmente, otras zonas montafiosas de la Re-
publica (Figura 4). Por el contrario, las regiones me-
nos muestreadas de México y que precisarian en el
futuro de una mayor prospeccion serian fundamen-
talmente la Peninsula de Baja California y el vértice
noroccidental del pais, toda la frontera norte con los
Estados Unidos, la zona del altiplano central, la ver-
tiente del Pacifico guerrerense, la vertiente tamaulipe-
ca del Golfo, el istmo de Tehuantepec y la Peninsula
de Yucatan. Todas estas regiones guardan en comiin
un clima mas célido, arido o tropical en comparacion
con las zonas montafiosas del centro. Posiblemente,
algunas de estas regiones hayan podido ser algo mues-
treadas anteriormente, pero, a consecuencia de que
pueda haber en ellas un menor nimero de especies de

Aphodiinae adaptadas a dichas condiciones, no han
debido ser tradicionalmente demasiado populares para
realizar muestreos de este grupo.

Distribucién y origen de Aphodiinae en
México

En la Tabla I se resume la distribuciéon conocida de
los géneros de Aphodiinae presentes en México.

La mayoria de los géneros Aphodiinae presentes
en México se encuentran distribuidos en la region
Nedrtica y en la Zona de Transicion Mexicana, ha-
biendo un menor niimero distribuidos por la region
Neotropical. Muchos de los géneros presentes en
México se encuentran distribuidos también en la re-
gion Paleartica y en menor medida en la Oriental,
Afrotropical y Australiana (con esta ultima se com-
parten basicamente géneros de amplia distribucion o
introducidos). Una gran mayoria de géneros son mul-
tiespecificos, aunque en México s6lo se encuentran
presentes un numero limitado de especies pertenecien-
tes a estos; ello da una idea de la importancia que ha
podido tener la dispersion, sobre todo en el sentido
norte-sur, en la configuracion de la fauna de Aphodii-
nae mexicana. No obstante, también hay una pequefia
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aportacion de géneros con un posible origen gondwa-
niano, como Blackburneus o Nialaphodius.

Existen géneros de Aphodiinae presentes en
Meéxico que son exclusivos de la region Neartica (co-
mo Rugaphodius o Xeropsamobeus), géneros exclusi-
vos de la region Neartica y de la Zona de Transicion
Mexicana (como Diapterna, Pseudagolius y Tricho-
notuloides) y géneros exclusivos de la Zona de Tran-
sicion Mexicana (como Imelda, Jalisco, Neotrichono-
tulus o Pseudogonaphodiellus). Sin embargo, no se
han citado para México géneros exclusivamente neo-
tropicales (salvo tal vez, si se llega a confirmar su
presencia, Trichaphodiellus) ni de la regién Neotropi-
cal y de la Zona de Transicidbn Mexicana al mismo
tiempo, pero si se han observado géneros exclusivos
conjuntamente de las regiones Neartica, Neotropical y
de la Zona de Transicion Mexicana (como Cephalo-
cyclus, con una afinidad orofila, y Gonaphodiellus,
Haroldiellus o Aidophus, con una afinidad esencial-
mente meridional).

La distribucion conocida hasta la fecha para las
especies de Aphodiinae presentes en México se en-
cuentra en el Apéndice 1 y se resume en la Tabla III.
Mas de una tercera parte de las especies presentes en
México (38%; 41 especies) son exclusivas de la Zona
de Transicién Mexicana, que, segun Morrone (2006),
incluiria la Sierra Madre Occidental, la Sierra Madre
Oriental, el Sistema Transversal Volcanico, la Depre-
sion del Balsas y la Sierra Madre del Sur. Si ademas
consideramos las especies compartidas con otras re-
giones biogeograficas, el nimero de especies presen-
tes en la Zona de Transicion Mexicana asciende casi
al 70% de la fauna conocida de México (73 especies).
No es casualidad, por tanto, que la mayor parte de las
citas, como hemos observado anteriormente (Figura
4) se hayan producido en los sistemas montafiosos del
territorio mexicano, puesto que la mayoria de las
especies serian orodfilas (en la Depresion del Balsas, la
Unica provincia no montafiosa de la Zona de Transi-
cién Mexicana, no hay un nimero destacable de citas
contabilizadas para Aphodiinae).

Por otra parte, en México existen 27 especies de
Aphodiinae exclusivas de la region Neartica (alrede-
dor del 25% del total), todas ellas compartidas con
latitudes mas septentrionales; segun Morrone (2006),
la region Neartica en México comprenderia las pro-
vincias biogeograficas de Sonora, el Altiplano Mexi-

cano y Tamaulipas. Si consideramos todas las espe-
cies presentes en esta region, se podria contabilizar
alrededor de la mitad de los Aphodiinae mexicanos
(47%; 50 especies).

En cuanto a la region Neotropical, que agrupa
para México las provincias de la Costa Mexicana del
Pacifico, Golfo Mexicano, Chiapas y Peninsula de
Yucatan (Morrone, 2006), nos encontramos en ella
solo con tres especies de Aphodiinae exclusivas de
esta region (4% del total de especies). En este caso,
alrededor de una cuarta parte de las especies Aphodii-
nae mexicanas se encontrarian en esta region bioge-
ografica (22%; 24 especies).

Considerando las regiones biogeograficas mun-
diales (Cox & Moore, 1993), so6lo alrededor de un
10% de las especies Aphodiinac mexicanas se en-
cuentran presentes en dos o mas regiones (11 espe-
cies). La mitad de estas especies de amplia distribu-
cion (seis especies) presenta una afinidad con latitu-
des septentrionales, mientras que la otra mitad (cinco
especies) parece tener un origen claramente meridio-
nal. De las once especies de amplia distribucion,
Aphodius fimetarius, Calamosternus granarius, La-
barrus lividus (si se confirma sin lugar a dudas su
presencia), Otophorus haemorrhoidalis 'y Austra-
lapho-dius frenchi (si también se certifica definitiva-
mente su presencia) son especies introducidas.

Si observamos como se distribuyen los rangos
geograficos de todas las especies Aphodiinae mexica-
nas (Tabla III; Figura 5), llama la atencion la bipolari-
dad de esta distribucion. Asi, se puede apreciar un alto
porcentaje de especies endémicas mexicanas del pri-
mer rango y de los rangos 4-6. El hecho de que exis-
tan mas especies del primer rango que de los rangos
de endemicidad intermedios 2-3 podria ser indicativo,
por una parte, de un desconocimiento en cuanto a la
distribucion geografica de las especies, puesto que
éstas podrian tener en realidad mayores rangos que los
conocidos actualmente. Pero, por otra parte, también
podria apuntar a que México, y en particular la Zona
de Transicion Mexicana, presentaria un gran niamero
de enclaves que habrian actuado como refugio y/o
centros de especiacion para esta tribu de coledpteros
(comparando, por ejemplo, con los resultados obteni-
dos en el Paleartico Occidental, Lumaret & Lobo,
1996)

Tabla lll. Distribucion conocida de las especies de Aphodiinae citadas para México »

Autoridades de las especies, afio de descripcion, y fuentes de referencia resumidas en el Apéndice 1.

e: presencia de la especie; o: presencia de la especie (endémica para México).

Ags: Aguascalientes; BC: Baja California Norte; BCS: Baja California Sur; Camps: Campeche; Chis: Chiapas; Chih: Chihu-
ahua; Coah: Coahuila; Col: Colima; DF: Distrito Federal; Dgo: Durango; Gto: Guanajuato; Gro: Guerrero; Hgo: Hidalgo; Jal:
Jalisco; Mex: México; Mich: Michoacan de Ocampo; Mor: Morelos; Nay: Nayarit; NL: Nuevo Ledn; Oax: Oaxaca; Pue: Puebla;
Qro: Querétaro; Qroo: Quintana Roo; SLP: San Luis Potosi; Sin: Sinaloa; Son: Sonora; Tab: Tabasco; Tamps: Tamaulipas;

Tlax: Tlaxcala; Ver: Veracruz; Yuc: Yucatan; Zac: Zacatecas.

Rangos de distribucién geogréafica de las especies basados en Morrone (2006), excepto para aquellas especies ampliamente
distribuidas, basadas en Cox & Moore (1993). Afr: Afrotropical; Aus: Australiana; Nea: Neartica; Neo: Neotropical; Pal: Palear-

tico; Ori: Oriental; ZTM: Zona de Transicién Mexicana.

Rango geografico (RG) segtin Lumaret & Lobo (1996): rango 1 - hasta 12x10° km?; rango 2 - hasta 6x10* km*; rango 3 - hasta
12x10* km?; rango 4 - hasta 6x10° km?; rango 5 - hasta 12x10° km? rango 6 - superior a 12x10° km?.
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Fig. 5. Distribucion de los seis rangos geogra-
ficos para las especies Aphodiinae mexicanas
(rangos como en Lumaret & Lobo 1996). El
numero de especies en cada rango se encuentra
sobre cada columna. En negro, aquellos rangos
que se consideran endémicos; en gris, los de
amplia distribucion (segin Lumaret & Lobo
1996).

En general, la mayor parte de las especies mexi-
canas de Aphodiinae pertenecen a géneros con distri-
bucion neartica y en la Zona de Transicion Mexicana.
Esto implica que la mayoria de estas especies tendria
un origen primitivamente neartico y mostraria un
patron de dispersion neartico (sensu Halffter, 1987),
como sucede, por ejemplo, con la tribu Onthophagini
(Scarabaeidae) o la tribu Geotrupini (Geotrupidae).
No obstante, también existe un pequefio numero de
especies que pertenecen a géneros con distribucion
neotropical, lo que implicaria un origen y un patrén de
dispersion neotropical (sensu Halffter, 1987), como,
por ejemplo, la tribu Phanaeini (Scarabaeidae) o la
tribu Athyreini (Geotrupidae).

Biologia de Aphodiinae en México

Pese al menor conocimiento de la fauna de Aphodii-
nae mexicana en cuanto a taxonomia o distribucion
con respecto a otras regiones mundiales (como el
Paleartico Occidental), en México se han realizado
comparativamente muchos mas trabajos sobre la bio-
logia de estas especies. La mayoria de las especies
que se conocen de la subfamilia Aphodiinae en Méxi-
co son coprofagas, tienen habitos endocopridos y
estan asociadas a los pastizales ganaderos tropicales y,
sobre todo, de alta montafia (Halffter & Edmonds,
1982).

El sistema reproductivo de hembras y ma-
chos se ha estudiado en algunas especies, consideran-
do diferentes aspectos. Asi, la anatomia del sistema
reproductivo de los machos se compard con el de
otras especies de Scarabaeinae y Geotrupinae, encon-
trando que las diferencias y semejanzas confirmaban
las afinidades estrechas entre Aphodiinae y Scaraba-
einae, y no sugerian ningin parentesco entre estos dos
grupos y Geotrupinae (Pluot-Sigwalt & Martinez M.,
1998). En general, los sistemas reproductivos de am-

bos sexos dentro de Aphodiinae son bastante
homogéneos entre las especies estudiadas, aunque
existen diferencias especificas. No obstante, el género
Cephalocyclus presenta caracteristicas anatdmicas
diferentes con respecto al resto de los géneros estu-
diados (Martinez M. et al., 2001).

En las hembras de Aphodiinae, se ha observado
que los oocitos basales maduran simultineamente, a
diferencia de lo que sucede en Geotrupinae, lo cual
esta en relacion con el comportamiento de puesta y la
fecundidad de las especies. La fecundidad en este
grupo es mayor que en Geotrupinae y, sobre todo, que
en Scarabacinae. En todas las hembras estudiadas
existe una bursa copulatrix, salvo en las del género
Cephalocyclus, que presentan una simple vagina en
forma de saco (Martinez M. et al., 2001).

En cuanto a los machos, en la mayoria de los
Aphodiinae existen un par de testiculos con siete
foliculos testiculares de diferente tamafio (salvo en las
especies de Cephalocyclus, donde se han observado
seis de tamano diferente), mientras que en Scarabaei-
nae (excepto Digitonthophagus gazella (Fabricius,
1787), donde existen 12) y en Geotrupinaec hay seis
foliculos de tamafios iguales en cada testiculo (Pluot
Sigwalt & Martinez M., 1998). Estos foliculos no son
septados ni en Aphodiinae ni en Scarabaeinae, pero si
en Geotrupinae. Los trabajos realizados con especies
mexicanas han mostrado también la existencia de una
glandula prepucial en Aphodiinae (Pluot-Sigwalt &
Martinez M., 1998) y de una vesicula seminal en
Cephalocyclus (Martinez M. et al., 2001), aunque no
se ha podido confirmar para otros grupos.

Por otra parte, los espermatozoides de Aphodii-
nae son enormes, miden de 500 a 2000 um, mientras
que en Scarabaeinae miden 90 a 600 pm y en Geotru-
pinae 116 a 166 um (Martinez M. & Cruz, 1999). Se
ha observado y descrito el espermatoforo en varias
especies del género Cephalocyclus (Aphodiinae);
aparentemente, las otras especies estudiadas de la
tribu no forman el espermatoforo y los espermatozoi-
des son transferidos simplemente en el liquido semi-
nal hasta la espermateca de la hembra (Martinez M.,
2003).

El comportamiento de oviposicion se ha descrito
unicamente en una especie mexicana de Aphodiinae,
Gonaphodiellus opisthius (Martinez M. & Alvarado,
2001) y se conoce en Planolinellus vittatus (Martinez
M. datos sin publicar). Las hembras de G. opisthius
elaboran pequefas camaras en el suelo bajo el estiér-
col donde ovipositan entre 15 y 18 huevos, lo que se
cree que es un comportamiento primitivo segun Y os-
hida & Katakura (1992) y Vitner (1998). Otras espe-
cies colocan un solo huevo en la camara de puesta
elaborada en el estiércol o en el suelo bajo la boniga
(Martinez M. observaciones personales).

La fenologia y los ciclos reproductivos sélo se
conocen en unas pocas especies presentes en las co-
munidades de la parte oriental del Sistema Transver-
sal Volcanico (Agrilinus (sensu lato) ornatus, Cep-
halocyclus durangoensis, C. hogei, Gonaphodiellus
opisthius, Liothorax levatus y Planolinellus vittatus).
La mayoria son univoltinas, de manera que emergen,



se reproducen y después las nuevas generaciones
entran en diapausa durante varios meses dependiendo
de la especie (Cruz et al., 2002; Martinez M., 2005;
Martinez M. & Suarez, 2006; Cabrero-Safiudo et al.,
en prensa), como corresponderia a especies tipica-
mente orodfilas. So6lo se ha encontrado una especie
multivoltina, P. vittatus, presente durante todo el afio
y produciendo varias generaciones, siempre que las
condiciones sean adecuadas (Martinez M. & Suarez,
2006; Cabrero-Saifiudo et al., en prensa).

Perspectivas para el estudio de Aphodiinae
en México

Para conocer el grupo de escarabajos Aphodiinae
mexicanos es necesario en la actualidad continuar
realizando y aumentando los estudios que ayuden a
completar los vacios que se perciben en cuanto a su
taxonomia, su distribucion y su biologia, como se ha
venido haciendo desde 1999 hasta la fecha, afios en
los que se ha destinado un mayor esfuerzo a este gru-
po (Figura 1).

La mayor parte de este aumento de informacién
en los ultimos siete afios, que se puede observar en la
Figura 1, esta relacionado con muestreos de dos-tres
semanas de duracion, realizados en diversos estados
de la Republica Mexicana por los presentes autores.
Asi pues, se puede observar que con simples contri-
buciones como éstas se puede incluso duplicar la
informacion obtenida anualmente para estas especies.
La acumulacion de estos datos en el futuro puede ser
importante para el desarrollo de estudios que requie-
ran una mayor cantidad de informacion de partida,
como, por ejemplo, biogeograficos, filogenéticos,
bioldgicos o de conservacion.

No obstante, percibimos diversos problemas que
pueden no so6lo afectar al conocimiento de los Ap-
hodiinae mexicanos, sino al de otros grupos que se
encuentren en este territorio. En primer lugar, en un
grupo tan grande de especies como Aphodiinae, se
destaca la escasez y la continua disminucion de taxo-
nomos y de recursos economicos, motivadas por el
hecho de que la taxonomia basica y los trabajos des-
criptivos faunisticos se encuentren actualmente infra-
valorados, pese a ser la piedra angular del resto de
estudios cientificos (Noss, 1996; Garcia-Valdecasas et
al., 2000; Krell, 2000).

En segundo lugar, la mayor parte del material de
colecciones de Aphodiinae mexicanos se encuentra
disperso en diversas colecciones por el mundo. En la
Republica Mexicana, no existe una buena coleccion
de referencia de Aphodiinae mexicanos y las pocas
colecciones accesibles que existen se encuentran con
material muchas veces no bien conservado, mal iden-
tificado o extraviado.

Estado actual del conocimiento de los Aphodiinae mexicanos [IEXIIEEEE

Por ultimo, es un hecho que en los ultimos afios
muchos territorios de México han sufrido cambios
dramaticos irreversibles, que han precipitado la des-
truccion de ecosistemas y de especies. Pondremos un
solo ejemplo, aunque lo grave es que éste es s6lo una
imagen de lo que se observa repetitivamente en todas
las regiones ganaderas de México: en Xico (Vera-
cruz), un municipio situado en la parte oriental del
Sistema Transversal Volcanico, hay estudios que
demuestran como en sus montafias se ha experimen-
tado una degracion ambiental y una pérdida exponen-
cial de habitats a lo largo del siglo XX, motivadas por
los cambios de usos del terreno y de cultivos, la tala
de arboles y la deforestacion ilegal, la fragmentacion
de grandes ranchos (Hoffman, 1992, 1993) y la apli-
cacion incontrolada de quimicos, como herbicidas y
antiparasitarios (Martinez M. ef al., datos no publica-
dos de una encuesta realizada a los ganaderos de
Xico). Se ha observado que todas estas acciones afec-
tan a los escarabajos del estiércol, que en condiciones
naturales benefician a los pastizales (Martinez M. et
al., 2001; Martinez M. & Lumaret, 2006).

Como sucede en la mayor parte de los grupos
biologicos, a pesar de los problemas expuestos, es
necesario estudiar a los Aphodiinae no sélo por su
valor natural intrinseco sino también por su papel
ecologico en los diferentes entornos ¢ incluso utilita-
rio para el hombre. México es posiblemente un gran
centro de diversidad y endemicidad de especies para
los Aphodiinae, por lo que se deberian volcar mas
esfuerzos en el estudio de este grupo.
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APENDICE 1:
Actualizacion del conocimiento sistematico y geografico para las especies Aphodiinae mexicanas.

Con la siguiente informacién queremos actualizar el conocimiento sistematico y geografico de las especies
de Aphodiinae presentes en México. Esta informacion se puede también encontrar también resumida para Méxi-
co en la Tabla III.

La informacion ha sido recopilada, en parte, de la bibliografia disponible sobre la distribucion de Aphodii-
nae en México, principalmente de las siguientes referencias: Say 1835; Horn 1870; LeConte, 1878; Bates 1887,
1889; Schmidt 1907a, b; Hinton 1934; Islas 1945; 1955a, 1955b; Cartwright 1957; Gordon & Howden 1973;
Gordon 1977a, 1977b; Delgado-Castillo 1989; Zunino & Dellacasa 1989; Deloya 1991, 2003; Kohlmann 1991;
Mor6n & Deloya 1991; Deloya & McCarty 1992; Deloya et al. 1993; Martin-Piera & Lobo 1993; Thomas 1993;
Dellacasa & Gordon 1994; Lobo & Halffter 1994, 2000; Morén 1994; Deloya & Lobo 1995; Garcia-Real 1995;
Deloya & Ibafiez-Bernal 2000; Dellacasa & Stebnicka 2001; Dellacasa et al. 2001a, 2002b, 2004a, b, c, d,
2007a, b, ¢, d; Navarrete-Heredia 2001, 2006; Navarrete-Heredia et al. 2001; Cruz et al. 2002; Galante et al.
2003; Peraza 2004; Dellacasa & Dellacasa 2005; Martinez M. 2005; Navarrete-Heredia & Deloya 2005; Delga-
do-Castillo & Marquez 2006; Martinez M. & Suarez 2006; Gordon & Skelley 2007. Regiones biogeograficas,
basadas en Cox & Moore (1993). Las regiones biogeograficas consideradas, cuando han sido requeridas, se han
basado en Cox & Moore (1993).

Por otra parte, también se incluye informacion presente en las siguientes colecciones: i) Coleccion Daniel
Curoe, DF (México); ii) Coleccion Francisco José Cabrero-Safiudo, Xalapa, Veracruz (México); iii) Coleccion
Giovanni & Marco Dellacasa, Génova (Italia); iv) Coleccion del Instituto de Ecologia A.C., Xalapa, Veracruz;
e) Coleccién Imelda Martinez Morales, Xalapa, Veracruz (México); v) Coleccién Miguel Angel Moron, Xalapa,
Veracruz (México); vi) Coleccion Enrique Montes de Oca, Xalapa, Veracruz (México); vii) Museo di Storia
Naturale e del Territorio, Universita di Pisa, Calci; viii) Coleccion Fernando Vaz de Mello (Brasil) (VMFB); ix)
Coleccion R. Westcott (EEUU).

En la siguiente lista de taxones, los términos sensu lato entre paréntesis y después del nombre de un géne-
ro indican que la atribucion genérica de la especie se encuentra actualmente en duda y pendiente de una revision
mas profunda.

Tribu Aphodiini

1. Agoliinus cruentatus (LeConte, 1878)
Distribucion: EEUU (Arizona, Colorado, New Mexico, Utah), México (Durango, Sonora).

2. Agoliinus plutonicus (Fall, 1907)
Distribucion: EEUU (Arizona, Colorado, New Mexico, Texas, Utah), México (Sonora), region
Paleartica.

3. Agrilinus (sensu lato) azteca (Harold, 1863)
Distribucion: Guatemala, México (Guerrero, Hidalgo, Edo. de México, Oaxaca, Puebla, Tabas-
co, Veracruz).

4. Agrilinus (sensu lato) chiapasensis (Galante, Stebnicka & Verdu, 2003)
Distribucion: México (Chiapas).

5. Agrilinus (sensu lato) ornatus (Schmidt, A., 1911)
Distribucion: México (Durango, Hidalgo, Edo. México, Michoacéan, Puebla, Veracruz).

6.  Aphodius fimetarius (Linnaeus, 1758)
Distribucion: México (Baja California, Puebla), regiones Holartica, Oriental y Australiana.

7. Blackburneus charmionus (Bates, 1887)
Distribucion: Costa Rica, El Salvador, México (Chihuahua, Jalisco, Veracruz).

8.  Blackburneus aff. diminutus (Bates, 1887)
Distribucion: El Salvador, Guatemala, México (Puebla, Veracruz).

9. Blackburneus aff. guatemalensis (Bates, 1887)
Distribucion: Costa Rica, El Salvador, Guatemala, México (Chiapas, Colima, Distrito Federal,
Durango, Guanajuato, Guerrero, Hidalgo, Jalisco, Edo. de México, Michoacan, Nayarit, Nuevo
Ledn, Oaxaca, Puebla, Querétaro, San Luis Potosi, Sinaloa, Veracruz, Zacatecas), Panama.

10. Blackburneus (sensu lato) rubeolus (Palisot de Beauvois, 1805)
Distribucién: EEUU (South Carolina, desde el sureste de Canada hasta Florida, hacia el oeste
hasta Nebraska y Texas), México (Nuevo Leon, Tamaulipas).
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11.

12.

13.

14.

15.

16.

17.

18.

19.

20.

21.

22.

23.

24,

25.

26.

217.

28.

29.

30.

3L

32.

Blackburneus saylorea (Robinson, 1940)

Distribucion: EEUU (Arizona), México (Chiapas?, Chihuahua?, Durango?, Guerrero?, Jalisco?,
Edo. de México?, Michoacan?, Morelos?, Nayarit?, Nuevo Ledn?, Oaxaca?, Querétaro?, Sina-
loa?, Veracruz?, Zacatecas?).

Blackburneus (sensu lato) saylori (Hinton, 1934)
Distribucion: México (Durango, Edo. de México, Puebla).

Calamosternus colimaensis (Hinton, 1934)
Distribucion: México (Colima, Guerrero, Morelos).

Calamosternus granarius (Linnaeus, 1767)
Distribucion: México (Baja California), Subcosmopolita.

Cephalocyclus bordati Dellacasa, Dellacasa & Gordon, 2007
Distribucion: México (Chihuahua, Durango).

Cephalocyclus carmenae Dellacasa, Dellacasa & Gordon, 2007
Distribucion: México (Coahuila, Nuevo Ledn).

Cephalocyclus durangoensis (Bates, 1887)
Distribucion: México (Coahuila, Durango, Michoacan, Nuevo Ledn, Oaxaca, Querétaro).

Cephalocyclus fuliginosus (Harold, 1863)

Distribucion: Guatemala, México (Chihuahua, Distrito Federal, Durango, Guanajuato, Hidalgo,
Jalisco, Edo. de México, Michoacan, Morelos, Nayarit, Oaxaca, Puebla, Sinaloa, Tlaxcala, Za-
catecas).

Cephalocyclus gravidus (Harold, 1863)
Distribucidén: México (Chihuahua, Distrito Federal, Durango, Hidalgo, Jalisco, Edo. de México,
Michoacén).

Cephalocyclus halffteri Dellacasa, Dellacasa & Gordon, 2007
Distribucion: México (Guerrero, Edo. de México).

Cephalocyclus hogei (Bates, 1887)
Distribucion: EEUU (Arizona?), Guatemala, México (Coahuila, Distrito Federal, Durango,
Hidalgo, Edo. de México, Michoacan, Morelos, Oaxaca, Puebla, Querétaro, Veracruz).

Cephalocyclus howdenorum Dellacasa, Dellacasa & Gordon, 2007
Distribucion: México (Nuevo Leon).

Cephalocyclus lagoi Dellacasa, Dellacasa & Gordon, 2007

Distribucioén: México (Coahuila, Nuevo Ledn, Querétaro, San Luis Potosi).

Cephalocyclus luridiventris (Harold, 1862)
Distribucion: México (Distrito Federal, Edo. de México, Oaxaca, Puebla).

Cephalocyclus mexicanus (Harold, 1862)
Distribucion: Guatemala, México (Distrito Federal, Durango, Guerrero, Hidalgo, Jalisco, Edo.
de México, Michoacan, Morelos, Nayarit, Oaxaca, Puebla, Querétaro, Sinaloa).

Cephalocyclus ordonezi Dellacasa, Dellacasa & Gordon, 2007
Distribucion: México (Edo. de México, Puebla).

Cephalocyclus potosinus Dellacasa, Dellacasa & Gordon, 2007
Distribucion: México (Coahuila, Nuevo Ledn).

Cephalocyclus pullatus (Schmidt A., 1913)

Distribucion: México (Durango, Sinaloa).

Cephalocyclus puncticeps (Harold, 1862)

Distribucion: México (Jalisco, Edo. de México, Puebla).
Cephalocyclus rockefelleri Dellacasa, Dellacasa & Gordon, 2007
Distribucién: México (Chihuahua).

Cephalocyclus stebnickae Deloya & Ibafiez-Bernal, 2000
Distribucidén: México (Chiapas).

Cephalocyclus villosipes (Harold, 1862)
Distribucion: México (Hidalgo, Edo. de México, Oaxaca, Puebla, Veracruz).
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Cinacanthus crenicollis (Fall, 1932)
Distribucion: EEUU (California, Montana, Nevada, Oregon, Utah, Wyoming), México (Baja
California).

Cinacanthus militaris (LeConte, 1858)
Distribucion: EEUU (California, Nevada, Oregon, Washington), México (Baja California).

Coelotrachelus burgosi (Deloya & McCarty, 1992)
Distribucion: México (Morelos).

Coelotrachelus kuntzeni (Schmidt, A., 1913)
Distribucion: México (Durango, Edo. de México).

Coelotrachelus rudis (LeConte, 1878)
Distribucién: EEUU (Arizona, Colorado, New Mexico), México (Chihuahua, Durango).

Coelotrachelus symbius (Gordon & Howden, 1973)
Distribucioén: México (Chihuahua, Durango).

Coelotrachelus venustus (A., Schmidt, 1911)
Distribucion: México (Distrito Federal).

Cryptoscatomaseter durangoi (Gordon & Howden, 1973)
Distribucion: México (Durango).

Cryptoscatomaseter epulus (Gordon & Howden, 1973)
Distribucion: México (Durango).

Dellacasiellus claudus (Fall, 1932)
Distribucién: EEUU (Arizona, New Mexico, Texas), México (Chihuahua, Durango, Oaxaca).

Dellacasiellus concavus (Say, 1823)
Distribucién: EEUU (Colorado, Indiana, Iowa, Kansas, Minnesota, Nebraska, New Mexico,
Oklahoma, South Dakota, Texas, Wisconsin, Wyoming), México (Durango, Morelos).

Dellacasiellus fucosus (Schmidt A., 1916)
Distribucion: EEUU (Arizona, California), México (Baja California, San Luis Potosi).

Dellacasiellus kirni (Cartwright, 1944)
Distribucion: EEUU (Colorado, Illinois, Indiana, Iowa, Kansas, Minnesota, Nebraska, New
Mexico, North Dakota, Oklahoma, South Dakota, Texas, Wisconsin), México (Chihuahua).

Dellacasiellus pseudofucosus Gordon & Skelley, 2007
Distribucién: EEUU (California), México (Baja California).

Dellacasiellus ruficlarus (Fall, 1932)
Distribucion: EEUU (Arizona, California, Colorado, Nevada, Oregon, Utah), México (Baja Ca-
lifornia Sur, Sonora).

Diapterna dugesi (Bates, 1887)
Distribucion: México (Guanajuato, Jalisco, Edo. de México, Michoacan, Morelos, Oaxaca,
Puebla, Querétaro).

Drepanocanthoides (sensu lato) larreae (Horn, 1887)
Distribucion: EEUU (Arizona, New Mexico, Texas), México (Chihuahua, Coahuila, Durango).

Flaviellus perfimbriatus (Gordon, 1977)
Distribucion: EEUU (Colorado, Idaho, Nevada, Oregon, Wyoming), México (Chihuahua).

Flaviellus (sensu lato) subtruncatus (LeConte, 1878)
Distribucion: EEUU (desde Arizona y New Mexico a North Dakota), México (indeterminado).

Geomyphilus (sensu lato) barrerai (Islas, 1956)
Distribucion: México (Edo. de México, Veracruz).

Geomyphilus (sensu lato) coronadoi (Islas, 1956)
Distribucién: México (Edo. de México, Morelos).

Geomyphilus (sensu lato) macgregori (Islas, 1955)
Distribucion: México (Morelos).

Geomyphilus (sensu lato) pierai (Lobo & Deloya, 1995)
Distribucion: México (Veracruz).
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Gonaphodiellus bimaculosus (Schmidt, A., 1909)
Distribucion: Guatemala, México (Chiapas, Hidalgo, Oaxaca, Veracruz).

Gonaphodiellus hoffmanni (Islas, 1945)
Distribucion: México (Chiapas, Oaxaca).

Gonaphodiellus opisthius (Bates, 1887)

Distribucion: Costa Rica, Guatemala, Honduras, México (Chiapas, Colima, Distrito Federal,
Durango, Guerrero, Hidalgo, Jalisco, Edo. de México, Michoacan, Morelos, Nayarit, Oaxaca,
Puebla, Querétaro, Sinaloa, Tlaxcala, Veracruz), Nicaragua.

Haroldiellus lansbergei (Harold, 1874)
Distribucién: México (Michoacan, Oaxaca, Querétaro, San Luis Potosi, Veracruz).

Haroldiellus sallei (Harold, 1863)

Distribucién: Costa Rica, EEUU (costa sureste, desde South Carolina y Florida a Texas), Gua-
temala, México (Chiapas, Durango, Guerrero, Hidalgo, Jalisco, Edo. de México, Morelos, Na-
yarit, Nuevo Leon, Oaxaca, Puebla, Querétaro, Quintana Roo, San Luis Potosi, Sinaloa, Sonora,
Tamaulipas, Veracruz, Yucatan), Nicaragua, islas del Caribe.

Imelda constricticollis (Bates, 1889)
Distribucion: México (Guerrero).

Jalisco plumipes Dellacasa, Gordon & Dellacasa, 2004
Distribucién: México (Jalisco).

Labarrus lividus (Olivier, 1789)
Distribucion: Cuba, EEUU (Texas), Guatemala, México?, Nicaragua, Panama, Santo Domingo,
regiones Afrotropical, Neartica, Neotropical y Paleartica.

Labarrus pseudolividus (Balthasar, 1941)

Distribucion: México (Aguascalientes, Baja California, Baja California Sur, Chihuahua, Chia-
pas, Coahuila, Distrito Federal, Durango, Guanajuato, Guerrero, Hidalgo, Jalisco, Edo. de
México, Michoacan, Morelos, Nayarit, Nuevo Ledn, Oaxaca, Puebla, Querétaro, Quintana Roo,
San Luis Potosi, Sinaloa, Sonora, Tabasco, Tamaulipas, Tlaxcala, Veracruz, Yucatan, Zacate-
cas), regiones Afrotropical, Australiana, Neartica y Neotropical.

Liothorax alternatus (Horn, 1870)
Distribucion: Canada (desde British Columbia a Manitota), EEUU (desde Washington hasta el
sudeste de California, hacia el este hasta Michigan), México (Distrito Federal)?

Liothorax innexus (Say, 1835)
Distribucién: México (Aguascalientes, Distrito Federal, Durango, Guanajuato, Guerrero, Hidal-
g0, Jalisco, Edo. de México, Michoacan, Oaxaca, Puebla, San Luis Potosi, Veracruz).

Liothorax levatus (Schmidt A., 1907)
Distribucion: México (Chiapas, Durango, Jalisco, Edo. de México, Michoacan, Morelos, Oaxa-
ca, Veracruz).

Melinopterus (sensu lato) consentaneus (LeConte, 1850)
Distribucion: Canada, EEUU (Kansas, New Mexico), México (Durango).

Mendidius (sensu lato) aculeatus (Robinson, 1940)
Distribucioén: EEUU (California, Nevada, Utah), México (Chihuahua).

Neotrichonotulus inurbanus (Gordon & Howden, 1973)
Distribucion: México (Durango).

Neotrichonotulus perotensis (Deloya & Lobo, 1995)
Distribucion: México (Veracruz).

Neotrichonotulus urangai (Islas, 1955)
Distribucion: México (Edo. de México).

Nialaphodius nigrita (Fabricius, 1801)

Distribucién: EEUU (desde South Carolina a Florida, hacia el oeste hasta Texas), México
(Chiapas, Durango, Guerrero, Hidalgo, Jalisco, Oaxaca, Querétaro, Quintana Roo, San Luis Po-
tosi, Sonora, Veracruz, Yucatan), Islas del Caribe, regiones Afrotropical y Neotropical.

Oscarinus bottimeri (Cartwright, 1957)
Distribucion: EEUU (Texas), México (Nuevo Leon).
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Oscarinus crassuloides (Fall, 1907)
Distribucion: EEUU (Georgia, de Virginia a Florida, Texas, New Mexico), México (Chihuahua,
Hidalgo, Michoacan, Querétaro).

Oscarinus indutilis (Harold, 1874)
istribucion: Costa Rica, Guatemala, México (Chiapas, Distrito Federal, Durango, Guerrero,
Hidalgo, Jalisco, Edo. de México, Michoacan, Nuevo Leoén, Oaxaca, Querétaro, San Luis Po-
tosi, Sonora, Veracruz, Zacatecas).

Oscarinus spiniclypeus (Hinton, 1934)
Distribucion: México (Distrito Federal, Edo. de México).

Otophorus haemorrhoidalis (Linnaeus, 1758)
Distribucidén: México (Chihuahua, Coahuila, Durango, Nuevo Ledn), region Holartica.

Oxyomus setosopunctatus Schmidt A., 1911
Distribucion: México (Hidalgo, Edo. de México, Michoacan, Oaxaca, Puebla, Veracruz).

Pardalosus pardalis (LeConte, 1857)
Distribucion: Canada (British Columbia), EEUU (desde California hasta Washington, Nebras-
ka), México (Sonora).

Pardalosus pseudopardalis Gordon & Skelley, 2007
Distribucion: EEUU (California), México (Sonora).

Pardalosus (sensu lato) pumilio (A. Schmidt, 1907)
Distribucion: EEUU (Sudoeste de EEUU, New Mexico), México (Coahuila, Durango, Nuevo
Leon, San Luis Potosi, Veracruz, Zacatecas).

Pardalosus (sensu lato) serval (Say, 1835)
Distribucién: EEUU (de Pennsylvania a South Carolina, oeste de Kansas y Texas), México
(Nuevo Le6n).

Pharaphodius (sensu lato) oleosus (Harold, 1871)
Distribucion: México (Durango, Jalisco, Edo. de México, Michoacan, Morelos).

Planolinellus vittatus (Say, 1825)

Distribucion: México (Chihuahua, Chiapas, Coahuila, Distrito Federal, Durango, Guerrero,
Guanajuato, Hidalgo, Jalisco, Edo. de México, Michoacan, Morelos, Nuevo Ledn, Oaxaca,
Puebla, Querétaro, San Luis Potosi, Sonora, Tabasco, Tlaxcala, Veracruz, Zacatecas), region
Holartica.

Planolinoides duplex (LeConte, 1878)
Distribucion: Canadd, EEUU (Colorado), México (Durango).

Planolinoides neotomae (Fall, 1907)
Distribucion: EEUU (California, Oregon), México (Veracruz).

Planolinus tenellus (Say, 1823)
Distribucion: Canada (Quebec), EEUU (territorios occidentales y noroccidentales, Alaska,
North Carolina, South Carolina, New Mexico), México (Guerrero, Veracruz).

Pseudagolius (sensu lato) bicolor (Say, 1823)
Distribucion: Canada, EEUU (Texas), México (Sonora).

Pseudagolius caballeroi (Islas, 1945)
Distribucion: México (Colima).

Pseudagolius coloradensis (Horn, 1870)

Distribucion: Canada (Alberta, Manitoba), EEUU (Arizona, Colorado, lowa, Minnesota, Mon-
tana, Nebraska, New Mexico, North Dakota, Oklahoma, South Dakota, Wyoming), México
(Chihuahua, Coahuila, Distrito Federal, Durango, Guanajuato, Hidalgo, Jalisco, Edo. de Méxi-
co, Michoacén, Nayarit, Oaxaca, Puebla, Querétaro, San Luis Potosi, Tlaxcala, Veracruz, Zaca-
tecas).

Pseudagolius warneri Gordon & Skelley, 2007
Distribucién: EEUU (Arizona), México (Sinaloa, Sonora).

Pseudogonaphodiellus zdzislawae Dellacasa, Gordon & Dellacasa, 2007
Distribucion: México (Guerrero, Oaxaca).
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94. Rugaphodius rugatus (Schmidt A., 1907)
Distribucion: EEUU (California), México (Baja California).

95. Schaefferellus arizonensis (Schaeffer, 1907)
Distribucion: EEUU (Arizona), México (Durango).
96. Stenotothorax sparsus (LeConte, 1878)
Distribucion: EEUU (California, Oregon), México (Chihuahua).

97. Tetraclipeoides (sensu lato) aemulus (Horn, 1887)
Distribucién: EEUU (Arizona), México (Chihuahua).

98. Tetraclipeoides (sensu lato) dentiger (LeConte, 1858)
Distribucién: EEUU (Arizona, New Mexico, Texas), México (Chihuahua).

99. Tetraclipeoides (sensu lato) giulianii (Gordon, 1977)
Distribucion: México (Chihuahua).

100. Trichaphodiellus brasiliensis (Laporte de Castelnau, 1840)
istribucion: México?, region Neotropical.

101. Trichonotuloides glyptus (Bates, 1887)
Distribucion: México (Colima, Distrito Federal, Durango, Hidalgo, Edo. de México, Oaxaca,
Puebla, Veracruz).

102. Xeropsamobeus (?) asellus (Schmidt, A., 1907)
Distribucion: EEUU (Texas), México (Durango).

103. Xeropsamobeus desertus (Van Dyke, 1918)
Distribucién: EEUU (California), México (Baja California, Sonora).

104. Xeropsamobeus (sensu lato) scabriceps (LeConte, 1878)
Distribucion: EEUU (Colorado, Texas), México (Nuevo Leon).
Tribu Didactyliini
105. Aidophus flaveolus (Harold, 1867)
Distribucion: México (Yucatan?), region Neotropical.
106. Aidophus notatus (Harold, 1859)
Distribucién: México (Campeche, Edo. de México, Tabasco, Veracruz).

Tribu Proctophanini

107. Australaphodius frenchi (Blackburn, 1892)
Distribucion: EEUU (California), México (Tamaulipas?), regiones Afrotropical, Australiana,
Neartica y Neotropical.



CAPITULO 9:

Catalogo preliminar de los
Onthophagini de América
(Coleoptera: Scarabaeine)

Luz Astrid Pulido Herrera*
astrid.pulido@gmail.com

& Mario Zunino
mario.zunino@uniurb.it

Istituto di Ecologia e Biologia
Ambientale,

Universita degli Studi di Urbino
“Carlo Bo”

via Maggetti, 22

61029 Urbino (PU)

Italia

* Trabajo realizado durante una
estancia de la primera autora como
Investigadora Invitada en el Istituto
di Ecologia e Biologia Ambientale,
Universita di Urbino “Carlo Bo”,
parcialmente financiada por la
Fondazione Cassa di Risparmio

di Pesaro.

Escarabajos, diversidad y
conservacion bioldgica.
Ensayos en homenaje a
Gonzalo Halffter

Editores:
Mario Zunino & Antonio Melic

Sociedad Entomoldégica
Aragonesa (S.E.A))
Monografias 3ercer Milenio
M3M, vol. 7 (2007)

1.S.B.N. 978-84-935872—-1-5
30 Noviembre 2007

pp: 93 - 129.

Informacion sobre la publicacién:
www.sea—entomologia.org

CAPITULO 9

CATALOGO PRELIMINAR DE
LOS ONTHOPHAGINI DE AMERICA
(COLEOPTERA: SCARABAEINE)

Luz Astrid Pulido Herrera
& Mario Zunino

Resumen: Se sintetiza la informacion taxonémica y bibliografica sobre los
Onthophagini (Coleoptera: Scarabaeine) de América. Los trabajos anteriores al
catalogo de Blackwelder (1944) y a la monografia de Howden & Cartwright
(1963) se resefian solamente cuando se consideren necesarios para la interpre-
tacién taxonoémica, o por motivos histéricos. En la actualidad, forman parte de la
fauna americana al menos 158 especies autdctonas, todas pertenecientes al
género Onthophagus Latreille y, al subgénero nominotipico, mas siete especies
de introduccion antropica. Se establece una nueva sinonimia: Onthophagus
durangoensis Baltasar = O.mextexus H. & C., nomen novum pro O. monticolus
H. & C. O. compressus Guérin—Méneville, O. hircus Billberg, O. jalapensis Balt-
hasar, O. nudifrons Balthasar, que se describieron en forma insuficiente y nunca
se han vuelto a sefialar, se consideran nomina inquirenda. Una seleccion de
mas de 200 trabajos son resefiados en la bibliografia.

Palabras clave: Coleoptera, Scarabaeidae, Onthophagini, América, Taxonomia,
Bibliografia.

Preliminary catalogue of American Onthophagini (Coleoptera:

Scarabaeine)

Abstract: This essay gathers the taxonomical and bibliographical information
about the American Onthophagini. The papers that were published before
Blackwelder’s list (1944) and Howden & Cartwright’'s monograph are only quoted
in this catalogue if they are useful for taxonomic interpretation, or for historical
reasons. At present, 158 autochtonous Onthophagus species belong to the
American fauna, all of them representing the nominal subgenus of the genus O.
Latr. The new synonimy O. durangoensis Baltasar = O.mextexus H.& C., nomen
novum pro O. monticolus H & C. is established. O. compressus Guérin—
Meneville, O. hircus Billberg, O. jalapensis Balthasar, and O. nudifrons Baltha-
sar, which have all been roughly described, and have never been collected
again after their original descriptions, are considered as nomina inquirenda.
More than 200 selected papers are quoted in the References.

Key words: Coleoptera, Scarabaeidae, Onthophagini, America, Taxonomy,
Bibliography.

Catalogue préliminaire des Onthophagini (Coleoptera: Scarabaeidae)
américains

Résumé: On présente une synthese de I'information taxonomique et bibliogra-
phique sur les Onthophagini américains. Les travaux publiés avant le catalogue
de Balckwelder (1944) et la monographie de Howden et Cartwright (1963) sont
cités seulement lorsqu’on les considéere nécessaires pour une interprétation
taxonomique, ou pour de motifs historiques. Actuellement la faune américaine
comprend au moins 158 espéces autochtones, toutes elles attribuées au sous—
genre nominotypique. On établi la nuvelle synonymie O. durangoensis Balthasar
= O.mextexus H.& C., nomen novum pro O. monticolus H. & C. O. compressus
Guérin—Meneville, O. hircus Billberg, O. jalapensis Balthasar, O. nudifrons Bal-
thasar, décrits d’'une fagon insuffisante et jamais retrouvés aprés leur descripti-
on, sont considérés nomina inquirenda. Une sélection de plus de 200 travaux
est reportée en bibliographie.

Mots clé: Coleoptera, Scarabaeidae, Onthophagini, Amérique, Taxonomie,
Bibliographie.



Y Luz Astrid Pulido Herrera & Mario Zunino

Introduccién

El género Onthophagus Latreille, sensu lato, con
distribucién practicamente cosmopolita, es uno de los
grupos de coledpteros Scarabaeinae que presenta la
mayor riqueza taxonomica, estando integrado por mas
de 2.100 especies (Krajcik, 2006). Es un grupo de
éxito excepcional, no solamente en términos nume-
ricos: cabe resaltar que el “modelo Onthophagus™ ha
resultado ser extremamente exitoso, desde muchos
puntos de vista. Si bien la mayoria de la especies, son
coprofagas, sin preferencias especiales para uno u otro
tipo de excremento de mamifero, en varias lineas
filéticas aparecen especializaciones muy Ilamativas,
hacia las deyecciones de los roedores o murciélagos
en madrigueras 0 cuevas, la micofagia, el clepto-
parasitismo o cuculismo, la necrofagia o la frugivoria.
Encontramos Onthophagus desde el nivel del mar
hasta alturas superiores a los 5.000 m en el Himalaya
y, colonizando una diversidad de biomas que se ex-
tiende desde el desierto hasta los paramos y la selva
tropical himeda, tanto en el suelo, como en el dosel.
El registro de la fauna americana de Ontho—
phagus, a mediados del siglo pasado (Blackwelder,
1944) incluia 75 especies, descritas por 18 autores,
entre los cuales destacan Bates (28) y Harold (19).
Unas pocas especies mas fueron descritas ais-
ladamente en la siguiente década. Entre 1952 y 1984
se describieron 21 especies; 24 entre 1985 y 1994; en
los ultimos 20 afios el incremento del conocimiento

taxonémico de los Onthophagus americanos ha reba-
sado el 25%.

El presente catalogo incluye 158 especies autoc-
tonas consideradas validas (incluyendo cuatro nomina
inquirenda), representando méas del 7 % de los Ont-
hophagini conocidos a nivel mundial. La mayoria de
las nuevas especies descritas son de la Zona de Tran-
sicion Mexicana y de Centroamérica. Sin embargo, el
auge que estan tomando los estudios ecolégicos de
campo, sobre todo en América Latina, provoca un
gran flujo de material hacia las instituciones cientifi-
cas, y sin duda alguna muchas especies quedan toda-
via por describir. Por otra parte, disponemos de pocos
trabajos monograficos, tanto a nivel faunistico (How-
den & Cartwright, 1966 para Estados Unidos y Cana-
da; Howden & Young, 1981 para Panaméa, Kohlmann
& Solis, 2001, para Costa Rica) como taxondémico
(Zunino & Halffter, 1988 para el “grupo chevrolati”).
La importancia de los Onthophagini en los estudios de
biodiversidad, biogeografia y muchos mas campos de
investigacion, hace que sea recomendable ya la elabo-
racion de una obra de sintesis, taxonémica, coroldgi-
ca, filogenética, biondmica, que incluya también cla-
ves y toda otra herramienta de identificacion. Este
ensayo pretende representar el punto de partida para
tal obra, y el estimulo para plantearla como un pro-
yecto de amplia colaboracidn entre diferentes especia-
listas.

Catalogo de especies
Nombres validos en negrita.

1. Onthophagus aciculatulus Blatchley
Blatchley W. S. 1919: 31 (sub alutaceus).

Descrito de: Estados Unidos: Florida: Dunedin.

Onthophagus alutaceus Blatchley 1919: 31 nec Wiedeman 1823.

Blatchley W.S. 1928: 128.

Onthophagus aciculatulus Leng & Mutchler 1933: 38.
Howden & Cartwright 1963: 79 — Woodruff 1973: 76 — Zunino & Halffter 1997: 162 — Smith 2003:

29 — Krajcik 2006: 87.
Distribucion: Estados Unidos.

2. Onthophagus acuminatus Harold
Harold E. 1880: 30.

Descrito de: Nueva Granada: Fusagasugd, Ambalema, S. Carlos y Muzo; también de Colon.

Boucomont & Gillet 1927: 205 — Boucomont 1932: 307 — Paulian 1933: 205 — Paulian 1936: 506 —
Blackwelder 1944: 211 — Pereira & Halffter 1961: 65 — Halffter & Matthews 1966: 73 — Vulcano
& Pereira 1967: 564 — Howden & Young 1981: 104 — Gill 1991: 217, 226 — Hanski & Cambefort
1991- Emlen 1996: 1220 — Escobar & Medina 1996 — Delgado 1997: 40 — Emlen 1997: 335 —
Hunt & Simmons 1997: 112 — Zunino & Halffter 1997: 161 — Nijhout & Emlen 1998: 3687 — E-
mlen & Nijouht 2000: 666 — Escobar 2000b: 209 — Moczek & Emlen 2000: 461 — Barbero 2001:
19 — Kohlmann & Solis 2001: 167 — Medina, Lopera—Toro, Vitolo & Gill 2001: 139 — Hernandez,
Maes, Harvey, Vilchez, Medina & Sanchez 2003: 96 — Sansom 2003: 501 — Zunino 2003: 71 -
Escobar 2004 — Krajcik 2006: 87 — Kohlmann, Solis, Elle, Soto & Russo 2007: 31.

Distribucion: México, Nicaragua, Costa Rica, Panam4, Colombia, Ecuador.

3. Onthophagus albicornis Palisot de Beauvois
Copris albicornis Palisot de Beauvois A. M. 1805: 25.

Descrito de: Santo Domingo.
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Onthophagus capitatus Laporte de Castelnau, 1840: 86 (Matthews, 1966).

Boucomont 1932: 301 — Blackwelder 1944: 211 — Matthews 1966: 12 — Halffter & Matthews 1966:
80, 190 — Krajcik 2006: 88.

Distribucion: Republica Dominicana, Haiti.

4. Onthophagus alluvius Howden & Cartwright

Howden H. F. & Cartwright O. L. 1963: 65.

Descrito de: Estados Unidos: Texas: Betsen — Rio Grande Pk., near Mission.

Onthophagus anthracinus Harold 1873": 104 (partim: Howden & Cartwright 1963).

Halffter & Matthews 1966 : 128-129 — Edmonds & Halffter 1978: 316 — Delgado 1997: 40 — Zunino
& Halffter 1997: 162 — Smith 2003: 29 — Zunino 2003: 72 — Krajcik 2006: 88.

Distribucion: Estados Unidos, México.

5. Onthophagus altivagans Howden & Génier

Howden H. F. & Génier F. 2004: 71.

Descrito de: Estados Unidos: Arizona: Chiricahua Mts, Onion Saddle; México: Durango: 20 mi. E 'y
10 mi. W EI Salto; Sonora: 2 mi. S Mesa Tres Rios.

Krajcik 2006: 88.

Distribucion: Estados Unidos, México.

6. Onthophagus andersoni Howden & Gill

Howden H. F. & Gill B. D. 1987: 221.

Descrito de: Costa Rica: Punta Arenas.

Gill 1991: 217 — Delgado & Deloya 1990: 211 — Delgado 1995: 60 — Delgado & Pensado 1998: 75 —
Kohlmann & Solis 2001: 169 — Krajcik 2006: 88 — Delgado, Peraza & Deloya 2006: 9 — Kohl-
mann et al. 2007: 31.

Distribucion: Costa Rica.

7. Onthophagus anewtoni Howden & Génier

Howden H. F. & Génier F. 2004: 55.

Descrito de: Mexico: Guerrero: 8 mi. Sy 4 mi. N Mezcala; Jalisco: 7 mi. S Autlan; Oaxaca: 5 mi. W
Tequisistlan.

Krajcik 2006: 89.

Distribucion: México.

8. ? Onthophagus anthracinus Harold

Harold 1873: 104 (nec Falderman 1835 O. anthracinus Dejean, nomen nudum: Howden & Cartwright
1963).

Descrito de: Guatemala.

Boucomont 1932: 312 — Blackwelder 1944: 211 — Halffter & Matthews 1966 — Deloya 1992: 22 —
Zunino & Halffter, 1997: 162 — Kohlmann & Solis, 2001: 170 — Zunino 2003: 71-72 - (O.
anthracinus ?) Krajcik 2006: 89 — Kohlmann et al. 2007: 31.

Distribucion:,México? Guatemala, Costa Rica, Panama.

Ver nota a O. alluvius.

8. Onthophagus antillarum Arrow

Arrow G. J. 1903: 510.

Descrito de: Saint Vincent.

Boucomont 1932: 307 — Blackwelder 1944: 211 — Fleutiaux, Legros, Lepesme & Paulian 1947: 35 —
Howden & Cartwright 1963: 7 — Matthews 1966: 17 — Halffter & Matthews 1966: 18-80 —
Cartwright & Chalumeau 1978: 5 — Chalumeau 1983: 52 — Zunino & Halffter 1997: 161 —
Morén 2004: 154 — Krajcik 2006: 89.

Distribucion: Republica Dominicana, Martinica, Granada.

! Onthophagus anthracinus Har. fue descrito de Guatemala y posteriormente resefiado por Bates (1886) de México, Costa
Rica, y Panama. Schaeffer (1914) lo sefiala de Estados Unidos: Texas y Arizona; sin embargo, Boucomont (1932) nota que
“cette citation pourrait se rapporter a Knausi (sic!) Brown”. Howden & Cartwright (1963) separan de anthracinus dos nue-
vas especies de Estados Unidos: O. monticolus (= O. mextexus) Y O. alluvius. Varias especies mas han sido separadas poste-
riormente, tanto de Estados Unidos, como de México y Centroamérica, estrictamente relacionadas con “O. anthracinus™.
Este Gltimo ha sido redescrito por Kohlmann & Solis (2001), quienes revisaron el material tipico (Muséum National
d’Histoire Naturelle, Paris) y series de ejemplares de Costa Rica. Segun los autores mencionados, la distribucion de O. an-
thracinus abarcaria desde México hasta Panama. Krajcik (2006: 89) resefia la especie como anthracinus ? Desde el punto de
vista nomenclatural, queda todavia por resolver el problema de la prioridad de Onthophagus anthracinus Faldermann, 1835,
descrito de Asia Oriental.
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9. Onthophagus arnetti Howden & Cartwright

Howden H. F. & Cartwright O. L. 1963: 98.

Descrito de: Estados Unidos, Arizona, Pena Blanca Canyon (3800 ft. ), Santa Cruz Co
Zunino & Halffter 1997: 162 — Smith 2003: 29 — Krajcik 2006: 90.

Distribucion: Estados Unidos.

10. Onthophagus asperodorsatus Howden & Gill

Howden H. F. & Gill B. D. 1993: 1095.

Descrito de: México: Veracruz: 33 km NE Catemaco, Estacion Biolégica Los Tuxtlas; Santecoma-
pan.

Navarrete & Galindo 1997: 3 — Zunino & Halffter 1997: 165 — Zunino 2003: 74 — Krajcik 2006: 90.

Distribucion: México.

11. Onthophagus atriglabrus Howden & Gill

Howden H. F. & Gill B. D. 1987: 218.

Descrito de: Costa Rica, Punta Arenas: San Vito, Las Cruces.

Gill 1991: 217 — Delgado & Deloya 1990: 211 — Escobar & Medina 1996 — Delgado 1995: 57 — Zu-
nino & Halffter 1997: 165 — Escobar 2000b: 209 — Kohlmann & Solis 2001: 172 — Medina, Lo-
pera-Toro, Vitolo & Gill 2001: 139 — Neita, Pardo, Quinto & Cuesta 2003 — Krajcik 2006: 91 —
Kohlmann et al. 2007: 31.

Distribucion: Costa Rica, Panama, Colombia.

12. Onthophagus atrosericeus Boucomont

Boucomont A. 1932: 311.

Descrito de : Costa Rica : Turrialba.

Blackwelder 1944: 211 — Howden & Young 1981: 116 — Halffter, Favila & Halffter 1992 — Zunino &
Halffter 1997: 162 — Kohlmann & Solis 2001: 174 — Krajcik 2006: 91 — Kohlmann et al. 2007: 31.

Distribucion: México, Costa Rica, Panama.

13. Onthophagus aureofuscus Bates

Bates H. W. 1886: 81.

Descrito de: México: Parada.

Boucomont & Gillet 1927: 204 — Boucomont 1932: 316 — Blackwelder 1944: 211 — Zunino & Halff-
ter 1988a: 161 — Deloya 1992: 22 — Martin Piera & Lobo 1993: 323 — Lobo & Halffter 2000:
122 — Zunino 2003: 68 — Krajcik 2006: 91.

Distribucion: Mexico.

14. Onthophagus aztecus Zunino & Halffter
Zunino M. & Halffter G. 1988a: 157.

Descrito de: México: Morelos: 15 Km N Cuernavaca.
Zunino 2003: 68 — Krajcik 2006: 91.

Distribucion: Mexico.

15. Onthophagus barretti Génier & Howden

Génier F. & Howden H. F. 1999: 137.

Descrito de: Panama: Darien, Cana Station, Pirre trail, 1450 m.
(O. barreti) Krajcik 2006: 92.

Distribucion: Panama.

16. Onthophagus bassariscus Zunino & Halffter

Zunino M. & Halffter G. 1988a: 60.

Descrito de: México: Guerrero: Omiltemi.

Halffter & Matthews 1966: 48 (citado como nueva especie, sin describir) — Delgado 1999: 33 — Zuni-
no 2003: 68 — (O. bassaricus) Krajcik 2006: 92.

Distribucion: México.

17. Onthophagus batesi Howden & Cartwright

Howden H. F. & Cartwright O. L. 1963: 21.

Descrito de: El Salvador: La Unién.

Halffter & Matthews 1966: 18-69-70-71-74 — Matthews 1966: 21 — Mordn 1979: 439 — Edmonds &
Halffter 1978: 316 — Howden & Young 1981 : 99 — Chalumeau 1983: 53 — Mor6n 1985: 98 —
Morén, Villalobo & Deloya 1985 — Morén 1987: 229 — Gill 1991: 223 — Deloya 1992: 22 -
Halffter, Favila & Halffter 1992 — Montes de Oca & Halffter 1995: 167 — Delgado 1997: 40 —
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Moroén & Blackaller 1997: 236-242 — Zunino & Halffter 1997: 161 — Maes 1999: 654 — Marti-
nez & Cruz 1999: 806 — Emlen & Nijhout 2000: 675 — Escobar 2000b: 209 — Barbero 2001: 19
— Halffter & Arellano 2002: 148-151 — Kohlmann & Solis 2001: 175 — Montes de Oca 2001:
117-118 - Navarrete — Heredia, Delgado & Fierros—Lopez 2001: 56 — Medina, Lopera-Toro,
Vitolo & Gill 2001: 139 — Estrada & Coates Estrada 2002: 1911 — Carrillo-Ruiz & Morén
2003: 105 - Hernandez, Maes, Harvey, Vilchez, Medina & Sanchez 2003: 96 — Martinez &
Lumaret 2003: 16 — Smith 2003: 29 — Zunino 2003: 70, 71 — (O. batesi ?) Krajcik 2006: 92 —
Kohlmann et al. 2007: 31.

Distribucion: Estados Unidos (también Hawaii), México, Belize, Nicaragua, Costa Rica, Antillas, Pa-
nama, Colombia.

18. Onthophagus belorhinus Bates

Bates H. W. 1886: 69.

Descrito de: Guatemala: el Reposo, Las Mercedes, San Isidro, Pantaleon, Zapote.

Boucomont & Gillet 1927: 204 — Boucomont 1932: 299 — Blackwelder 1944: 211 — Halffter & Matt-
hews 1966: 39-73-74 — Pereira & Halffter 1961: 64 — Howden & Young 1981: 120 — Morén
1986: 96 — Moron 1987: 229 — Delgado & Deloya 1990: 211 — Gill 1991: 217 — Navarrete &
Galindo 1997: 3 — Zunino & Halffter 1997: 165 — Delgado 1995: 60 — Delgado & Pensado
1998: 75 — Escobar 2000b: 209 — Medina, Lopera-Toro, Vitolo & Gill 2001: 139 — Maes 1999:
654 — Anduaga 2000: 129 - Carrillo-Ruiz & Mordn 2003: 105 — Zunino 2003: 72-74 — Krajcik
2006: 92 — Delgado, Peraza & Deloya 2006: 9.

Distribucion: México, Guatemala, Nicaragua, El Salvador, Panama, Colombia, Ecuador.

Muy posiblemente bajo el nombre de O. belorhinus vienen incluidas varias especies. Dos de ellas han
sido descritas de Costa Rica por Kohlmann & Solis 2001 (ver O. genuinus; O. gratachelenae).

19. Onthophagus bidentatus Drapiez

Drapiez P. A. J. 1819: 134.

Descrito de: Cayenne.

Halffter & Matthews 1966: 31.

Onthophagus bicornis Laporte de Castelnau 1826: 177 (fide Blackwelder 1944).

Onthophagus femoralis Kirsch 1870: 72 (fide Blackwelder 1944).

Onthophagus flavofemoratus Sturm 1826: 177 (fide Blackwelder 1944.

Harold 1880: 33 — Lafone Quevedo 1911: 190 — Boucomont & Gillet 1927: 204 — Blackwelder 1944:
211 - Boucomont 1932: 304 — Martinez 1959: 109 — Vulcano & Pereira 1967: 564 — Blanco
Casanova 1988: 47 — Zunino & Halffter 1997: 161 — Escobar 2000b: 209 — VVaz de Mello 2000:
194 — Medina, Lopera-Toro, Vitolo & Gill 2001: 139 — Krajcik 2006: 93.

Distribucion: Guadalupa, Colombia, Venezuela, Guayana, Brasil, Per(, Argentina.

20. Onthophagus brachypterus Zunino & Halffter

(O. n. sp. ) Garcia Real 1995: 52.

Zunino M. & Halffter G. 1997: 169.

Descrito de: México: Colima: Sierra de Manatlan.

Delgado & Howden 2000: 35 — Zunino 2003: 72 — Krajcik 2006: 94.
Distribucion: México.

21. Onthophagus breviconus Génier & Howden

Génier F. & Howden H. F. 1999: 139.

Descrito de: Guatemala: Zacapa, 3,5 Km S. E. La Union.

Segun Génier & Howden 1999, el material resefiado por Zunino 1981 de Guatemala: finca Seacté,
Cobén bajo el nombre de O. neomirabilis Howden (ver) perteneceria en realidad a O. breviconus.

Krajcik 2006: 94.

Distribucion: Guatemala, Honduras.

22. Onthophagus brevifrons Horn

Horn G. H. 1881: 76.

Descrito de: Estados Unidos: “Plains of Kansas”.

Henshaw 1885: 87 — Schaeffer 1914: 300 — Leng 1920: 49 — Boucomont & Gillet 1927: 204 — Bou-
comont 1932: 315 — Howden & Cartwright 1963: 27 — Halffter & Matthews 1966: 47-50 — Zu-
nino 1980: 11 — Paulian 1988: 546 — Zunino & Halffter 1988a: 67 — Zunino & Halffter 1988b:
18 — Anduaga & Halffter 1991: 194 — Cokendolpher & Polyak 1996: 184-190 — Delgado 1999:
33 = Smith 2003: 29 — Zunino 2003: 68 — Anduaga, Zunino & Halffter 2004: 32 — Morén 2004:
157 — Krajcik 2006: 94.

Distribucion: Estados Unidos, México.
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23. Onthophagus browni Howden & Cartwright
Howden H. F. & Cartwright O. L. 1963: 101.

Descrito de: Estados Unidos: Arizona, varias localidades cerca de Portal; Mt. Gram. , Chiricahua
Mts; Texas: Chisos Basin, Big Bend Nat. Park. México: Chihuahua, 30 mi. NW Chihuahua.
Halffter & Matthews 1966: 48-128— Delgado 1999: 33 — Anduaga & Halffter 1991: 194 — Smith

2003: 29 — Zunino 2003: 70 — Krajcik 2006: 94.
Distribucion: Estados Unidos, México.

24. Onthophagus buculus Mannerheim

Mannerheim C. G. 1829: 40.

Descrito de: Brasil, Minas Geraes: Tejuco.

Boucomont & Gillet 1927: 204 — Boucomont 1932: 304 — Blackwelder 1944: 211 — Martinez 1959:
109 — Zunino & Halffter 1997: 161 — Escobar 2000b: 209 — Vaz de Mello 2000: 194 — Medina,
Lopera-Toro, Vitolo & Gill 2001: 139 — Krajcik 2006: 94.

Distribucion: Colombia, Brasil, Paraguay, Argentina.

25. Onthophagus canelasensis Howden & Génier
Howden H. F. & Génier F. 2004: 73.

Descrito de: México: Durango: Canelas.

Krajcik 2006: 95.

Distribucion: México.

26. Onthophagus carpophilus Pereira & Halffter

Pereira F. S. & Halffter G. 1961: 59.

Descrito de: México: Oaxaca: Finca San Carlos (Palomares).

Halffter & Matthews 1966: 39-73-89 — Paulian 1988: 546 — Delgado & Deloya 1990: 211 — Gill
1991: 217 — Delgado 1995: 57 — Zunino & Halffter 1997: 165 — Zunino 2003: 74 — Krajcik
2006: 95.

Distribucion: Mexico.

27. Onthophagus cartwrighti Howden

Howden H. F. 1973: 329.

Sefialado sin describir por Howden & Cartwright 1963 (107) al discutir el material tipico de O. velu-
tinus.

Descrito de: México: Baja California: Comondu, Triunfo, San Bartolo; Estados Unidos: California:
San Diego, Scissors Crossing.

Anduaga & Halffter 1991: 195 — Smith 2003: 29 — Krajcik 2006: 95.

Distribucion: Estados Unidos, México.

28. Onthophagus catharinensis Paulian

Paulian R. 1936: 507.

Onthophagus acuminatus Paulian 1933 nec Boucomont 1932 nec Harold 1880 (fide Paulian 1933)
Descrito de: Brasil: Sta. Catarina.

Paulian 1933: 205 (sub O. acuminatus).

Vaz de Mello 2000: 194 — Krajcik 2006: 95.

Distribucion: Brasil.

29. Onthophagus cavernicollis Howden & Cartwright

Howden H. F. & Cartwright O. L. 1963: 32.

Descrito de: Estados Unidos: Arkansas: Waglers Cave, Harrison.

Halffter & Matthews 1966: 51 — Zunino & Halffter 1988a: 73 — Zunino & Halffter 1988b: 18 — Del-
gado 1999: 34 — Smith 2003: 29 — Krajcik 2006: 95.

Distribucion: Estados Unidos, México.

30. Onthophagus championi Bates

Bates H. W. 1886: 74.

Descrito de: Guatemala: Paraiso, El Reposo, Zapote.

Boucomont & Gillet 1927: 205 — Boucomont 1932: 310 — Blackwelder 1944: 211 — Gill 1991: 223 —
Deloya, 1992 (O. sp. aff. championi) — Deloya, Burgos, Blackaller & Lobo 1993: 42 — Zunino
& Halffter 1997: 159 — Kohlmann & Solis 2001: 178 — Hernandez, Maes, Harvey, Vilchez,
Medina & Sénchez 2003: 96 — Zunino 2003: 70 — Krajcik 2006: 96 — Kohlmann et al. 2007: 31.

Distribucion: México, Nicaragua, Costa Rica.
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31. Onthophagus chevrolati chevrolati Harold

0. chevrolati_ Harold E. 1869: 508.

Descrito de: “México, San Andres Chalchicomula” (Poblacion conocida como Ciudad Serdan, en la
ladera W del pico Orizaba, altitud 2600 m, en el Estado de Puebla).

Boucomont & Gillet 1927: 205 — Boucomont 1932: 317 — Blackwelder 1944: 211 — Halffter 1961: 12
— Halffter & Matthews 1966: 31-62-82-86-186 — Edmonds & Halffter 1978: 316 — Zunino
1980: 9 — Zunino & Halffter 1988a: 103 —Martin Piera & Lobo 1993: 323 — Garcia Real 1995:
52 — Martinez & Cruz 1999: 806 — Lobo & Halffter 2000: 118-122 — Navarrete-Heredia, Delga-
do & Fierros-Ldpez 2001: 57 — Zunino 2003: 68 — Krajcik 2006: 96 — Escobar, Halffter & Are-
llano 2007: 205.

Onthophagus chevrolati longecarinatus Zunino & Halffter 1988a: 112

Descrito de: México, Nuevo Leon, alrededores de Montemorelos.

— (ssp. longecarinatus ?) Krajcik 2006: 96.

Onthophagus chevrolati omiltemius Zunino & Halffter 1988a: 111.

Onthophagus chevrolati var. omiltemius Bates H. W 1889: 390.

Descrito de: México, Guerrero, Omiltemi.

— (sin. omiltemius?) Krajcik 2006: 96.

Onthophagus chevrolati retusus Harold, 1869 — Zunino & Halffter 1988a: 108.

O. retusus Harold 1869: 5009.

Descrito de: México: Oaxaca.

Zunino & Halffter 1988a: 108 — Deloya 1992: 22 — Martin Piera & Lobo 1993: 323 — Arellano &
Halffter 2003: 74 — (O. retusus) Krajcik 2006: 129.

Distribucion: México.

32. Onthophagus chiapanecus Zunino & Halffter

Zunino M. & Halffter G. 1988a: 126.

Descrito de: México: Chiapas, Alrededores de San Cristobal de Las Casas.
Zunino 2003: 68 — Krajcik 2006: 96.

Distribucion: México.

33. Onthophagus chryses Bates

Bates H. W. 1886: 76.

Descrito de: México: Cordova; Guatemala: Zapote; Panama: Volcan de Chiriqui, Bugaba.

Boucomont & Gillet 1927: 205 — Boucomont 1932: 312 — Blackwelder 1944: 211 — Howden &
Young 1981: 109 — Deloya 1992: 22 — Zunino & Halffter 1997: 162 — Kohlmann & Solis 2001:
182 — Zunino 2003: 72 — Krajcik 2006: 96 — Kohlmann et al. 2007: 31.

México, Guatemala, Costa Rica, Panama.

34. Onthophagus clypeatus Blanchard

Blanchard C. E. 1843: 182.

Descrito de: Bolivia, Santa Cruz de la Sierra.

Guérin-Meneville 1855: 589 — Boucomont & Gillet 1927: 205 — Boucomont 1932: 298 — Blackwel-
der 1944: 211 — Vulcano & Pereira 1967: 565 — Howden & Gill 1987: 221 — Blanco Casanova
1988: 47 — Delgado & Deloya 1990: 211 — Zunino & Halffter 1997: 165 — Delgado 1995: 57,
60 — Delgado & Pensado 1998: 75 — Delgado & Howden 2000: 35 — Emlen 2000: 404 — Esco-
bar 2000b: 209 — Medina, Lopera-Toro, Vitolo & Gill 2001: 139 — Escobar 2004 — Krajcik
2006: 96 — Delgado, Peraza & Deloya 2006: 9.

Distribucion: Colombia, Venezuela, Guayana, Ecuador, Brasil, Bolivia.

35. Onthophagus coahuilae Zunino & Halffter
Zunino M. & Halffter G. 1988a: 94.

Descrito de: México: Coahuila, SE de Saltillo.
Zunino 2003: 68 — Krajcik 2006: 97.

México.

36. Onthophagus cochisus Brown

Brown W. J. 1927: 132.

Descrito de: Estados Unidos: Arizona, Pinery Canyon, Chiricaua Mts. , Cochise Co.

Boucomont 1932: 317 — Leng & Mutchler 1933: 38 — Howden & Cartwright 1963: 18 — Zunino &
Halffter 1988a: 100 — Morén & Deloya 1991: 215 — Navarrete & Galindo 1997: 3 — Anduaga
2000: 123 — Smith 2003: 29 — Zunino 2003: 68 — Krajcik 2006: 97.

Distribucion: Estados Unidos, México.
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37. Onthophagus columbianus Boucomont

Boucomont A. 1932: 314.

Descrito de: Colombia: Cordillera: Pasto.

Blackwelder, 1944: 211 — Vulcano & Pereira 1967: 565 — Zunino & Halffter 1997: 162 — Medina,
Lopera-Toro, Vitolo & Gill 2001: 139 — (O. columbianus) — Krajcik 2006: 97.

Distribucion: Colombia.

No resulta que esta especie, descrita en base a dos ejemplares etiquetados como procedentes del suro-
este de Colombia (posiblemente Pasto, capital del departamento de Narifio) haya vuelto a ser
colectada. El propio Boucomont sefiala su semejanza con las especies africanas del grupo 16 de
d’Orbigny, sobre todo con O. brevipennis. Faltando mas informacion consideramos a. O. co-
lumbianus como nomen inquirendum.

38. Onthophagus compressus Guérin—Méneville

Guérin—-Méneville F. E. 1855: 588.

Descrito de: Amazonas.

Boucomont & Gillet 1927: 205 — Boucomont 1932: 314 — Blackwelder 1944: 211- Vaz de Mello
2000: 194 — (O. compressus) Krajcik 2006: 97.

Distribucion: Brasil.

En 1932 Boucomont declar no conocer esta especie, “dont le type n’a pas été retrouvé au musée de
Milan®“. Gracias a la colaboracién de personal cientifico del museo de Historia Natural de Milan
hemos podido comprobar que este material, asi como una gran parte de los demés insectos co-
lectados por G. Osculati en Suramérica, fue destruido debido a eventos de la segunda guerra
mundial. Por lo tanto, O. compressus queda como nomen inquirendum.

39. Onthophagus concinnus Laporte

Laporte de Castelnau F. L. 1840: 87.

Descrito de: “America Boreal”.

Onthophagus protensus Melsheimer 1846: 134 (Harold, 1869) fide Howden & Cartwright 1963.

Onthophagus concinnus Dejean, 1836: 157 (nomen nudum).

Onthophagus viridicollis Sturm 1843: 108 (nomen nudum).

Onthophagus subaeneus Horn 1875: 139 nec Palisot de Beavois (Howden & Cartwright 1963).

Lacordaire 1856: 109 — Gemminger & Harold 1869 : 1027 — Howden & Cartwright 1963: 108 —
Halffter & Matthews 1966: 20-21-22 — Woodruff 1973: 67 — Anduaga 2000: 131 — Smith 2003:
30 — Mordn 2004: 154 — Krajcik 2006: 97.

Distribucion: Estados Unidos.

40. Onthophagus coproides Horn

Horn G. H. 1881: 79.

Descrito de: Estados Unidos: New Mexico: Santa Fe Canyon.

Henshaw 1885: 87 — Schaeffer 1914: 293 — Leng 1920: 248 — Dawson 1922: 178 — Boucomont & Gi-
llet 1927: 205 — Boucomont 1932: 297 — Howden & Cartwright 1963: 14 — Halffter & Matt-
hews 1966: 47-48 — Edmonds & Halffter 1978: 316 — Zunino 1980: 11 — Zunino & Halffter
1988a: 47 — Zunino & Halffter 1988b: 19 — Anduaga & Halffter 1991: 192 — Delgado 1999: 33
— Lobo & Halffter 1994: 4 —Smith 2003: 30 — Zunino 2003: 67-68 — Dellacasa, Gordon & De-
llacasa 2004: 4 (sub O. cuboidalis) — Krajcik 2006: 98.

Distribucion: Estados Unidos, México.

En 1932 Boucomont al tratar O. coproides escribid: « Au Mexique, on trouve O. cuboidalis, qui est
probablement synonyme de cette espece ». Howden & Cartwright 1963 aceptan definitivamente la
sinonimia; sin embargo Zunino & Halffter 1988a revalidaron O. cuboidalis como especie propia.

41. Onthophagus coriaceoumbrosus Kohlmann & Solis

Kohlmann B. & Solis A. 2001: 186.

Descrito de: Costa Rica: Punta Arenas: Reserva Bioldgica Carara, Estacion Quebrada Bonita.
Krajcik 2006: 98 — Delgado, Peraza & Deloya 2006: 9 — Kohlmann et al. 2007: 31.
Distribucion: Costa Rica.

42. Onthophagus corrosus Bates

Bates H. W. 1886: 78.

Descrito de: México: Cordoba, Orizaba.

Boucomont & Gillet 1927: 205 — Boucomont 1932: 320 — Blackwelder 1944: 211 — Pereira & Halff-
ter 1961: 65 — Edmonds & Halffter 1978: 316 — Deloya 1992: 22 — Martin Piera & Lobo 1993:
323 — Lobo & Halffter 2000: 122 — Arellano & Halffter 2003: 74 — Arellano, Favila & Huerta
2004: 5 — Krajcik 2006: 98.

Distribucion: México.
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43. Onthophagus coscineus Bates

Bates H. W. 1886: 79.

Descrito de: Panama: Volcan de Chiriqui.

Boucomont & Gillet 1927: 205 — Boucomont 1932: 319 — Blackwelder 1944: 211 — Howden &
Young 1981: 111 — Hanski & Cambefort 1991 — Delgado 1997: 41 — Escobar 2000b: 209 — Ko-
hlmann & Solis 2001: 187 — Medina, Lopera-Toro, Vitolo & Gill 2001: 139 — Celi, Terneus,
Torres, Ortega 2004: 45 — Krajcik 2006: 98.

Distribucion: México, Panama, Costa Rica, Colombia, Ecuador.

44. Onthophagus crinitus Harold

Harold E. 1869: 510.

Descrito de: México: alrededores de Cordoba.

Boucomont & Gillet 1927: 205 — Boucomont 1932: 308 — Blackwelder 1944: 211 — Mor6n 1979: 437
— Howden & Young 1981: 100 — Mordn 1985: 98 — Moron, Villalobo & Deloya 1985 — Moron
1987: 230 — Deloya 1992: 22 — Halffter, Favila & Halffter 1992 — Delgado 1997: 41 — Morén &
Blackaller 1997: 236-242 — Zunino & Halffter 1997: 161 — Escobar 2000b: 209 — Barbero
2001: 20 — Kohlmann & Solis 2001: 190 — Medina, Lopera—Toro, Vitolo & Gill 2001: 139 -
Estrada & Coates—Estrada 2002: 1911 — Zunino 2003: 71 — Moro6n 2004: 156 — Krajcik 2006:
97 — Kohlmann et al. 2007: 31.

Distribucion: México, Belize, Guatemala, El Salvador, Nicaragua, Costa Rica, Panama, Colombia.

Onthophagus crinitus panamensis Bates 1886 (variedad), Howden & Young 1981: 100 (subespecie)
(Panamd) — Gill 1991: 226 — Hanski & Cambefort 1991 Krajcik 2006: 98.

Si en Norte— y Centroamérica se presenta la subespecie nominal y en Panama la subespecie O. c. pa-
namensis el estado taxondémico de las poblaciones colombianas de esta especie necesita de revi-
sion.

45. Onthophagus cryptodicranius Kohlmann & Solis

Kohlmann B. & Solis A. 2001: 192.

Descrito de: Costa Rica: Limén: Reserva Bioldgica Hitoy Cerere, Rio Cerere, Estacion Hitoy Cerere
Krajcik 2006: 98 — Kohlmann ef al. 2007: 31.

Distribucion: Costa Rica.

46. Onthophagus cuboidalis Bates

Bates H. W. 1886: 79.

Descrito de: México: Oaxaca.

Blackwelder 1944: 211 — Zunino & Halffter 1988a: 57 — Zunino & Halffter 1988b: 19 — Delgado
1999: 33 — Zunino 2003: 68 — Krajcik 2006: 98.

Distribucion: México.

47. Onthophagus cuevensis Howden

Howden H. F. 1973: 331.

Descrito de: México: San Luis Potosi: 22,5 km W EI Naranjal, Cueva de los Avales.

Zunino 1980: 11 — Zunino & Halffter, 1988a: 70 — Zunino & Halffter, 1988b: 19 — Delgado 1999: 33
— Smith 2003: 30 — Zunino 2003: 68 — Krajcik 2006: 99.

Distribucion: México.

48. Onthophagus curvicornis Latreille

Latreille P. A. 1811: 220.

Descrito de: Ecuador : Quito.

Onthophagus minax Kirsch 1866: 215 fide Blackwelder 1944,

Harold 1880: 29 — Boucomont & Gillet 1927: 205 — Campos 1921: 57 — Boucomont 1932: 308 -
Blackwelder 1944: 211 — Vulcano & Pereira 1967: 565 — Blanco Casanova 1988: 47 — Deloya
1992: 22 — Zunino & Halffter 1997: 161 — Escobar 2000b: 209 — Vaz de Mello 2000: 194 —
Medina, Lopera-Toro, Vitolo & Gill 2001: 139 — Medina, Escobar & Kattan 2002 — Zunino
2003: 71 — Krajcik 2006: 99.

Distribucion: México, Guatemala, Belize, Costa Rica, Panama, Colombia, Ecuador, Brasil, Venezuela.

49. Onthophagus cyanellus Bates

Bates H. W. 1886: 81.

Descrito de: México: Parada, Jalapa; Guatemala: San Jer6nimo, Cerro Zunil; Costa Rica: Rio Sucio,
Volcan de Irazu; Panama: Bugaba, Volcan de Chiriqui.

Campo 1921: 57 — Boucomont 1932: 317 — Blackwelder 1944: 211 — Edmonds & Halffter 1978: 316
— Howden & Young 1981: 114 — Zunino & Halffter 1988a: 130 — Deloya 1992: 22 — Martin
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Piera & Lobo 1993: 323 — Maes 1999: 654 — Martinez & Cruz 1999: 806 — Lobo & Halffter 2000:

118-122 — Kohlmann & Solis 2001: 196 — Zunino 2003: 69 — Arellano, Favila & Huerta 2004: 5 —

Pineda, Moreno, Escobar & Halffter 2005: 404 — Krajcik 2006: 9 — Kohlmann et al. 2007: 31.
Distribucion: México, Guatemala, El Salvador, Nicaragua, Costa Rica, Panama, Colombia, Ecuador.

50. Onthophagus cyclographus Bates

Bates H. W. 1886: 79.

Descrito de: Guatemala: San Joaquin, Balheu.

Boucomont & Gillet 1927: 205 — Boucomont 1932: 319 — Blackwelder 1944: 211 — Pereira &
Halffter 1961: 65 — Delgado 1997: 41 — Krajcik 2006: 99.

Distribucion: México, Guatemala.

51. Onthophagus cynomysi Brown

Brown W. J. 1927: 131.

Descrito de: Estados Unidos: Oklahoma: Noble Co. , 101 Ranch.

Boucomont 1932: 311 — Howden, Cartwright, Halffter 1956: 11- Howden & Cartwright 1963: 57 —
Halffter & Matthews 1966: 46-48 — Paulian 1988: 545 — Delgado 1999: 34 — Smith 2003: 30 —
Moron 2004: 157 — Krajcik 2006: 99.

Distribucion: Estados Unidos.

52. Onthophagus dicranius Bates

Bates H. W. 1886: 72.

Descrito de: Panama: Bugaba.

Boucomont & Gillet 1927: 205 — Boucomont 1932: 298 — Blackwelder 1944: 211 — Howden &
Cartwright 1981: 112 — Gill 1991: 217 — Delgado & Deloya 1990: 211 — Hanski & Cambefort
1991 — Deloya 1992: 23 — Howden & Gill 1993: 1094 — Delgado 1995: 57, 60 — Zunino &
Halffter 1997: 165 — Kohlmann & Solis 2001: 201 — Medina, Lopera-Toro, Vitolo & Gill 2001:
139 — Zunino 2003: 74 — Krajcik 2006: 100 — Kohlmann et al. 2007: 31.

Distribucion: México, Belize, Panamg, Costa Rica, Colombia.

53. Onthophagus dicranoides Balthasar

Balthasar V. 1939: 43.

Descrito de: Ecuador: Bucal y Gauyaquil.

Martinez 1947: 112 — Delgado & Deloya 1990: 211 — Zunino & Halffter 1997: 165 — Delgado 1995:
60 — Delgado & Pensado 1998: 75 — Krajcik 2006: 99 — Delgado, Peraza & Deloya 2006: 9.

Distribucion: Ecuador.

54. Onthophagus digitifer Boucomont

Boucomont A. 1932: 319, 324.

Descrito de: Per(: Puno, Chanchamayo, Vilcanota; Colombia: Huaso.

Blackwelder, 1944: 211 — Halffter & Matthews 1966: 37 — Zunino & Halffter 1997: 162 — sinénimo
de O. coscineus segun Krajcik 2006: 98.

Distribucion: Colombia, Per.

55. Onthophagus dorsipilulus Howden & Gill

Howden H. F. & Gill B. D. 1987: 217.

Descrito de: Panama: Chiriqui: Fortuna Dam Area.

Howden & Gill 1993: 1094 — Zunino & Halffter 1997: 165 — Krajcik 2006: 101 — Kohlmann et al.
2007: 31.

Distribucion: Costa Rica, Panama.

56. Onthophagus dubitabilis Howden & Génier
Howden H. F. & Génier F. 2004: 60.

Descrito de : México: Jalisco, 10 mi. SW Autlan.
Krajcik 2006: 101.

Distribucion: México.

57. Onthophagus durangoensis Balthasar

Balthasar V. 1939: 45.

Descrito de: México: Durango.

Martinez 1947: 112 — Krajcik 2006: 101.

Onthophagus mextexus Howden & Cartwright 1970 [nomen novum pro O. monticolus Howden &
Cartwright 1963].
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Onthophagus monticolus Howden & Cartwright.

Howden H. F. & Cartwright O. L. 1963: 61.

Descrito de: México, Nuevo Leon, cerca a Monterrey, Chipinque Mesa (5400 ft).

Onthophagus anthracinus Harold 1873: 911 (partim: ver O. alluvius Y O. anthracinus).

Edmonds & Halffter 1978: 316 — Deloya 1992: 23 — Garcia Real 1995: 52 — Lobo & Halffter 2000:
118, 122 — Carrillo — Ruiz & Mordn 2003: 105 — Smith 2003: 30 — Pineda, Moreno, Escobar &
Halffter 2005: 404.

Distribucion: Estados Unidos, México.

Howden & Cartwright (1963) discutieron por primera vez el status de O. anthracinus, estableciendo
que el material de Estados Unidos y parte de México que tradicionalmente habia sido identifi-
cado como tal especie, realmente representa dos especies distintas, (0. alluvius y O. monticolus)
de las cuales una podria ser el verdadero O. anthracinus (ver arriba). Los propios Howden y
Cartwright propusieron el nuevo nombre O. mextexus para reemplazar O. monticolus, nomen
praeoccupatum pPor O. monticola Paulian.

Segun Balthasar Onthophagus durangoensis perteneceria al grupo 8 establecido por Boucomont
1932. O. durangoensis se describié sobre un macho y una hembra de “Durango” y nunca se ha
vuelto a colectar bajo este nombre. El estudio del material tipico, que forma parte de la colec-
cién Balthasar (Museo Nacionad de Praga), nos lleva a establecer la siguiente sinonimia: O.
mextexus Howden & Cartwright 1970 (romen novum pro O. monticolus Howden & Cartwright,
1963) = O. durangoensis Balth. , 1939 syn. nov.

58. Onthophagus embrikianus Paulian

Paulian R. 1936: 507.

Descrito de: Colombia: Cartago, Palmvia, Cauca. Ecuador: Bugay, R. Dagua, Pichincha.

Onthophagus acuminatus Boucomont 1932 nec Harold 1880 (fide Paulian 1933).

Vulcano & Pereira 1967: 564 — Zunino & Halffter 1997: 161 — Medina, Lopera-Toro, Vitolo & Gill
2001: 139 — Krajcik 2006: 102.

Distribucion: Colombia, Ecuador.

59. Onthophagus eulophus Bates

Bates H. W. 1886: 74.

Descrito de: México.

Boucomont & Gillet 1927: 205 — Boucomont 1932: 310 — Blackwelder 1944: 211 — Zunino 1981: 75
— Deloya 1992: 23 — Zunino 2003: 70 — Krajcik 2006: 102.

Distribucion: México.

60. Onthophagus fuscus fuscus Boucomont

O. fuscus Boucomont A. 1932: 316.

Descrito de: México: Durango: Durango, Ciudad.

Blackwelder 1944: 211 — Zunino & Halffter 1988a: 76 — Morén & Deloya 1991: 215 — Delgado
1997: 41 — Anduaga 2000: 123-130 — Lobo & Halffter 2000: 122 — Navarrete-Heredia, Delgado
& Fierros-Lopez 2001: 57 — Zunino 2003: 68 — Mordn 2004: 157 — Krajcik 2006: 102.

Onthophagus fuscus canescens (Zunino & Halffter 1988a).

Descrito de México: Michoacan: Tuxpan.

Krajcik 2006: 106.

Onthophagus fuscus mycetorum (Zunino & Halffter 1988a).

Descrito de México: Edo. de México: Bosencheve.

Delgado 1997: 42 — Navarrete & Galindo 1997: 3 — Anduaga 2000: 130 — Krajcik 2006: 106.

Onthophagus fuscus parafuscus Zunino & Halffter 2005.

Onthophagus fuscus orientalis Zunino & Halffter 1988a: 82.

Descrito de México: Hidalgo: Agua Blanca.

Zunino & Halffter (2005: 149) han propuesto el nuevo nombre parafuscus para esta subespecie, sien-
do orientalis nomen praeoccupatum (O. orientalis Har. , 1868).

(O. fuscus orientalis) Krajcik 2006: 106.

Distribucion: México.

61. Onthophagus gazellinus Bates

Bates H. W. 1886: 78.

Descrito de: Nicaragua: Chontales.

Boucomont & Gillet 1927: 205 — Boucomont 1932: 318 — Blackwelder 1944: 211 — Maes 1999: 654
— Kohlmann & Solis 2001: 206 — Krajcik 2006: 106 — Kohlmann et al. 2007: 31.

Distribucion: Nicaragua, Costa Rica.
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62. Onthophagus genuinus Kohlmann & Solis

Kohlmann B. & Solis A. 2001: 207.

Descrito de: Costa Rica: Heredia: Parque Nacional Braulio Carrillo, El Ceibo; Alajuela: est. Eladios,
Ref. Pefias Blancas, res. Biol. Monteverde; Res. Biol. Alberto Brenes, Rio Sn. Lorencito; sector
San Ramdn de Dos Rios, 1,5 km NO Hda. Nueva Zelandia; Limén: sector Cerro Cocori.

O. belorhinus sensu Howden & Young 1981, Peck & Howden 1984, Gill 1991 (fide Kohlmann &
Solis 2001).

Krajcik 2006: 106 — Kohlmann et al. 2007: 31.

Distribucion: Costa Rica, Panama.

63. Onthophagus gibsoni Howden & Génier

Howden H. F. & Génier F. 2004: 66.

Descrito de: México: Oaxaca: Nochixtlan; Puebla: 6 km S Chila.
Krajcik 2006: 107.

Distribucion: México.

64. Onthophagus gilli Delgado & Howden

Delgado L. & H. F. Howden 2000: 35.

Descrito de: México: Guerrero: La Guitarra, Heliodoro Castillo.
Krajcik 2006: 107.

Distribucion: México.

65. Onthophagus grataehelenae Kohlmann & Solis

Kohlmann B. & Solis A. 2001: 204.

O. belorhinus sensu Howden & Young 1981, Peck & Howden 1984 (fide Kohlmann & Solis 2001).
Descrito de: Costa Rica: San José: Cerros Escazu, Salvaje.

Krajcik 2006: 108 — Delgado, Peraza & Deloya 2006: 9 — Kohlmann et al. 2007: 31.

Distribucion: Costa Rica, Panama.

66. Onthophagus guatemalensis Bates

Bates H. W. 1886: 73.

Descrito de: Brithish Honduras [actualmente: Belize] R. Sartoon; Guatemala: Capetillo, San Joaquin.

Boucomont & Gillet 1927: 205 — Boucomont 1932: 310 — Blackwelder 1944: 211 — Howden &
Cartwright 1963: 8 — Zunino 2003: 70 — Krajcik 2006: 108.

Distribucion: México, Guatemala, Belize.

67. Onthophagus haematopus Harold

Harold E. 1875: 215.

Descrito de: Brasil: Bahia y Para.

Boucomont & Gillet 1927: 206 — Blackwelder 1944: 211 — Escobar 2000a: 121 — Escobar 2000b: 209
— Vaz de Mello 2000: 194 — Medina, Lopera—Toro, Vitolo & Gill 2001: 139 — Pulido, Riveros,
Gast & Hildedrand 2003: 54 — Spector & Ayzama 2003: 398 — Celi, Terneus, Torres & Ortega
2004: 45 — Krajcik 2006: 108.

Distribucion: Colombia, Brasil, Bolivia.

O. haematopus fue resefiado por Boucomont 1932: 304, 330, como variedad de O. rubrescens Blan-
chard. Blackwelder (1944), lo resefia como especie aparte, mientras Vulcano y Pereira (1967)
registran “O. rubrescens haematopus ", atribuyéndole aparentemente el nivel de subespecie.

68. Onthophagus halffteri Zunino

Zunino M. 1981: 77.

Descrito de: México.

Zunino & Halffter 1988a: 55 — Zunino & Halffter 1988b: 19 — Delgado 1999: 33 — Zunino 2003: 68 —
(O. halffteri ?) Krajcik 2006: 108.

Distribucion: México.

69. Onthophagus hecate (Panzer)

Scarabaeus hecate Panzer G. W. F. 1794: 5.

Descrito de: América del Norte.

Onthophagus furcicollis Dejean 1836: 157 (Harold, 1869).
Onthophagus lama Dejean 1836: 157 (Harold, 1869).
Onthophagus latebrosus Fabricius 1801: 34 (Harold, 1869).
Onthophagus obtectus Palisot de Beauvois 1805: 2 (Harold, 1869).
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Onthophagus sayi Castelnau 1840: 87 (Harold, 1869).

Onthophagus scabricollis Kirby 1837: 126.

Onthophagus hecate hecate (Panzer): Brown 1929.

LeConte 1859: 41 — Boucomont & Gillet 1927: 205-206 — Boucomont 1932: 309 — Howden &
Cartwright 1963: 115 — Goidanich & Malan 1964: 245 — Halffter & Matthews 1966: 41-128-
223-225-226-234 — Salamanna 1972: 317 — Fincher 1975: 319 — Edmonds & Halffter 1978: 316
— Howden & Scholtz 1986: 314 — Jameson 1989: 30 —Anduaga & Halffter 1991a: 155 — Andu-
aga 2000: 130 — Emlen & Nijhout 2000: 675 — Emlen 2000: 404 — Smith 2003: 30 — (Ontho-
phagus hecate ?) Krajcik 2006: 108.

Onthophagus hecate blatchelyi Brown 1929: 86.

Descrito de: Estados Unidos: Florida.

Smith 2003: 30 — Krajcik 2006: 108.

Distribucion: Estados Unidos.

70. Onthophagus hidalgus Zunino & Halffter

Zunino M. & Halffter G. 1988a: 97.

Descrito de: México: Nuevo Ledn: Cerro Potosi (Galeana).
Zunino 2003: 68 — Krajcik 2006: 109.

Distribucion: México.

71. Onthophagus hippopotamus Harold

Harold E. 1869: 507.

Descrito de: México: San Antonio de Arriba.

Boucomont & Gillet 1927: 206 — Boucomont 1932: 315 — Blackwelder 1944: 211 — Howden, Cartw-
right & Halffter 1956: 12 — Halffter & Matthews 1966: 46-47-48-86 — Zunino 1980: 11 — Pau-
lian 1988: 545 — Zunino & Halffter 1988a: 51 — Zunino & Halffter 1988h: 19 — Lobo & Halffter
1994: 1-3 — Delgado 1999: 33 — Martinez & Cruz 1999: 806 — Lobo & Halffter 2000: 122 — Zu-
nino 2003: 68 — Anduaga, Zunino & Halffter 2004: 32 — Mor6n 2004: 157 — Krajcik 2006: 1009.

Distribucion: México.

72. Onthophagus hirculus Mannerheim

Mannerheim C. G. 1829: 39.

Descrito de: Brasil: Minas Geraes.

Onthophagus aeneus Blanchard C. E. 1843: 183 (Boucomont, 1932).

Onthophagus brasiliensis Harold E. 1859: 224 (Boucomont, 1932).

Gemminger & Harold 1869 : 1030 — Lafone Quevedo 1911: 190 — Boucomont & Gillet 1927: 206 —
Boucomont 1932: 301 — Blackwelder 1944: 211 — Martinez 1959 : 109 — Halffter & Matthews
1966: 31-128-183-225 — Vulcano & Pereira 1967: 563 — Martinez 1987: 69 — Monteresino,
Martinez & Zunino 1996: 110 — Morelli & Gonzalez-Vainer 1997: 197 — Zunino & Halffter
1997: 161 — Gonzalez-Vainer & Morelli 199: 303-307-308 — Martinez, Gonzalez-Vainer &
Morelli 1999 : 127 — Escobar 2000b: 209 — Vaz de Mello 2000: 194 — Medina, Lopera-Toro,
Vitolo & Gill 2001: 139 — Vaz de Mello, Reis & Louzada 2001: 31 — Marchiori, Caldas & Al-
media 2003 — Marchiori 2003 : 378 — Martinez & Lumaret 2003 : 15 — Spector & Ayzamar
2003: 398 — Krajcik 2006: 109.

Distribucion: Cuba, Colombia, Brasil, Bolivia Paraguay, Uruguay, Argentina.

73. Onthophagus hircus Billberg

Billberg G. J. 1815: 274.

Descrito de: Brasil: Rio de Jaineiro.

Boucomont & Gillet 1927: 206 — Boucomont 1932: 326 — Blackwelder 1944: 211 — VVaz de Mello
2000: 194 - Krajcik 2006: 109.

Distribucion: Brasil.

Segun Boucomont (1932), O. hircus, descrito de Rio de Janeiro, podria corresponder a O. bidentatus
Drap. EI mismo autor sefiala que el material tipico no ha sido encontrado en el Museo de Upp-
sala. Blackwelder lo enlista solamente con referencia a la descripcion original; Vulcano & Pe-
reira no resefian O. hircus.

Sin disponer de mayor informacion, proponemos que se considere a O. hircus COMO nomen inqui-
rendum.

74. Onthophagus hoepfneri Harold

Harold E. 1869: 512 (O. Hopfneri; O. parvulus Dej. Cat. , 3 ed. p. 158: nomen nudum [nota nuestra)).
Descrito de: México: Veracruz.

Onthophagus arizonenesis Schaeffer 1909: 382 (Robinson, 1948 — Howden & Cartwright 1963).
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Onthophagus texanus.

Schaeffer 1914: 382 (Robinson, 1948).

Onthophagus landolti: (Robinson, 1948, nec Harold, 1880).

Boucomont & Gillet 1927: 206 — Boucomont 1932: 312-326 (Hopfneri) — Robinson 1948: 176 —
Howden & Cartwright 1963: 95 — Gill 1991: 215 — Deloya 1992: 22 — Halffter, Favila &
Halffter 1992 — Montes de Oca & Halffter 1995: 167 — Zunino & Halffter 1997: 162 — Deloya
& Morén 1998: 21 — Maes 1999: 654 — Lobo & Halffter 2000: 122 — Halffter & Arellano 2002;
148-151 — Kohlmann & Solis 2001: 209 — Navarrete-Heredia, Delgado & Fierros-L6pez 2001:
57 — Smith 2003: 30 — Zunino 2003: 72 — Pineda, Moreno, Escobar & Halffter 2005: 404 —
Krajcik 2006: 109 — (hopfneri) Kohlmann et al. 2007: 31.

Distribucion: Estados Unidos, México, El Salvador, Nicaragua, Costa Rica.

De acuerdo al Cddigo Internacional de Nomenclatura Zooldgica que no permite utilizar simbolos ti-
pogréficos, el nombre correcto debe ser O. hoepfneri, tomando en cuenta la absoluta correspon-
dencia, en aleman, entre las grafias “6” y ‘oe”.

[O. hoogstraali Saylor 1943] resefiado por Krajcik 2006: 109. Zunino & Halffter (1997) han estable-
cido la sinonimia O. hoogstraali = Liatongus (Sub Oniticellus) rhinocerulus Bates 1890.

75. Onthophagus howdenorum Zunino& Halffter

Zunino M. & Halffter G. 1988a: 142.

Descrito de: México: Oaxaca: Zona de Ayoquezco de Aldama (Carretera Oaxaca—Puerto Escondido)
Zunino 2003: 68 — Krajcik 2006: 109.

Distribucion: México.

76. Onthophagus igualensis Bates

Bates H. W. 1886: 77.

Descrito de: México: Guerrero: Iguala y Chilpacing.

Boucomont & Gillet 1927: 206 — Boucomont 1932: 314 — Blackwelder 1944: 211 — Kohlmann &
Sanchez 1984: 4 — Mor6n 1986: 96 — Deloya 1992: 4-5 — Garcia Real 1995: 52 — Zunino &
Halffter 1997: 162 — Anduaga 2000: 130 — Halffter & Arellano 2002: 151 — Navarrete — Here-
dia, Delgado & Fierros-Lopez 2001: 57 — Zunino 2003: 72 — Krajcik 2006: 110.

Distribucion: México.

77. Onthophagus incensus Say

Say T. 1835: 173.

Descrito de: México.

Onthophagus curvicornis Latreille var. incensus : Boucomont 1932: 308

Lacordaire 1856: 109 — Harold 1880: 30 — Blackwelder 1944: 211 — Howden & Cartwright 1963: 24
— Halffter & Matthews 1966: 128-183-232-233 — (O. curvicornis incensus ) Vulcano & Pereira
1967 — Howden & Young 1981: 98 — Deloya 1992: 22 — Deloya, Burgos, Blackaller & Lobo
1993: 41 — Martin Piera & Lobo 1993: 323 — Garcia Real 1995: 52 — Delgado 1997: 42 — Zuni-
no & Halffter 1997: 161 — Martinez, Montes de Oca & Cruz 1998: 1 — Maes 1999: 655 —
Martinez & Cruz 1999: 806 — Emlen & Nijhout 2000: 674 — Escobar 2000b: 209 — Lobo &
Halffter 2000: 118-122 — Kohlmann & Solis 2001: 210 — Martinez & Lumaret 2003; 16 — Smith
2003: 30 — Zunino 2003: 71— Arellano, Favila & Huerta 2004: 5 — Celi, Terneus, Torres & Or-
tega 2004: 45 — Pineda, Moreno, Escobar & Halffter 2005: 404 — Krajcik 2006: 110 — Escobar,
Halffter & Arellano 2007: 205 — Kohlmann et al. 2007: 31.

Distribucion: Estados Unidos, México, Guatemala, Honduras, El Salvador, Nicaragua, Costa Rica,
Panam4, Colombia, Venezuela, Ecuador.

78. Onthophagus inediapterus Kohlmann & Solis

Kohlmann B. & Solis A. 2001: 213.

Descrito de: Costa Rica: Punta Arenas: Estacion Pittier, Cerro Frantzius, Rio Claro, Cerro Gemelo

Krajcik 2006: 111 — Kohlmann et al. 2007: 31.

Distribucion: Costa Rica, (Panama).

Kohlmann y Solis (2001) indican como “ambito” de esta especie Costa Rica y Panama, aunque rese-
fian material exclusivamente costarricense. Kohlmann et a/ (2007) la indican como endémica de
Costa Rica.

79. Onthophagus inflaticollis Bates

Bates H. W. 1889: 390.

Descrito de: México: Guerrero: Omiltemi.

Boucomont & Gillet 1927: 206 — Boucomont 1932: 315 — Blackwelder 1944: 211 — Zunino 1980: 9 —



Catalogo preliminar de los Onthophagini de América

Zunino & Halffter 1988a: 167 — Delgado & Howden 2000: 35 — Kohlmann & Solis 2001: 214 -
Zunino 2003: 68 — Krajcik 2006: 111.
Distribucion: México.

80. Onthophagus iodiellus Bates

Bates H. W. 1886: 73.

Descrito de: México : Parada Cerro de Plumas.

Boucomont & Gillet 1927: 206 — Boucomont 1932: 312 — Blackwelder 1944: 211 — Zunino &
Halffter 1997: 162 — Zunino 2003: 72 — Krajcik 2006: 111.

Distribucion: México.

81. Onthophagus janthinus Harold

Harold E. 1875: 68.

Descrito de: Brasil: Rio de Janeiro.

Boucomont & Gillet 1927: 206 — Boucomont 1932: 306 — Blackwelder 1944: 211 — Zunino &
Halffter 1997: 161 — Vaz de Mello 2000: 194 — Krajcik 2006: 111.

Distribucion: Brasil.

82. Onthophagus knausi Brown

Brown W. J. 1927: 130.

Descrito de: Estados Unidos: Kansas: Morris Co.

Onthophagus anthracinus Dawson R. W. 1924: 73 [nec Harold: ver discusion nuestra en O. anthraci-
nus).

Boucomont 1932: 312 — Howden & Cartwright 1963: 76 — Zunino & Halffter 1997: 162 — Smith
2003: 30 — Krajcik 2006: 112.

Distribucion: Estados Unidos.

83. Onthophagus knulli Howden & Cartwright

Howden H. F. & Cartwright 1963: 69.

Descrito de: Estados Unidos: Arizona: [West of Portal (On the grounds of the Southwestern Research
Station of the American Museum)] Southwestern Research Station Portal, Base of Pinal Mts.,
Canelo, Chiricahua Mts., Globe, Huachuca Mts., Nogales, Mt. Washington, Oracle, Madera
Canyon Sta. Rita Mts., Palmerlee Miller Canyon, Patagonia, Payson, Pepper Sauce Canyon Sta.
Catalina Mts., Pinal Mts., Prescott, Ramsay Canyon Sierra Ancha Mts., Sycamore Canyon,
Yanks Spring, Pajaritos Mts.; New Mexico: Rodeo.

Delgado 1997: 42 — Zunino & Halffter 1997: 162 — Navarrete-Heredia, Delgado & Fierros-Lépez
2001: 57 — Smith 2003: 30 — Krajcik 2006: 112.

Distribucion: Estados Unidos, México.

84. Onthophagus landolti Harold 1880

Onthophagus landolti landolti Harold (Howden & Cartwright 1963).

Harold E. 1880: 34.

Descrito de: Colombia: Ocafia y Venezuela: la Guayra.

Onthophagus hoepfneri: (Robinson, 1948 nec Harold 1869).

Boucomont & Gillet 1927: 206 — Boucomont 1932: 314 — Blackwelder 1944: 211 — Edmonds &
Halffter 1978: 316 — Howden & Gill 1981: 112 — Gill 1991: 223 — Deloya 1992: 22 — Halffter,
Favila & Halffter 1992 — Escobar 1997 — Zunino & Halffter 1997: 162 — Maes 1999: 655 — Es-
cobar 2000b: 209 — Halffter & Arellano 2002 — Kohlmann & Solis 2001: 214 —Medina, Lopera-
Toro, Vitolo & Gill 2001: 139 — Navarrete-Heredia, Delgado & Fierros-Ldpez 2001: 57 — Es-
trada & Coates-Estrada 2002: 1911 — Bustos & Lopera: 2003: 61 — Hernandez, Maes, Harvey,
Vilchez, Medina & Sanchez 2003: 96 — Zunino 2003; 71-72 — Smith 2003: 30 — Krajcik 2006:
112 — Kohlmann et al. 2007: 31.

Onthophagus landolti texanus Schaeffer, 1914. (Howden & Cartwright 1963: 91).

Descrito de: Estados Unidos: Texas: Brownsville.

Halffter & Matthews 1966: 38-128-129 — Montes de Oca & Halffter 1995: 167 — Zunino & Halffter
1997: 162 — Smith 2003: 30 — Krajcik 2006: 112.

Distribucion: Estados Unidos, Guatemala, Belize, El Salvador, Nicaragua, Costa Rica, Panama, Colom-
bia, Venezuela.

85. Onthophagus lebasi Boucomont

Boucomont A. 1932: 309.

Descrito de: Colombia: Cartagena.

Blackwelder 1944: 211 — Vulcano & Pereira 1967: 563 — Howden & Young 1981: 109 — Hanski &
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Cambefort 1991 — Escobar 1997 — Zunino & Halffter 1997: 162 — Escobar 2000b: 209 — Medi-
na, Lopera-Toro, Vitolo & Gill 2001: 139 — Maes 1999: 655 — Bustos & Lopera 2003: 61 —
Krajcik 2006: 114.

Distribucion: Nicaragua, Panama, Colombia, Venezuela.

86. Onthophagus lecontei Harold

Harold E. 1871: 115.

Descrito de: Norte de México.

Boucomont & Gillet 1927: 206 — Boucomont 1932: 312 — Blackwelder 1944: 211 — Howden &
Cartwright 1963: 8 — Deloya, Burgos, Blackaller & Lobo 1993: 42 — Delgado 1997: 43 — Zuni-
no & Halffter 1997: 162 — Martinez, Gonzalez & Morelli 1999: 127 — Anduaga 2000: 130 -
Lobo & Halffter 2000: 122 — Morén, Aragon, Tapia-Rojas & Rojas-Garcia 2000: 91 — Zunino
2003: 72 — Howden & Génier 2004: 64 — Krajcik 2006: 114.

Distribucion: Estados Unidos, México.

87. Onthophagus limonensis Kohlmann & Solis

Kohlmann B. & Solis A. 2001: 217.

Descrito de: Costa Rica: Limon, Ruta Puerto Lindo, 3 km norte del puente del Rio Suerte, Sector Ce-
drales de la Rita.

Krajcik 2006: 115 — Delgado, Peraza & Deloya 2006: 9 — Kohlmann et al. 2007: 31.

Distribucion: Costa Rica.

88. Onthophagus lojanus Balthasar

Balthasar V. 1939: 44.

Descrito de: Ecuador: Loja in den Ostkordilleren, Sabanilla.

Martinez 1947: 112 — Delgado 1995: 60 — Delgado & Pensado 1998: 75 — Celi, Terneus, Torres &
Ortega 2004: 45 — Krajcik 2006: 115.

Distribucion: Ecuador.

89. Onthophagus longimanus Bates

Bates H. W. 1886: 76.

Descrito de: México : Cordoba.

Boucomont & Gillet 1927: 206 — Boucomont 1932: 313 — Blackwelder 1944: 211 — Deloya 1992: 22
— Zunino & Halffter 1997: 162 — Zunino 2003: 72 — Krajcik 2006: 115.

Distribucion: México, Guatemala.

90. Onthophagus luismargaritorum Delgado

Delgado L. 1995: 57-61.

Descrito de: México: Veracruz: Cérdoba, Guadalupe del Barreal.

Delgado & Pensado 1998: 75 — Krajcik 2006: 116 — Delgado, Peraza & Deloya 2006: 9.
Distribucion: México.

91. Onthophagus marginatus Laporte

Laporte de Castelnau F. L. 1840: 87.

Descrito de: Cuba.

Boucomont & Gillet 1927: 206 — Boucomont 1932: 327 — Blackwelder 1944: 211 — Matthews 1966:
9 — Zunino 1990: 719 - Krajcik 2006: 117.

Distribucion: Cuba.

92. Onthophagus marginicollis Harold

Harold E. 1880: 31.

Descrito de: Colombia: Ambalema.

Boucomont & Gillet 1927: 206 — Boucomont 1932: 303 — Blackwelder 1944: 211 — Pereira &
Halffter 1961: 65 — Halffter & Matthews 1966: 73 — Vulcano & Pereira 1967: 563 — Howden &
Young 1981: 107 — Blanco Casanova 1988: 47 — Gill 1991: 223 — Delgado 1997: 43 — Escobar
1997 — Zunino & Halffter 1997: 161 — Maes 1999: 655 — Emlen & Nijhout 2000: 676 — Escobar
2000b: 209 — Vaz de Mello 2000: 194 — Barbero 2001: 20 — Kohlmann & Solis 2001: 219 -
Medina, Lopera-Toro, Vitolo & Gill 2001: 139 - Bustos & Lopera 2003: 61 — Hernandez,
Maes, Harvey, Vilchez, Medina & Sanchez 2003: 96 — Zunino 2003: 71 — Krajcik 2006: 117 —
Kohlmann et al. 2007: 31.

Distribucion: México, Guatemala, Cuba, El Salvador, Nicaragua, Costa Rica, Panama, Colombia,
Venezuela, Guayana, Perd, Brasil, Bolivia.
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93. Onthophagus mariozuninoi Delgado, Navarrete & Blackaller

Delgado L., Navarrete J. L. & Blackaller J. 1993: 122.

Descrito de: México: Morelos: Tlayacapan, San José de los Laureles.

Delgado 1997: 43 — Navarrete & Galindo 1997: 3 — Zunino & Halffter 1997: 162 — Anduaga 2000:
130 — Navarrete—Heredia, Delgado & Fierros—Lopez 2001: 57 — Zunino 2003: 72 — Krajcik
2006: 117.

Distribucion: México.

94. Onthophagus maya Zunino

Zunino M. 1981: 78.

Descrito de: México: Chiapas: Laguna Bélgica, Ocozoautla.

Morén 1985: 98 — Mordn, Villalobo & Deloya 1985 — Mor6n 1987: 290 — Moré6n 1993: 11- Delgado
& Deloya 1990: 211 - Delgado 1995: 60 — Zunino & Halffter 1997: 165 — Delgado & Pensado
1998: 75 — Zunino 2003: 74 — Krajcik 2006: 117 — Delgado, Peraza & Deloya 2006: 9.

Distribucion: México, Belize.

95. Onthophagus mcclevei Howden & Génier
Howden H. F. & Génier F. 2004: 54.

Descrito de: México: Sonora: 7,2 mi NW Yecora.
Krajcik 2006: 117.

Distribucion: México.

96. Onthophagus medorensis Brown

Brown W. J. 1929: 204,

Descrito de: Estados Unidos: Oklahoma: Payne County.

Onthophagus guatemalensis Schaeffer 1914: 295 nec Bates (Boucomont, 1932).

Boucomont 1932: 309 — Leng & Mutchler 1933: 38 — Howden 1955: 65 — Howden & Cartwright 1963:
112 — Halffter & Matthews 1966: 38-66-128-167 — Howden & Scholtz 1986: 314 — Paulian 1988:
563 — Garcia Real 1995: 52 — Smith 2003: 30 — Mordn 2004: 152 — Krajcik 2006: 117.

Distribucion: Estados Unidos.

Garcia Real 1995: 52 registra O. medorensis para México: Jalisco: Sierra de Manantlan. Es posible
que en realidad se trate de alguna especie del conjunto O. velutinus y especies afines.

97. Onthophagus mesoamericanus Zunino & Halffter

Zunino M. & Halffter G. 1988a: 123.

Descrito de: Costa Rica: Provincia de San José: Cedros.

Distribucion: Costa Rica.

Segun Kohlmann & Solis 2001, aceptado por Krajcik 2006 (99) O. mesoamericanus seria sinbnimo
de O. cyanellus Bates.

98. Onthophagus mexicanus Bates

Bates H. W. 1886: 72.

Descrito de: México: Alvarez Mountains.

Boucomont & Gillet 1927: 207 — Boucomont 1932: 310 — Blackwelder 1944: 211 — Halffter & Matt-
hews 1966: 39-54-62 — Kohlmann & Séanchez 1984: 4 — Deloya, Burgos, Blackaller & Lobo
1993: 41— Zunino & Halffter 1997: 159 — Vaz de Mello, Louzada & Schoereder 1998: 213 —
Moron, Aragon, Tapia-Rojas & Rojas-Garcia 2000: 91 — Navarrete-Heredia, Delgado & Fie-
rros-Lépez 2001: 57— Estrada & Coates-Estrada 2002: 1911 — Zunino 2003: 70 — Krajcik 2006:
118.

Distribucion: Mexico.

99. Onthophagus micropterus Zunino & Halffter

Zunino M. & Halffter G. 1981: 95.

Descrito de: Costa Rica: San José: 21 km NE San Isidro del General.

Delgado & Deloya 1990: 211 — Zunino & Halffter 1997: 165 — Delgado & Howden 2000: 35 —
Kohlmann & Solis 2001: 221 — Krajcik 2006: 118 — Kohlmann et al. 2007: 31.

Distribucion: Costa Rica.

100. Onthophagus mirabilis Bates

Bates H. W. 1886: 74.

Descrito de: Ecuador: Rio Morona.

Onthophagus orphnoides Bates 1886: 75 (Howden & Young 1981).
Descrito de: Panama, Volcan de Chiriqui 2500 a 4000 feet (Champion).
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Boucomont & Gillet 1927: 206 — Boucomont 1932: 310 — Blackwelder 1944: 211 — Howden &
Young 1981: 116 — Delgado & Deloya 1990: 211 — Howden & Gill 1993: 1098 — Zunino &
Halffter 1997: 165 — Delgado 1995: 57 — Génier & Howden 1999: 134 — Escobar 2000b: 209 —
Medina, Lopera-Toro, Vitolo & Gill 2001: 140 — Génier & Medina 2004: 610-612 — Krajcik
2006: 118.

Distribucion: Panama, Colombia, Ecuador.

En 1981 Howden & Young establecieron la sinonimia O. mirabilis Bates = O. orphnoides Bates. En
1999 Génier & Howden revalidaron Onthophagus orphnoides, que segun tales autores seria vi-
cariante de O. mirabilis al sur del Istmo de Panama.

101. Onthophagus moroni Zunino & Halffter

Zunino M. & Halffter G. 1988b: 19.

Descrito de: México: Puebla: Cuetzalan, interior de la cueva de Tasalolpan.
Delgado 1999: 33 — Zunino 2003: 68 — Krajcik 2006: 119.

Distribucion: México.

102. Onthophagus nabeleki Balthasar

Balthasar V. 1939: 43.

Descrito de: Ecuador, “aus verschiedesten”.

Martinez, 1947: 112 — Zunino & Halffter 1997: 161 — Escobar 2000b: 209 — Medina, Lopera-Toro,
Vitolo & Gill 2001: 140 - Krajcik 2006; 119.

Distribucion: Colombia, Ecuador.

103. Onthophagus nasicornis Harold

Harold E. 1869: 511.

Descrito de: México: Tuxtla, Cordoba.

Boucomont & Gillet 1927: 206 — Boucomont 1932: 301 — Blackwelder 1944: 211 — Moro6n 1979: 439
— Moro6n 1985: 98 — Mor6n, Villalobo & Deloya 1985 — Mor6n 1986: 96 — Delgado & Deloya
1990: 211 — Deloya 1992: 22 — Delgado 1995: 57 — Zunino & Halffter 1997: 165 — Estrada &
Coates-Estrada 2002: 1911 — Carrillo-Ruiz & Moron 2003: 105 — Zunino 2003: 73-74 — Moron
2004: 156 — Pineda, Moreno, Escobar & Halffter 2005: 404 — Krajcik 2006: 117.

Distribucion: México.

104. Onthophagus nasutus Guérin—Meneville

Guérin—-Méneville F. E. 1855: 589.

Descrito de: Amazonas.

Harold 1880: 35 — Boucomont & Gillet 1927: 206-207 — Boucomont 1932: 300 — Blackwelder 1944;
211 — Vulcano & Pereira 1967: 565 —Delgado & Deloya 1990: 211 — Delgado 1995: 57 — Zuni-
no & Halffter 1997: 165 — Escobar 2000b: 209 — Vaz de Mello 2000: 194 —Medina, Lopera-
Toro, Vitolo & Gill 2001: 140 — Krajcik 2006: 120.

Distribucion: Colombia, Brasil.

105. Onthophagus navarretorum Delgado & Capistan

Delgado L. & Capistan F. 1996: 157-158.

Descrito de: México: Morelos: Tlacayapan, San José de los Laureles.
Anduaga 2000: 130 — Zunino 2003: 68 — Krajcik 2006: 117.
Distribucion: México.

106. Onthophagus nemorivagus Kohlmann & Solis

Kohlmann B. & Solis A. 2001: 223.

Descrito de: Costa Rica : Guanacaste: Parque Nacional Guanacaste, 9 km sur de Santa Cecilia, Esta-
cion Pitilla.

Krajcik 2006: 117 — Delgado, Peraza & Deloya 2006: 9 — Kohlmann et al. 2007: 31.

Distribucion: Costa Rica.

107. Onthophagus neomirabilis Howden

Howden H. F. 1973: 334.

Descrito de: México: Oaxaca: 15 millas al sur del Valle Nacional.

Zunino, 1981: 75 — Delgado & Deloya 1990: 211 — Howden & Gill 1993: 1099 — Delgado 1997: 44 — Zu-
nino & Halffter 1997: 165 — Génier & Howden 1999: 138 — Zunino 2003: 74 — Krajcik 2006: 120.

Distribucion: México, Guatemala.

Ver O. breviconus.
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108. Onthophagus nitidior Bates

Bates H. W. 1886: 67.

Descrito de: México: Jugila, Yautepec.

Boucomont & Gillet 1927: 207 — Boucomont 1932: 307 — Blackwelder 1944: 211- Kohlmann &
Sénchez 1984: 4 — Deloya, Burgos, Blackaller & Lobo 1993: 42 — Delgado 1997: 44 — Zunino
& Halffter 1997: 161 — Navarrete—Heredia, Delgado & Fierros-Ldpez 2001: 57 — Zunino 2003:
71- Krajcik 2006: 120.

Distribucion: México.

109. Onthophagus notiodes Solis & Kohlmann

Solis A. & B. Kohlmann 2003: 2.

Descrito de: Costa Rica : Cartago: Turrialba, Grano de Oro, Chirrip6; Heredia: P. N. Braulio Carrillo
Krajcik 2006; 121 — Delgado, Peraza & Deloya 2006: 9 — Kohlmann ez al. 2007: 31.

Distribucion: Costa Rica.

110. Onthophagus nubilus Kohlmann & Solis

Kohlmann B. & Solis A. 2001: 224.

Descrito de: Costa Rica San José: Estacion Las Nubes de Santa Elena.
Krajcik 2006: 121.

Distribucion: Costa Rica.

111. Onthophagus nudifrons Balthasar

Balthasar V. 1939: 46.

Descrito de: Sur de México.

Martinez, 1947: 112 — Krajcik 2006: 121.

Distribucion: México.

Esta especie, cuya descripcion y datos de captura aparecen muy vagos, no ha vuelto a ser capturada.
Faltando mas informacidn, se considera a O. nudifrons como nomen inquirendum.

112. Onthophagus nyctopus Bates

Bates H. W. 1886: 68.

Descrito de: Panama: Bugaba, Volcan de Chiriqui.

Boucomont & Gillet 1927: 207 — Boucomont 1932: 305 — Blackwelder 1944: 211 — Howden &
Young 1981 : 103 — Gill 1991: 215 — Zunino & Halffter 1997: 161 — Escobar 2000b: 209 —
Kohlmann & Solis 2001: 225 — Medina, Lopera-Toro, Vitolo & Gill 2001: 140 — Zunino 2003:
71 — Krajcik 2006: 121 — Kohlmann et al. 2007: 32.

Distribucion: México, Costa Rica, Panam4, Colombia.

113. Onthophagus oklahomensis Brown

Brown W. J. 1927: 128.

Descrito de: Estados Unidos: Oklahoma: Payne Co.

Boucomont 1932: 319 — Howden & Cartwright 1963: 82 — Halffter & Matthews 1966: 38-66-128 —
Woodruff 1973: 69 — Fincher 1975: 319 — Edmonds & Halffter 1978: 16 — Howden & Scholtz
1986: 314 — Anduaga 2000: 130 — Smith 2003: 30 — (O. oklahomesis) Krajcik 2006: 122.

Distribucion: Estados Unidos.

114. Onthophagus onorei Zunino & Halffter
Zunino M. & Halffter G. 1997: 168.

Descrito de: Ecuador: Napo: La Joya de los Sachis.
Krajcik 2006: 122.

Distribucion: Ecuador.

115. Onthophagus onthochromus Arrow 1913

Arrow G. J. 1913: 460.

Descrito de: Brasil: Matto Grosso, Madura, Mancore railroad.

Boucomont 1932: 318 — Blackwelder 1944: 211 — Vulcano & Pereira 1967: 562 — Spector &
Ayzamar 2003: 398 — Krajcik 2006: 122.

Distribucion: Brasil, Bolivia.

116. Onthophagus ophion Erichson

Erichson W. F. 1847: 105.

Descrito de: Perd.

Boucomont & Gillet 1927: 207 — Boucomont 1932: 305 — Blackwelder 1944: 211 — Halffter & Mat-
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thews 1966: 37 — Vulcano & Pereira 1967: 564 — Zunino & Halffter 1997: 161 — Krajcik 2006:
122.
Distribucion: Colombia, Ecuador, Per, Bolivia.

117. Onthophagus orpheus orpheus (Panzer) (Howden & Cartwright, 1963)

Scarabaeus orpheus Panzer G. W. F. 1794: tab. 5.

Descrito de: América boreal.

Sturm 1843: 107 — Haldeman & LeConte 1853: 54 — Lacordaire 1856: 108 — LeConte 1859: 41 —
Gemminger & Harold 1869: 1034 — Schaeffer 1914: 295 — Leng 1920: 249- Boucomont & Gil-
let 1927: 207 — Boucomont 1932: 311 — Howden, Cartwright & Halffter 1956: 11 — Howden &
Cartwright 1963: 47 — Halffter & Matthews 1966: 46- 47-48 — Woodruff 1973: 70 — Paulian
1988: 545 —Delgado 1999: 33 — Sikes 2003: 12 — Smith 2003: 30 — Krajcik 2006: 122.

Onthophagus orpheus canadensis (Fabricius) 1801: 34 (Howden & Cartwright, 1963).

Copris canadensis Fabricius, 1801.

Onthophagus canadensis (Fabricius) Sturm 1826.

Descrito de: Canada.

Halffter & Matthews 1966: 48 — Paulian 1988: 546 — Mordn 2004: 157 — Smith 2003: 30 — no rese-
fiado por Krajcik 2006, quien por otra parte enlista (p. 97) O. concinnus cOmMo especie propia

Onthophagus concinnus (Laporte) Boucomont & Gillet 1927 fide Howden & Cartwright 1963.

Onthophagus orpheus pseudorpheus Howden & Cartwright 1963: 53.

Descrito de: Canada: Manitoba: Onah, 30 mmi. East of Souris.

Halffter & Matthews 1966: 48 — Vulinec & Davis 1984 — Smith 2003: 30 — Krajcik 2006: 122

Distribucion: Canada, Estados Unidos.

118. Onthophagus orphnoides Bates

Bates H. W. 1886.

Descrito de: Panama: Volcan de Chiriqui.

Boucomont 1932: 297 — Blackwelder 1944: 212 — Génier & Howden 1999 — Kohlmann & Solis
2001: 227 — Krajcik 2006: 122 — Kohlmann et al. 2007: 32.

Distribucion: Costa Rica, Panama.

Ver O. mirabilis.

119. Onthophagus osculatii Guérin—Meneville

Guérin—Méneville F. E. 1855: 589.

Descrito de: Amazonas.

Harold 1880: 30— Boucomont & Gillet 1927: 207 — Boucomont 1932: 305 — Blackwelder 1944: 212 —
Vulcano & Pereira 1967: 564 — Martinez 1986: 69 — Zunino & Halffter 1997: 161 — Escobar
2000b: 209 - Vaz de Mello 2000: 194 — Medina, Lopera-Toro, Vitolo & Gill 2001: 140 — Kraj-
cik 2006: 122.

Distribucion: Colombia, Ecuador, Pert, Brasil.

120. Onthophagus padrinoi Delgado

Delgado L. 1999: 34.

Descrito de: México: Jalisco: San Sebastian del Oeste, Cerro de la Bufa.
Navarrete-Heredia, Delgado & Fierros-Lopez 2001: 57 — Krajcik 2006: 123.
Distribucion: México.

121. Onthophagus pedester Howden & Génier
Howden H. F. & Génier F. 2004: 58.

Descrito de: México: Oaxaca: 20 mi. S. Juchatengo.
Krajcik 2006: 123.

Distribucion: México.

122. Onthophagus pennsylvanicus Harold

Harold E. 1871: 115.

Descrito de: Estados Unidos: Pennsylvania, Kentucky.

Onthophagus ovatus Melsheimer 1806: 4 (nec Linnaeus).

Onthophagus moeris Sturm 1826: 178.

Onthophagus falcipes Harold 1871: 115.

Horn 1875: 141 — Austin 1880: 25 — Henshaw 1885: 87 — Blatchley 1910: 920 — Schaeffer 1914: 297
— Leng 1920: 249 — Boucomont & Gillet 1927: 207 — Boucomont 1932: 318 — Howden &
Cartwright 1963: 84 — Halffter & Matthews 1966: 38-40-66-128-225-226-234 — Woodruff
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1973: 71 — Fincher 1975: 319 — Edmonds & Halffter 1978: 316 — Howden & Scholtz 1986: 314
— Jamenson 1989: 30 — Anduaga 2000: 130 — Smith 2003: 30 — Krajcik 2006: 124.
Distribucion: Estados Unidos.

123. Onthophagus petenensis Howden & Gill

Howden H. F. & Gill B. D. 1993: 1096.

Descrito de: México: Chiapas: Bonampak Rd. , 100 km SE Palenque; Belize: Caves Branch.
Zunino & Halffter 1997: 165 — Krajcik 2006: 124.

Distribucion: México, Belize.

124. Onthophagus polyphemi polyphemi Hubbard (Howden & Cartwright 1963)

O. polyphemi: Hubbard H. G. 1894: 70.

Descrito de: Estados Unidos: Florida: Crescent City.

Henshaw 1895: 22 — Schaeffer 1914: 293 — Leng 1920: 248 — Boucomont & Gillet 1927: 207 -
Cartwright 1939: 285 — Howden, Cartwright & Halffter 1956: 35 — Howden & Cartwright 1963:
8 — Halffter & Matthews 1966: 46-47-49 — Woodruff 1973: 72 — Paulian 1988: 545-546 —
Smith 2003: 30 — Mordn 2004: 157 — Krajcik 2006: 126.

Onthophagus polyphemi sparsisetosus Howden & Cartwright 1963.

Descrito de: Estados Unidos: Alabama: 6 mi. southwest of Stapleton; Florida: near Clarksville; Mis-
sissippi: 6,5 mi. south of Lucedale.

Smith 2003: 30 — Krajcik 2006: 126.

Distribucion: Estados Unidos.

125. Onthophagus praecellens Bates

Bates H. W. 1886: 70.

Descrito de: Costa Rica; Panama: Bugaba.

Boucomont & Gillet 1927: 207 — Boucomont 1932: 299 — Blackwelder 1944: 212 — Howden &
Young 1981: 118 — Delgado & Deloya 1990: 211 — Gill 1991: 217 — Hanski & Cambefort 1991
— Zunino & Halffter 1997: 165 — Delgado 1995: 60 — Delgado & Pensado 1998: 75 — Emlen
2000: 404 — Escobar 2000b: 209 — Barbero 2001: 20 — Kohlmann & Solis 2001: 229 — Medina,
Lopera-Toro, Vitolo & Gill 2001: 140 — Zunino 2003: 74 — Solis & Kohlmann 2003: 4 — Kraj-
cik 2006: 126 — Delgado, Peraza & Deloya 2006: 9 — Kohlmann et al. 2007: 32.

Distribucion: Guatemala, Nicaragua, Costa Rica, Panama, Colombia, Trinidad.

126. Onthophagus propraecellens Howden & Gill

Howden H. F. & Gill B. D. 1987: 219.

Descrito de: Costa Rica: Puntarenas: Monteverde.

— Delgado & Deloya 1990: 211 — Delgado 1995: 60 — Zunino & Halffter 1997: 165 — Kohlmann &
Solis 2001: 231 — Delgado & Pensado 1998: 75 — Krajcik 2006: 126 — Delgado, Peraza & De-
loya 2006: 9 — Kohlmann et al. 2007.

Distribucion: Costa Rica, Panama.

127. Onthophagus pseudofuscus Zunino & Halffter

Zunino M. & Halffter G. 1988a: 85.

Descrito de: México,: Sinaloa: Puerto Loberas.

Navarrete & Galindo 1997: 3 — Anduaga 2000: 130 — Navarrete-Heredia, Delgado & Fierros-Ldpez
2001: 57 — Zunino 2003: 68 — Krajcik 2006: 127.

Distribucion: México.

128. Onthophagus pseudoundulans pseudoundulans Zunino & Halffter

Zunino M. & Halffter G. 1988a: 148.

Descrito de: México: Guerrero: Omiltemi.

Zunino 2003: 68 — Krajcik 2006: 127.

Onthophagus pseudoundulans howdeni Zunino & Halffter.

Zunino M. & Halffter G. 1988a: 151.

Descrito de: México: Oaxaca: Zona Ayoquezco de Aldama (carretera Oaxaca Puerto — Escondido) —
Krajcik 2006: 127.

Distribucion: México.

129. Onthophagus ptox Erichson

Erichson W. F. 1847: 10.

Descrito de: Perd.

Harold 1880: 32 — Boucomont & Gillet 1927 — Boucomont 1932: 302 — Blackwelder 1944: 212 —
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Vulcano & Pereira 1967: 563 — Zunino & Halffter 1997: 161 — VVaz de Mello 2000: 194 — Kraj-
cik 2006: 127.
Distribucion: Colombia, Per, Brasil, Bolivia.

130. Onthophagus quetzalis Howden & Gill

Howden H. F. & Gill B. D. 1993: 1101.

Descrito de: Costa Rica: Guanacaste: Estacion Cacao; Alajuela: Zarcero. Panama: Chiriqui: Finca
Hartmann.

Zunino & Halffter 1997: 165 — Kohlmann & Solis 2001: 233 — Solis & Kohlmann 2003: 9 — Krajcik
2006: 128 — Kohlmann et al. 2007: 32.

Distribucion: Costa Rica, Panama.

Ver Onthophagus xiphias Solis & Kohlmann.

131. Onthophagus ranunculus Arrow

Arrow G. J. 1913: 461.

Descrito de: Brasil: Baturite Mts. (Prov. Ceara), Natal (Prov. R. Grande del Norte), Para.

Boucomont & Gillet 1927: 207 — Boucomont 1932: 302 — Blackwelder 1944: 212 — Zunino & Halff-
ter 1997: 161 — Vaz de Mello 2000: 194 — Vaz de Mello, Reis & Louzada 2001: 3 — Machiori
2003: 378 — Marchiori, Caldas & Almedia 2003 — Krajcik 2006: 128.

Distribucion: Brasil, Paraguay.

132. Onthophagus reyesi Zunino & Halffter

Zunino M. & Halffter G. 1988a: 146.

Descrito de: México: Michoacan: alrededores de Quiroga.
Delgado 1997: 44 — Zunino 2003: 68 — Krajcik 2006: 129.
Distribucion: México.

133. Onthophagus rhinolophus Harold

Harold E. 1869: 510.

Descrito de: México: San Andres Tuxtla.

Boucomont & Gillet 1927: 207 — Boucomont 1932: 298 — Blackwelder 1944: 212 — Pereira & Halff-
ter 1961: 64 — Halffter & Matthews 1966: 73 — Mordén 1979: 439 — Mor6n 1985: 97 — Mordn,
Villalobo & Deloya 1985 — Morén 1987: 230 — Delgado & Deloya 1990: 211 — Deloya 1992:
22 — Halffter, Favila & Halffter 1992 — Morén & Blackaller 1997: 236-242 — Zunino & Halffter
1997: 165 — Delgado 1995: 60 — Delgado & Pensado 1998: 75 — Deloya & Mor6n 1998: 17-19
— Martinez & Cruz 1999: 806 — Estrada & Coates-Estrada 2002: 1911 — Carrillo-Ruiz & Morén
2003: 105 — Zunino 2003: 74 — Mordn 2004: 155 — Pineda, Moreno, Escobar & Halffter 2005:
404 — Krajcik 2006: 128 — Delgado, Peraza & Deloya 2006: 9.

Distribucion: México, Guatemala, Panama, Venezuela.

134. Onthophagus rhinophyllus Harold

Harold E. 1868: 84.

Descrito de: Venezuela.

Harold 1880: 31 — Boucomont & Gillet 1927: 207 — Boucomont 1932: 299 — Blackwelder 1944: 212
— Delgado & Deloya 1990: 211 — Halffter, Favila & Halffter 1992 — Delgado 1995: 60 — Delga-
do & Pensado 1998: 75 — Medina, Lopera-Toro, Vitolo & Gill 2001: 140 — Krajcik 2006: 129 —
Delgado, Peraza & Deloya 2006: 9.

Distribucion: México, Guatemala, Colombia, Venezuela.

135. Onthophagus rostratus Harold

Harold E. 1869: 511.

Descrito de: México.

Boucomont & Gillet 1927: 208 — Boucomont 1932: 300 — Blackwelder 1944: 212 — Kohlmann &
Sanchez 1984: 4 — Deloya 1988: 62 — Delgado & Deloya 1990: 211 — Zunino & Halffter 1997:
165 — Garcia Real 1995: 52 — Delgado 1995: 57 — Vaz de Mello, Louzada & Schoereder 1998:
213 — Delgado 1999: 37 — Navarrete-Heredia, Delgado & Fierros-Lopez 2001: 58 — Zunino
2003: 74.

Distribucion: México.

136. Onthophagus rubrescens Blanchard

Blanchard C. E. 1843: 183.

Descrito de: Bolivia: Provincia de Yungas: Yanacuche, Chupe y Chulumi.

Guérin—Méneville 1855: 589 — Boucomont & Gillet 1927: 208 — Boucomont 1932: 304 — Blackwel-
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der 1944: 212 — Vulcano & Pereira 1967: 564 — Zunino & Halffter 1997: 161 — Escobar 2000b:
209 — Vaz de Mello 2000: 194 — Medina, Lopera-Toro, Vitolo & Gill 2001: 140 — Bustos &
Lopera 2003: 61 — Spector & Ayzama 2003: 398 — Krajcik 2006: 129.

Distribucion: Colombia, Guayana, Perd, Bolivia, Brasil.

137. Onthophagus rufescens

Bates H. W. 1886: 78.

Descrito de: México: Guanajato, Guadalajara, Tupataro, Matamoros lzucar.

Boucomont & Gillet 1927: 208 — Boucomont 1932: 313 — Blackwelder 1944: 212 — Howden, Cart-
wright & Halffter 1956: 12 — Halffter & Matthews 1966: 53-54-55-149-183-204-219 — Ed-
monds & Halffter 1978: 316 — Zunino 1980: 11 — Deloya 1988: 82 — Paulian 1988: 524-546 —
Deloya, Burgos, Blackaller & Lobo 1993: 42 — Zunino & Halffter 1997: 162 — Vaz de Mello,
Louzada & Schoereder 1998: 213 — Moron, Aragén, Tapia-Rojas & Rojas-Garcia 2000: 91 -
Navarrete-Heredia, Delgado & Fierros-Lopez 2001: 58 — Zunino 2003: 72 — Mor6n 2004: 156 —
Krajcik 2006: 130.

Onthophagus jalapensis Balthasar.

Balthasar V. 1939: 46.

Descrito de: México: Jalapa, Durango, Tepe.

[No resefiado por Blackwelder, 1944] — Martinez, 1947: 112 — Krajcik 2006: 111.

Segun Gill (comunicacion personal), Onthophagus jalapensis Balthasar 1939 = Onthophagus rufes-
cens Bates 1886. Syn. nov. Agradecemos a Bruce Gill el dato y la autorizacion para publicarlo.

Distribucion: México.

138. Onthophagus salvadorensis Zunino & Halffter

Zunino M. & Halffter G. 1988a: 120.

Descrito de: El Salvador: NE de Matapan, Cerro Monte Cristo.
Indicado de México por Krajcik 2006: 130.

Distribucion: El Salvador.

139. Onthophagus schaefferi Howden & Cartwright

Howden H. F. & Cartwright O. L. 1963: 88.

Descrito de: Estados Unidos: Texas: Brownsville.

Onthophagus landolti, Schaeffer 1905: 158 nec Harold (Howden & Cartwright 1963).

Schaeffer 1909: 382 — Schaeffer 1914: 299 — Leng 1920: 249 — Boucomont & Gillet 1927: 206 —
Boucomont 1932: 314 — Robinson 1948: 176 — Halffter & Matthews 1966: 20 — Howden &
Scholtz 1986: 314 — Deloya 1992: 23 — Garcia Real 1995: 52 — Zunino & Halffter 1997: 162 —
Halffter & Arellano 2002: 151 — Zunino 2003: 72 — Mor6n 2004: 154 — Krajcik 2006: 131.

Distribucion: Estados Unidos, México.

140. Onthophagus schunkei Paulian

Paulian R. 1936: 508.

Descrito de: Perd: Chanchamayo.

Vulcano & Pereira 1967: 564 — Blackwelder 1944: 212 — Zunino & Halffter 1997: 161 — Krajcik
2006: 132.

Distribucion: Perq.

141. Onthophagus semiopacus Harold

Harold E. 1869: 509.

Descrito de: México: Oaxaca: Juquila.

Boucomont & Gillet 1927: 208 — Boucomont 1932: 315 — Blackwelder 1944: 212 — Zunino &
Halffter 1988a: 90 — Delgado 1997: 44 — Zunino 2003: 68 — Krajcik 2006: 132.

Distribucion: México.

142. Onthophagus sharpi Harold

Harold E. 1875: 138.

Descrito sin localidad definida, sin embargo, la referencia a América tropical puede resultar del hecho
de que el autor nota: “Affinis O. nasicornis Dej. ”. Citado por Bates (1886) de Nicaragua:
Chontales y Panama: Bugaba, Caldera in Chiriqui.

Boucomont & Gillet 1927: 208 — Boucomont 1932: 300 — Blackwelder 1944: 212 — Goidanich &
Malan 1964: 247 — Halffter & Matthews 1966: 39 — Howden & Young 1981: 117 — Young
1981: 346 — Gill 1991: 217-226 — Delgado & Deloya 1990: 211 — Hanski & Cambefort 1991 —
Delgado 1995: 57 — Zunino & Halffter 1997: 165 — Emlen 2000b: 404 — Escobar 2000b: 209 —
Emlen 2001: 1534 — Kohlmann & Solis 2001: 234 — Medina, Lopera-Toro, Vitolo & Gill 2001;
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140 — Maes 1999: 655 — Zunino 2003: 74 — Krajcik 2006: 132 — Kohlmann et al. 2007: 32.
Distribucion: Guatemala, Nicaragua, Costa Rica, Panama, Colombia, Ecuador.

143. Onthophagus singulariformis Kohlmann & Solis

Kohlmann B. & Solis A. 2001: 235.

Descrito de: Costa Rica: Heredia: P. N. Braulio Carrillo, EI Ceibo.

Krajcik 2006: 133 — Delgado, Peraza & Deloya 2006: 9 — Kohlmann et al. 2007: 32.
Distribucion: Costa Rica.

144. Onthophagus solisi Howden & Gill

Howden H. F. & Gill B. D. 1993: 1100.

Descrito de: Costa Rica: Guanacaste: Estacion Cacao.

Zunino & Halffter 1997:; 165 — Génier & Howden 1999: 133 — Kohlmann & Solis 2001: 236 — Kraj-
cik 2006: 133 — Kohlmann et al. 2007: 32.

Distribucion: Costa Rica.

145. Onthophagus steinheili Harold

Harold E. 1880: 34.

Descrito de: Colombia: Fusagasuga.

Boucomont & Gillet 1927: 208 — Boucomont 1932: 305-306 — Vulcano & Pereira 1967: 563 — Zuni-
no & Halffter 1997: 161 — Escobar 2000b: 209 — Medina, Lopera-Toro, Vitolo & Gill 2001: 140
— Krajcik 2006: 134.

Distribucion: Colombia.

146. Onthophagus stockwelli Howden & Young

Howden H. F & O. P. Young 1981: 101.

Descrito de: Panama: Sta. Rita Ridge, 10 mi. SE Coldn.

Gill 1991: 228 — Hanski & Cambefort 1991 — Kohlmann & Solis 2001: 237 — Krajcik 2006: 132 —
Kohlmann et al. 2007: 32.

Distribucion: Costa Rica, Panamd, Ecuador.

147. Onthophagus striatulus (Palisot de Beauvois)

Copris striatulus Palisot de Beauvois A. M. 1809: 92.

Onthophagus janus Panzer 1794: 5.

Onthophagus substriatus Schaeffer 1914: 292.

Onthophagus castaneus Melsheimer 1846: 134.

Onthophagus niger Melsheimer 1846: 134 (nomen nudum).

Onthophagus cervicornis Kirby 1825: 565.

Onthophagus cavicornis, Handelman & LeConte 1853: 54 — Howden & Cartwright 1963: 8.

Onthophagus viridicollis, Gemminger & Harold 1869: 1030 (nomen nudum).

Onthophagus scabricollis, Horn 1875: 139.

Onthophagus canadiensis, Horn 1875: 139.

Onthophagus subaeneus Horn, 1875: 139 nec Palisot de Bouvois.

Onthophagus concinnus, Horn 1875: 139 nec Laporte de Castelnau.

Onthophagus protensus, Horn 1875: 139.

Onthophagus orpheus, Horn 1875: 139 nec Panzer.

Onthophagus striatulus striatulus (Palisot de Beauvois) (Howden & Cartwright 1963).

Descrito de: Estados Unidos: Carolina del Sur.

Halffter & Matthews 1966: 40-41-128 — Edmonds & Halffter 1978: 316 — Anduaga & Halffter 1991a:
155 — Zunino & Halffter 1997: 161 — Anduaga 2000: 130 — Emlen & Nijhout 2000: 676 —
Smith 2003: 30 — (O. striatulus Krajcik 2006: 134).

Onthophagus striatulus floridanus Blatchley (Howden & Cartwright 1963).

Onthophagus floridanus Blatchley 1928: 92.

Descrito de: Estados Unidos: Florida: Dunedin.

Smith 2003: 30 — Krajcik 2006: 134 — Krajcik 2006: 104.

Distribucion: Estados Unidos.

148. Onthophagus subaeneus Palisot de Beauvois

Copris subaeneus Palisot de Beauvois A. M. 1811: 105.

Descrito de: Estados Unidos.

Onthophagus cribricollis Horn 1881: 76 (Howden & Cartwright, 1963).

Haldeman & LeConte 1853: 54 — Lacoirdaire 1856: 109 — LeConte 1863: 36 — Boucomont & Gillet
1927: 208 — Howden & Cartwright: 1963: 72 — Woodruff 1973: 75 — Anduaga 2000: 130 —
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Smith 2003: 30. Krajcik 2006 (134) no resefia la sinonimia, y enlista (98) O. cribricollis como
especie propia.
Distribucion: Estados Unidos.

149. Onthophagus subcancer Howden

Howden H. F. 1973: 335.

Descrito de: México: Oaxaca: 18 mi. S Valle Nacional.

Delgado & Deloya 1990: 211 — Zunino & Halffter 1997: 165 — Zunino 2003: 74 — Pineda, Moreno,
Escobar & Halffter 2005: 404 — Krajcik 2006: 134.

Distribucion: México.

150. Onthophagus subopacus Robinson

Robinson M. 1940: 142,

Descrito de: Estados Unidos : Arizona : Prescott, Yavapai Co.

Onthophagus lecontei Schaeffer 1914: 298, nec Harold (fide Howden & Cartwright 1963)

Howden & Cartwright 1963: 59 — Delgado 1997: 45 — Zunino & Halffter 1997: 162 — Navarrete-
Heredia, Delgado & Fierros-Lopez 2001: 58 — Smith 2003: 30 — Zunino 2003: 72 — Howden &
Génier 2004: 69 — Krajcik 2006: 134.

Distribucion: Estados Unidos, México.

151. Onthophagus subtropicus Howden & Cartwright

Howden H. F. & Cartwright O. L. 1963: 30.

Descrito de: Estados Unidos: Texas: Laguna Madre, 25 mi. southeast of Harlingen.

Halffter & Matthews 1966: 47-51 — Paulian 1988: 546 — Zunino & Halffter 1988a: 64 — Zunino &
Halffter 1988h: 19 — Delgado 1999: 33 — Smith 2003: 30 — Morén 2004: 157 — Krajcik 2006:
134,

Distribucion: Estados Unidos.

152. Onthophagus tapirus Sharp

Sharp D. 1877: 130.

Descrito de: Nicaragua: Chontales.

Boucomont & Gillet 1927: 208 — Boucomont 1932: 300 — Blackwelder 1944: 212 — Delgado & De-
loya 1990: 211 — Delgado 1995: 57 — Zunino & Halffter 1997; 165 — Kohlmann & Solis 2001:
238 — Maes 1999 : 655 — Anduaga 2000: 130 — Krajcik 2006: 135 — Kohlmann et al. 2007: 32.

Distribucion: Nicaragua, Costa Rica.

153. Onthophagus tarascus tarascus Zunino & Halffter

Zunino M. & Halffter G. 1988a: 153.

Descrito de: México: Michoacan: alrededores de Quiroga.

Zunino 2003: 68 — Krajcik 2006: 136.

Onthophagus tarascus jaliscensis Zunino & Halffter 1988a: 155.

Descrito de: México: Jalisco: alrededores de Atenquique.

Garcia Real 1995: 52 — Navarrete-Heredia, Delgado & Fierros-Lopez 2001: 58 — Krajcik 2006: 136.
Distribucion: México.

154. Onthophagus totonicapamus Bates

Bates H. W. 1886: 80.

Descrito de: México: Chiapas Guatemala, Totonicapam.

Boucomont & Gillet 1927: 208 — Boucomont 1932: 316 (sub totonicapanus) — Blackwelder 1944:
212 — Zunino & Halffter 1988a: 165 — Zunino 2003: 68 — Krajcik 2006: 137.

Distribucion: México, Guatemala.

155. Onthophagus transisthmius Howden & Young

Howden H. F. & Young O. P. 1981: 106.

Descrito de: Panama: Zona Canal: Gamboa, Limbo Hunt Club.

Zunino & Halffter 1997: 161 — Escobar 2000b: 209 — Medina, Lopera-Toro, Vitolo & Gill 2001: 140
— Krajcik 2006: 137.

Distribucion: Panama, Colombia.

156. Onthophagus tristis Harold
Harold E. 1873: 104.
Descrito de: Brasil.
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No resefiado por Bates 1886: 90 —Boucomont & Gillet 1927: 208 — Boucomont 1932: 303 — Black-
welder 1944: 212 — Zunino & Halffter 1997: 161 — Vaz —de-Mello 2000: 194 — Krajcik 2006:
138.

Distribucion: Brasil.

157. Onthophagus tuberculifrons Harold

Harold E. 1871: 115.

Descrito de: Estados Unidos: Carolina.

Onthophagus tuberculatus (Zimmermann in litt. ) nomen nudum en Gemminger & Harold 1869.

Harold 1871: 115 — Horn 1875: 140 — Austin 1880: 25 — Henshaw 1885: 87 —Schaeffer 1914: 298 —
Leng 1920: 249 — Boucomont & Gillet 1927: 208 — Boucomont 1932: 319 — Howden &
Cartwright 1963: 84 — Halffter & Matthews 1966: 40-49-128-129 — Woodruff 1973: 71 —
Fincher 1975: 319 — Edmonds & Halffter 1978: 316 — Anduaga & Halffter 1991a: 155 — Zunino
& Halffter 1997: 162 — Anduaga 2000: 130 — Smith 2003: 31 — Krajcik 2006: 138.

Distribucion: Estados Unidos.

158. Onthophagus undulans undulans Bates: Zunino & Halffter 1988a: 136

O. undulans: Bates H. W. 1890: 390.

Descrito de: México: Guerrero: Omiltemi.

Boucomont & Gillet 1927: 208 — Boucomont 1932: 317 — Blackwelder 1944: 212 —
Navarrete & Delgado 1997: 3 — Anduaga 2000: 130 — Zunino 2003: 68.
Onthophagus undulans oaxacanus Zunino & Halffter 1988a: 139.

Descrito de: México: Oaxaca: Juchatengo.

— Krajcik 2006: 139.

Distribucion: México.

159. Onthophagus velutinus Horn

Horn G. H. 1875: 140.

Descrito de: Estados Unidos: Arizona y California.

Austin 1880: 25 — Henshaw 1885: 87 — Schaeffer 1914: 294 — Leng 1920: 248 — Boucomont & Gillet
1927: 208 — Boucomont 1932: 306 — Howden 1960: 460 — Howden & Cartwright 1963: 8 —
Halffter & Matthews 1966: 46—48 — Paulian 1988: 546 — Zunino & Halffter 1997: 159 — Delga-
do 1999: 33 — Smith 2003: 31 — Mor6n 2004: 157 — Krajcik 2006: 140.

Distribucion: Estados Unidos.

Ver O. cartwrighti.

160. Onthophagus veracruzensis Delgado & Pensado
Delgado L. & Pensado M. 1998: 76.

Descrito de: México: Veracruz: Huatusco, Cocontla.
Krajcik 2006: 140 — Delgado, Peraza & Deloya 2006: 9.
Meéxico.

161. Onthophagus vespertilio Howden, Cartwright & Halffter

Howden H. F. , Cartwright O. L. & Halffter G. 1956: 2.

Descrito de: México: Guerrero: Cueva de Acuitlapan.

Halffter & Matthews 1966: 50-51-149-221 — Zunino 1980: 11 — Reddell 1981 — Paulian 1988: 434 —
Zunino & Halffter 1988a: 44 — Zunino & Halffter 1988b: 19 — Zunino 2003: 68 — Moron 2004:
154 — Hoffmann et al. 2004 — Krajcik 2006: 140.

Distribucion: México.

162. Onthophagus villanuevai Delgado & Deloya

Delgado L. & Deloya C. 1990: 212.

Descrito de: México: Guerrero: Mochitlan, Acahuizotla.

Moroén 1993: 11 — Delgado 1995: 57 — Delgado 1997: 45 — Navarrete & Galindo 1997: 3 — Zunino &
Halffter 1997: 165 — Anduaga 2000: 130 — Zunino 2003: 74 — Krajcik 2006: 141.

Distribucion: México.

163. Onthophagus violetae Zunino & Halffter
Zunino M. & Halffter G. 1997: 174.

Descrito de: México: Veracruz: Catemaco (Pipiapan).
Zunino 2003: 73-74 — Krajcik 2006: 141,
Distribucion: México.
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164. Onthophagus viridivinosus Kohlmann & Solis

Kohlmann B. & Solis A. 2001: 239.

Descrito de: Costa Rica: Limon: Parque Nacional Tortuguero, 0-120m, Cerro Tortuguero.
Krajcik 2006: 141 — Delgado, Peraza & Deloya 2006: 9 — Kohlmann et al. 2007: 32.
Distribucion: Costa Rica.

165. Onthophagus xanthomerus Bates

Bates H. W. 1886: 69.

Descrito de: Amazonas: Ega.

Onthophagus canellinus Bates H. W. 1886: 70 (Zunino 1981).

Boucomont & Gillet 1927: 208 — Blackwelder 1944: 212 — Zunino 1981: 79 — Delgado & Deloya
1990: 211 - Zunino & Halffter 1997: 165 — Delgado 1995: 60 — Delgado & Pensado 1998: 75 —
Escobar 2000b: 209 — Vaz de Mello 2000: 194 — Medina, Lopera-Toro, Vitolo & Gill 2001: 140
— Pulido, Riveros, Gast & Hildebrand 2003: 54 — Celi, Terneus, Torres & Ortega 2004: 45 —
Krajcik 2006: 141 — Delgado, Peraza & Deloya 2006: 9.

Krajcik 2006 (95) enlista O. canellinus como especie propia.

Distribucion: Colombia, Ecuador, Per(, Brasi.

166. Onthophagus xiphias Solis & Kohlmann

Solis A. & Kohlmann B. 2003: 4.

Onthophagus quetzalis Howden & Gill (in part) Solis & Kohlmann.
Descrito de: Panama: Chiriqui: Hornito, Finca La Suiza, finca Hartmann.
(O. xiphias ?) Krajcik 2006: 142.

Distribucion: Panama.

167. Onthophagus yucatanus Delgado, Peraza & Deloya

Delgado L., L. N. Peraza & C. Deloya, 2006: 6.

Descrito de: México: Yucatan: Tzucatab, Tigre Grande; Guatemala: Petén: Aldea Carmelita, Cam-
pamento Chuntuqui; ibid. , campamento El Naranjo; San Miguel la Palotada.

Distribucion: México, Guatemala.

168. Onthophagus zapotecus Zunino & Halffter

Zunino M. & Halffter G. 1988c.

Descrito de: México: Oaxaca: 22 kmy 17 km N Oaxaca.

Zunino & Halffter 1997: 162 — Delgado & Howden 2000: 35 — Zunino 2003: 72 — Krajcik 2006: 142.
Distribucion: México.
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Especies introducidas

Onthophagus (s. I.) bituberculatus Olivier

Olivier A. G 1789: 131.

Matthews 1966: 23 — Chalumeau 1983: 53.

Registros: Martinica.

Especie afrotropical muy abundante en el continente africano; su introduccion en América es de ori-
gen parantropico y se debe posiblemente a los barcos negreros (Zunino & Halffter, 1988a).

Onthophagus (s. I.) depressus Harold

Harold E. 1871: 116.

Boucomont & Gillet 1927: 165 — Cartwright 1938: 114 — Blackwelder 1939: 50 — Howden &
Cartwright 1963: 126 — Kohlmann 1991: 130 — Woodruff 1973: 68 — Smith 2003: 30.

Registros: Estados Unidos.

También O. bituberculatus, es una especie afrotropical muy comdn, cuya introduccién en las Améri-
cas podria corresponder al mismo fenémeno que suponemos para O. bituberculatus.

Onthophagus (Palaeonthophagus) fracticornis (Preyssler)

Preyssler J. D. E. 1790: 99.

Boucomont 1932: 318-325 — Goidanich & Malan 1964: 225-330 — Paulian 1988: 533.

Registros: Estados Unidos, México.

Especie muy abundante en el Paleartico occidental, muy posiblemente introducida en los barcos que
trafan ganado a las Américas. Las mismas observaciones se aplican tanto a esta especie, como a
otras especies europeas que resefiamos a continuacion.

Onthophagus (Palaeonthophagus) nuchicornis (Linnaeus)

Linnaeus C. 1758: 547.

Onthophagus rhinoceros Melsheimer 1846: 134.

Curtis 1825: 52 — Henshaw 1885: 87 — Schaeffer 1914: 297 — Leng 1920: 249 — Boucomont & Gillet
1927: 207 — Burmeisteir 1930: 562 — Boucomont 1932: 318 — Brown 1940: 72 — Lengerken
1954: 207 — Landin 1956: 7 — Howden & Cartwright 1963: 123 — Halffter & Matthews 1966:
84-93-127-249 — Salamanna 1972: 317 — Edmonds & Halffter 1978: 316 — Emlen 2000: 404 —
Smith 2003: 30.

Registros: Canada, Estados Unidos.

¢?[Onthophagus (Palaeonthophagus) ovatus (L. ). Segin Boucomont 1932: 329, « espéce euro-
péenne importée, citée des Etats-Unis par Leconte et par Leng » ; « Brésil : Rio—de-Janeiro
(Fry) quatre exemplaires du British Museum ». Howden & Cartwright 1963 (9) afirman « not in
U. S. See pennsylvanicus Har. » y resefian (82) ovatus Melsheimer nec Linnaeus como sinoni-
mo de O. pennsylvanicus. En cuanto a la presencia de O. ovatus en Brasil, no tenemos noticias
posteriores a la sefialacion de Boucomont. Por otra parte, la sistematica del “grupo ovatus™ ha
sido enteramente renovada en la segunda mitad del siglo XX. Por ende, consideramos que al
momento no hay datos fidedignos que comprueben la presencia de esta especie en América].

Onthophagus (s. str.) taurus (Schreber)

Schreber C. D. 1759: 349.

Goidanich & Malan 1964: 219-220-225-299 — Halffter & Matthews 1966: 65-128-225 — Salamanna
1972: 37 — Fincher & Woodruff 1975: 349 — Edmonds & Halffter 1978: 316 — Worren & Stei-
nert 1980: 332 — Hanski & Cambefort 1991: 294-295 — Kohlmann 1991: 130 — Vulinec 1993:
129 — Hunt & Simmons 1997: 112 — Moczek 1999: 641, 642 — Moczek & Emlen 1999: 29 —
Simmons, Tomkins & Hunt 1999: 148 — Emlen 2000: 404 — Emlen & Nijhout 2000: 666-676 —
Moczek & Emlen 2000: 459 — Hunt & Simmons 2002: 1 — Hunt, Simmons & Kotiaho 2002: 58
— Moczek, Hunt, Emlen & Simmons 2002: 589 — Moczek 2002: 58 — 59 — House & Simmons
2003: 447-448—- Sikes 2003: 12 — Smith 2003: 31 — Navarrete-Heredia 2005.

Registros: Estados Unidos, México.

Digitonthophagus gazella (Fabricius)

Fabricius J. C. 1787.

Onthophagus gazella.

Blume & Aga 1978: 190 — Fincher, Stewart & Hunter 111 1981: 2 — Downie 1983: 2 — Honer, Bian-
chin & Gomes 1987: 4 — Lago, Mac Donald & Cross 1989: 24 — Assumpcao do Nascimiento,
Bianchin & Honer 1990: 1-2 — Hanski & Cambefort 1991: 294-295 — Rivero & Cervantes
1991: 370 — Barbero & Lopez Guerrero 1992: 115 — Bianchin, Honer & Gomes 1992: 45 — De-
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loya 1992: 23 — Huchet 1992: 297 — Zunino & Barbero 1993: 98 — Deloya 1994: 51 — Kohl-
mann 1994 — Montes de Oca & Halffter 1995: 167 — Garcia Real 1995: 52 — Lobo 1996: 344 —
Morén & Blackaller 1997: 237-242 — Maes 1999: 654 — Vaz de Mello 2000: 193 — Navarrete
Heredia, Delgado & Fierros Lopez 2001: 56 — Estrada & Coates-Estrada 2002: 1911 — Halffter
& Arellano 2002: 151 — Noriega 2002: 213 — Arellano & Halffter 2003: 73 — Carrillo-Ruiz &
Moroén 2003: 105 — Martinez & Lumaret 2003: 16 — Smith 2003: 30 — Zunino 2003: 73 —. Esco-
bar, Halffter & Arellano 2007: 205.

Registros: Estados Unidos, México, Nicaragua, Antillas, Colombia, Brasil, Chile.

D. gazella ha sido introducido primeramente en Estados Unidos, en el marco de un programa de con-
trol de los efectos de la permanencia de las bofiigas en los pastizales.

Especies resefiadas de las Américas, debido posiblemente a errores en la
procedencia del material original 6 en la atribucién al género Onthophagus.

[Onthophagus caucanus Balthasar]

Balthasar V. 1939: 45.

Martinez, 1947: 112 — Medina, Lopera-Toro, Vitolo & Gill — (O. pugionatus caucanus ?) Krajcik
2006: 127.

Registros: Colombia.

De acuerdo a Génier, 2003 se trataria de la especie africana Onthophagus rufaticollis d’Orbigny,
1904. Siempre segun el autor canadiense, quien ha revisado los tipos, las etiquetas “Cauca—Tal,
Columbien” estarian equivocadas y O. caucanus deberia ser borrado del listado de los Ontho-
phagus americanos].

[Onthophagus eximius Kolbe]

Kolbe H. G. 1893: 201.

Boucomont & Gillet 1927: 205 — Segin Boucomont, 1932: 325 se trataria de Canthidium rufinum
Harold. Blackwelder 1944: 211(0. eximius) — Vaz-de-Mello —2000: 194 (id. ). Resefiado sin
comentarios por Krajcik 2006: 102.

Registros: Brasil.

[Onthophagus flavicornis Germar]

Germar E. F. 1824: 105.

Boucomont & Gillet 1927: 205 Segun Boucomont 1932: 325 se trataria posiblemente de una especie
de la regién oriental, O. aenescens Wideman, redescrita de América en base a material con eti-
guetas equivocadas. Blackwelder 1944: 211. Resefiado sin comentarios por Krajcik 2006: 104.
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CAPITULO 10

ANALISIS DE LAS PIEZAS BUCALES EN
CANTHON VIRENS MANNERHEIM (COLEOPTERA:
SCARABAEINAE: CANTHONINA) EN RELACION
CON SUS HABITOS TROFICOS

Irma Lopez—Guerrero

Resumen: Se estudian las piezas bucales en Canthon virens, un escarabajo no
copréfago que presenta una de las mas extraordinarias especializaciones para
la alimentacion y sustrato para la nidificacion —la depredacion— la cual ocurre
sobre hormigas cortadoras de hojas del género Atta. Los resultados muestran
que no existen modificaciones estructurales sustanciales con las piezas bucales
de los escarabajos copréfagos. Los datos se discuten en un contexto evolutivo.
Palabras clave: Scarabaeidae, Canthon virens, piezas bucales, régimen ali-
menticio, evolucion.

Analysis of the mouthparts of Canthon virens Mannerheim (Coleoptera:
Scarabaeinae: Canthonina), in relation to its trophic habits.

Abstract: We studied the mouthparts of Canthon virens, a non-coprophagous
beetle which predates on leaf-cutter ants of the genus Atta, showing an extraor-
dinary specialization for feeding and brooding. Results indicate no significant
structural modifications when comparing to mouthparts of coprophagous spe-
cies. The data are discussed in an evolutive contex.

Key words: Scarabaeidae, Canthon virens, mouthparts, trophic habits, evolu-
tion.

Analyse des pieces buccales chez Canthon virens Mannerheim (Coleopte-
ra: Scarabaeinae: Canthonina), par rapport a son régime alimentaire.
Résumé : On a étudié les pieces buccales de Canthon virens, un Scarabaeinae
non-coprophage qui montre 'une des spécialisations trophiques et nidificatrices
les plus extraordinaires, la prédation des fourmis parasol du genre Atta. Les
résultats obtenus démontrent I'absence chez I'espéce étudiée de modifications
substantielles par rapport a la structure des mémes piéces chez les espéces
coprophages. L'on discute ces données dans un cadre évolutif.

Mots clé: Scarabaeidae, Canthon virens, piéces buccales, régime trophique,
évolution.

Introduccién

La presente investigacion pretende aportar una nueva contribucion al
estudio de aquellas variaciones en la anatomia de las piezas bucales y
del tracto digestivo en los coledpteros Scarabacinae, que supuestamen-
te estan relacionadas con el uso de recursos troficos distintos al excre-
mento fresco de los mamiferos.

Uno de los eventos mas llamativos en la historia de la evolucion
de los coleodpteros, fue sin duda la adquisicion de la capacidad de utili-
zar las heces de los vertebrados como fuente alimenticia. Este evento,
el cambio en los hébitos alimenticios de saprofagia a coprofagia, ocu-
rri6 mas de una vez en forma independiente y, en lineas filéticas distin-
tas, en el transcurso de la historia evolutiva de los coledpteros; sin
embargo, es especialmente importante en la subfamilia Scarabaeinae,
cuya subsiguiente evolucion resultd en una excepcional radiacion de
adaptaciones morfologicas, ecoldgicas y comportamentales relaciona-
das con la eficiente explotacion del excremento de grandes herbivoros
terrestres como un recurso primario de su alimentacion (Halffter y
Matthews, 1966; Halffter y Edmonds, 1982; Hanski y Cambefort,
1991). La evolucion del uso del habitat y la dieta en Scarabaeoidea ha
sido estudiado usando criterios de optimizacion en un analisis filogené-
tico de la superfamilia (Scholtz y Chown, 1995).
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Dentro de los escarabajos rodadores la tribu
Canthonina (sensu Halffter y Edmonds, 1982) es una
de las mas grandes y mas complejas. La mayoria de
las especies de Canthonina son coprofagas, explotan-
do generalmente las heces de grandes mamiferos.
Unas pocas especies se alimentan de otras sustancias,
tales como hojas, pequeios frutos, flores, detritus,
carrofia y hongos.

De hecho, la coprofagia es la condicion casi gene-
ral en los Scarabaeinae, sin embargo, hay algunas ex-
cepciones que merecen un analisis, en el marco de un
enfoque evolutivo. En este trabajo hemos abordado el
analisis morfologico comparativo de las piezas bucales
y del desarrollo del tracto digestivo de un Canthonina
no copréfago: Canthon virens Mannerheim.

Una de las mas extraordinarias especializaciones
desarrolladas para la alimentacion y sustrato para la
nidificacién en un Scarabaeinae es la depredacion.
Esta interaccion ha sido bien reportada en Canthon
dives Harold y Canthon virens Mannerheim. Estos
escarabajos se alimentan de machos y hembras no
fecundadas de hormigas cortadoras de hojas del géne-
ro Atta (Hymenoptera: Formicidae), y depositan sus
huevos en el abdomen de hembras de hormigas gravi-
das. El proceso es el siguiente: al terminarse el vuelo
nupcial de la hormiga con el aterrizaje de la pareja, el
Canthon ataca a ambos, hembras y machos. Si hay
pocas hormigas presentes, varios escarabajos se con-
centran en una sola de ellas. Si hay muchas, cada
individuo ataca una hormiga. Si ésta es un macho o
una hembra no fecundada el Canthon se alimenta
directamente del contenido de su abdomen; si es una
hembra fecundada, utiliza el contenido de su abdomen
para la nidificacion, formando dos o tres bolas nido
(Borgmeier, 1937; Navajas, 1950; Halffter y Ed-
monds, 1966). En 1998 Hertel y Colli, reportan ob-
servaciones muy detalladas sobre el comportamiento
de oviposicion de C. virens, usando como sustrato la
hormiga cortadora de hojas Atta laevigata. En 2006
Silveira et al., reportan mas informacion acerca de la
depredacion y nidificacion de Canthon virens sobre la
misma hormiga.

El estudio de las piezas bucales y de sus caracte-
res taxonomicos, es clasico en la coleopterologia. En
los Scarabaeoidea, destacan los trabajos de G. Della-
casa (1983) sobre la epifaringe en los Aphodiinae.

Existen algunos trabajos que describen las pie-
zas bucales en Canthonini. Uno de los primeros y mas
detallados estudios es el realizado por Halffter (1961),
quien describe ampliamente las partes bucales en su
trabajo monografico de las especies norteamericanas
del género Canthon.

En 2003 Medina, Scholtz y Gill, estudian la va-
riacion de las estructuras de la cabeza en 65 especies
de Canthon y describen con mucho detalle la epifa-
ringe, concluyendo que la variacion de esta estructura
reveld caracteres que diferencian grupos a distintos
niveles, y que la mayoria de las sinapomorfias en los
grupos corresponden a los caracteres anatomicos,
tales como la epifaringe y la genitalia femenina (para
esta ultima, véanse también los trabajos pioneros de
Zunino a partir de 1971 y 1978).

En cuanto al tracto digestivo existe una estrecha
relacion entre la morfologia y la longitud relativa del
tubo digestivo (Umeya, 1960), y las partes bucales por
un lado, y los habitos alimenticios por otro. El aparato
digestivo del adulto esta modificado en relacion con la
microfagia, el intestino medio grandemente alargado
para permitir un rapido procesado de gran cantidad de
alimento. El alimento alcanza el intestino en forma
semi liquida, con muy finas particulas en suspension
(Edmonds, 1972).

Goidanich y Malan (1962, 1964) en sus estudios
sobre la microflora presente en el excremento de
mamiferos y en el intestino de la larva de Ontho-
phagus taurus (Schreber) (Onthophagini), son de los
primeros en realizar un estudio de las longitudes de
las diferentes partes del tubo digestivo, anotando el
conspicuo desarrollo en la longitud del intestino, so-
bretodo del mesenteron.

El tracto digestivo de los escarabajos coprofagos
es relativamente mucho mas largo que en los fitofa-
gos. En Copris pecuarius Lewis y en C. ochus
Motsch, la longitud del tracto digestivo es 8,2 a 11,3
veces la longitud del cuerpo; en Phanaeus igneus
MacL. y Canthon laevis (Drury) la longitud del tracto
es 8 a 10 veces; en Coprophanaeus lancifer (L.) la
longitud del tracto es 8,0 a 8,5 veces; en Onthophagus
lenzii Har., O. bivertex Hey., O atripennis Wat., O.
ater Wat. y Caccobius jessoensis Har., la longitud del
tubo es 3,0 a 5,5 veces la longitud del cuerpo. Mien-
tras que en Melolontha japonica Burm. la longitud del
tracto es 3,3 a 3,8 veces la longitud del tracto; en
Phyllophaga, Diplotaxis y Popillia es de 1,5 a 3 veces
la longitud del cuerpo (Cooper, 1938; Umeya, 1960;
Miller, 1961; Edmonds, 1974). En Cephalodesmius
armiger West. (que se alimenta de hojas, pequefios
frutos, flores, sometidos previamente a fermentacion)
la longitud del tracto digestivo es de seis a siete veces
la longitud del cuerpo (Lopez-Guerrero, 2002).

En otros grupos de coprofagos como Aphodius
rectus Mots., A. haroldianus Balt., Rhyphalus penin-
sularis Arrow (Aphodiinae), la longitud del tracto es
1,8 a 1,9 veces la longitud del cuerpo. En Geotrupes
laevistriatus Mots. y en G. auratus Mots. (Geotrupi-
nae), la longitud del tracto es 3,6 a 3,8 veces la longi-
tud del cuerpo (Umeya, 1960).

Material y métodos

El estudio fue realizado con ejemplares secos y ejem-
plares conservados en alcohol. El material proviene de
las colecciones de los Drs. Gonzalo Halffter (Instituto
de Ecologia, Xalapa, Veracruz, México) y F. Vaz-de-
Mello (Universidad Federal de Lavras, Lavras, Brasil).

Los ejemplares fueron reblandecidos en agua ca-
liente por 10 minutos o mas, dependiendo de su dure-
za. Las piezas bucales fueron removidas intactas,
lavadas y pasadas por hidroxido de potasio al 5 % por
cinco minutos; después lavadas y deshidratadas en
alcoholes graduados y llevadas a punto critico, antes
de metalizarlas con oro.

Las microfotografias fueron tomadas utilizando
un microscopio de barrido Jeol JMS-5600 LV.



La terminologia basica usada fue la establecida
por Halffter (1961), Edmonds (1972), Hata y Ed-
monds (1983), Medina et al. (2003); también utilizo la
descrita en el trabajo de Deloya y Lopez (1998), to-
mada de Dellacasa (1983).

Resultados

Epifaringe (Fig. 1 a 6)

La epifaringe (Fig. 1) de Canthon virens Mannerheim,
como en todos los Scarabaeinae es una estructura
compleja, membranicea, esta orientada horizontal-
mente y forma la parte mas extensa de la pared dorsal
de la cavidad preoral. Tiene forma mas o menos cua-
drangular, un poco mas larga que ancha (longitud 1,05
y 1,03 mm de ancho), y no tiene una simetria bilateral
absoluta; con los margenes laterales convergentes a
partir de cerca de la mitad de su longitud. Sutura
transversa casi linear, bien definida en vista dorsal.
Sobre la linea media de la zona central se presenta una
estructura alargada, esclerosada, que cruza la epifa-
ringe longitudinalmente, el vastago claviforme (Halff-
ter, 1952), labro (Edmonds, 1972) o proceso medio
(Medina et al., 2003); bien desarrollado; la porcion
apical del proceso medio lleva numerosas sedas lisas,
no delgadas, de mediano tamafio, especialmente api-
fiadas en el apice (corypha-zygum) (Dellacasa, 1983)
(Fig. 2) y mas esparcidas en el area membranosa que
circunda el vastago; cada seda con una pequeiia fovea
en su base; estas sedas no sobrepasan el borde anterior
de la epifaringe. El borde anterior de la epifaringe
(acropariae) es casi recto, cubierto por un conjunto de
sedas largas y delgadas, abundantes, estas sedas con
pequefias espinitas laterales alternas, con su apice
ligeramente dirigido hacia adelante. El proceso medio
se contintia sobre la linea media hacia la parte poste-
rior de la epifaringe, para terminar en una estructura
de forma triangular (nesium) (Fig. 3), de tamafio pe-
quefio, su base es semicircular y lleva en esta parte
una serie de estructuras de forma ovoide (Fig. 4). La
superficie interna de la estructura triangular lisa. El
nesium con una cavidad o hueco pequefio a cada lado
(area plegmatica), mas o menos circulares, apoyadas
en una condensacion esclerosada transversal de la que
se desprenden tres estructuras triangulares, dos latera-
les y una central (tormae) cubiertas por abundante
pilosidad (Fig. 5).

En las partes laterales de la epifaringe mas o
menos a la mitad, encontramos a cada lado un bien
definido peine de sedas; las sedas son de mediano
tamaflo, con su base un poco gruesa, con una pequefia
fovea, las sedas van disminuyendo su longitud hacia
la base de la epifaringe (Fig. 2); estas sedas presentan
pequetios repliegues o espinitas laterales alternas en
todo su borde. La parte lateral mas externa de la epifa-
ringe y la parte cercana al vastago claviforme, presen-
tan una gran cantidad de sedas, que ocupan una parte
muy amplia; las sedas son unas largas, otras de me-
diano tamafio, lisas y delgadas (Fig. 2 y 3).

La parte trasera del borde anterior de la epifa-
ringe esta cubierta por una densa capa de pequefias
sedas, de forma triangular; ademas, una que otra seda
alargada, delgada (Fig. 6).

Andlisis de las piezas bucales en Canthon virens Mannerheim

Mandibulas (Fig. 7 a 10)

Las mandibulas como es caracteristico en los Scara-
baeidae estan fuertemente esclerosadas, sus apices se
encuentran separados y las bases se oponen (para una
descripcion mas amplia ver Halffter, 1961).

En las mandibulas de Canthon podemos distin-
guir las siguientes partes: ldbulo incisor, l16bulo molar,
parte o pieza basal y el conjuntivus. La pieza basal
estd muy esclerotizada y lleva la articulacion e inser-
cion de la musculatura de las mandibulas. Los 16bulos
molares se extienden notablemente en direccion dorso
ventral y son asimétricos; el izquierdo es concavo y el
derecho convexo. La superficie molar esta cubierta
por finos cordoncillos transversales; anteriormente su
superficie es plana (Fig. 7), con aspecto de ala (tape-
tum) (Hata y Edmonds, 1983); se trata de una estruc-
tura suave y flexible, que representa casi la mitad de
la superficie molar izquierda y un tercio de la derecha.
El tapetum también lleva cordoncillos transversales,
pero orientados perpendicularmente a los otros. El
lobulo incisor estd dorso ventralmente muy aplanado
(Fig. 8). El margen interno lleva una doble fila de
cortas pero no rigidas extensiones parecidas a sedas,
que forman el peine del 16bulo incisor. Extendiéndose
oblicuamente hacia afuera, desde el final basal del
peine atravesando la superficie dorsal del 16bulo inci-
sor hay una fila de sedas dirigidas oblicuamente, de
longitud variable. En el apice del 16bulo incisor hay
un grupo denso de delgadas prolongaciones a lo largo
de su margen; estas prolongaciones son plumosas,
dando la apariencia de largas sedas (Fig. 9). En la
superficie ventral de cada mandibula, entre el 16bulo
incisor y el 16bulo molar esta el conjuntivus, una es-
tructura convexa, blanda, flexible, formada por una
doble fila de sedas cortas, inclinadas hacia la mola;
longitudinalmente esta cubierta por filas o hileras de
cordoncillos, consistentes de gruesas sedas (a grandes
aumentos se observan como pliegues corrugados)
(Fig. 10).

Para mas detalles sobre mandibulas ver el traba-
jo de Hata y Edmonds (1983), quienes realizan un
trabajo muy completo de las mandibulas de Canthon
pilularius (L.), usando microscopio electronico de
barrido.

Maxilas (Figs. 11 a 14)

Las maxilas son apéndices bien esclerotizados, que se
articulan en un plano paralelo con el de las mandibu-
las. Toda la pieza lleva sedas espiniferas, fuertes y
largas, dispuestas en forma radial. Cada maxila (Fig.
11) esta formada por varias piezas, comenzando de su
base hacia la parte cefalica tenemos en vista ventral:
Cardo, muy esclerosado, de forma redondeada basal-
mente y lleva sedas espiniferas fuertes y de mediano
tamafio (aproximadamente 15 sedas). Estipes. Los
estipes constituyen el grueso del cuerpo de las maxi-
las. Podemos distinguir cuatro escleritos estipitales;
tienen forma mas o menos de tridngulo isdsceles, con
la punta hacia el apice de la maxila. En el cuerpo de
los estipes observamos pequefios poros, poco abun-
dantes. Podemos distinguir los estipes por su coloca-
cion: Esclerito estipital 1 o esclerito basal, se articula
con el cardo; lleva varias sedas espiniferas, largas y
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fuertes. Esclerito estipital 2, (subgalea, Halffter, 1961)
grande, casi rectangular, con el eje mayor en sentido
longitudinal, con esclerificacion marcada solo en la
base; distalmente lleva la galea, lateralmente la laci-
nia; con pequefias sedas escasas y dispersas. Esclerito
estipital 3 o proxagalea, es una pieza alargada, estre-
cha, colocada en posicion invertida, es decir con la
punta hacia la base de la maxila, interpuesta entre los
apices de los escleritos 2 y 4; este esclerito esta menos
esclerozado que los escleritos anteriores y desprovisto
de sedas. Esclerito estipital 4 o palpiger, alargado y
forma la porcién lateral de la maxila; muy esclerosado
y densamente cubierto de sedas espiniferas en dispo-
sicion anterada y radial.

La lacinia es un lobulo aplanado-truncado, api-
calmente ancho (Fig. 12). Lleva dos tipos diferentes
de sedas. Las sedas que estan en la parte superior de la
lacinia son delgadas y largas, abundantes, con su
extremo apical dirigido hacia el frente; estas sedas se
contintian por toda la superficie de la lacinia; en su
union con el cuerpo de la maxila encontramos sedas
cortas, gruesas, abundantes, dispuestas como los bro-
tes en una rama (Fig. 13).

La galea o galea distal, es un 16bulo membrano-
so dorso-ventralmente aplanado; esta articulado con
los estipes por dos bandas transversas esclerotizadas,
el esclerito articular de la galea, tiene forma mas o
menos de herradura, pero dispuesto de forma horizon-
tal. Dorsalmente lleva un cojincillo cubierto por sedas
muy abundantes, en posicion centrifuga, altas, delga-
das y con su apice dirigido hacia el frente (Fig. 14).

Palpo maxilar. El palpo maxilar se articula en un
largo alveolo en el apice del esclerito estipital 4. Esta
compuesto de cuatro segmentos o artejos cilindricos;
los tres primeros muy semejantes entre si, de forma
ligeramente rectangular; el cuarto artejo es de longi-
tud aproximadamente del triple de los anteriores, con
forma de ovalo muy alargado; en este ultimo artejo se
distribuyen pequenas sedas, cortas, poco abundantes.
Todos los artejos del palpo, especialmente los dos
ultimos muy esclerosados; excepto el apice del cuarto
artejo que estd mucho menos esclerosado, dando la
apariencia de presentar un orificio (Fig. 11).

Tracto digestivo

En este trabajo comprobamos que la longitud del
tracto digestivo en Canthon virens es semejante a la
observada en otros escarabajos coprofagos; el valor
fue 8,0 a 8,5 veces la longitud del cuerpo y no hay
diferencia en los componentes del tubo digestivo.

Comentarios y discusion

Las partes bucales en los escarabajos comedores de
estiércol de vertebrados estan especializadas para la
eficiente ingestion y masticacion de heces suaves. Los
l16bulos de las maxilas se parecen a alas plumosas, la
hipofaringe es grande y movil. Las complejas mandi-
bulas poseen un l6bulo incisor flexible y setoso (“pes-
tafia” pilosa) y un gran lébulo molar el cual lleva una
suave area masticadora (Miller, 1961; Halffter, 1961;
Halffter y Matthews, 1966; Halffter y Edmonds,
1982).

En Scarabaeinae las piezas bucales varian muy
poco a nivel de tribu, subtribu y género. A nivel de
especie, diferencias en el arreglo de sedas y forma de
las varias estructuras son aparentes (Nel y Scholtz,
1990; Medina et al., 2003).

En el analisis de las piezas bucales de Canthon
virens virens, C. v. paraguayanus y C. v. chalybaeus
encontramos que no existen diferencias sustanciales
con las piezas bucales de los escarabajos coprofagos.

En 2004, Verdu y Galante realizan un estudio de
escarabajos asociados con pilas de heces de conejos,
encontrando modificaciones particulares para la ex-
plotacion de excrementos secos de vertebrados. En las
mandibulas denticulos fuertemente desarrollados,
areas molares también bien desarrolladas; en la epifa-
ringe, en la parte superior del proceso medio (epizy-
gum y zygum) sedas fuertemente desarrolladas, grue-
sas, de mediano tamafio; en el borde superior (acropa-
riae) sedas bien desarrolladas, fuertemente curvadas
en el apice. Los autores concluyen que todas las modi-
ficaciones descritas pueden ser consideradas como
caracteres derivados para la explotacion de fibra y
heces secas. Nosotros no encontramos modificaciones
de este tipo, atribuyéndolo a que C. virens se alimenta
del contenido abdominal, un material suave e hidratado.

Sin duda alguna, las mandibulas guardan una re-
laciéon muy estrecha con el régimen alimenticio; asi,
en las formas coprofagas, con gran frecuencia la mi-
tad apical de la mandibula es membranosa. Las
mandibulas de Canthon virens presentan las mismas
caracteristicas que los Canthon copréfagos (mandibu-
las filtradoras suaves, con un lébulo molar particular,
y un lébulo incisor que es un aparato filtrador modifi-
cado). Por otro lado, considerando que un cambio
alimenticio bastante drastico suele conllevar en los
Scarabaeinae a cambios en la morfologia de las piezas
bucales, de muy probable valor adaptativo, se espera-
ria haber encontrado mandibulas peculiares, cortado-
ras, especialmente adaptadas para los habitos depre-
dadores de estos insectos, con dientes en el 1obulo
incisor, lo cual no se presenta en el caso contrario. En
las maxilas tampoco se presentan diferencias marca-
das con los escarabajos comedores de estiércol. S6lo
en la lacinia hay una zona interna con varias franjas
de sedas: unas pequeilas, gruesas, de forma mas o
menos triangular, abundantes; otras sedas son alarga-
das y delgadas, sin embargo, resulta dificil interpretar
esta estructura en términos adaptativos.

Vaz-de-Mello, Louzada y Schoereder, en 1998,
reportan nuevos datos y comentarios de Scarabaeidae
asociados con Attini. Concluyen que es sospechoso
que especies raras o pobremente conocidas de Scara-
baeidae puedan ser mirmecofilas, y que la interaccion
sea mas frecuente que ocasional.

También en 1998, Hertel y Colli, dentro del ce-
rrado (vegetacion tipo sabana) del Jardin Botanico de
Brasilia, Brasilia, observaron a Canthon virens utili-
zando a la hormiga Atta laevigata como sustrato para
la oviposicion; los autores sefialan que la poca densi-
dad de herbivoros en el cerrado es conocida, y sugie-
ren que la disponibilidad de bofiigas puede ser un
factor limitante, por lo que suponen que C. virens
puede ser depredador de hormigas cortadoras de hojas



obligado tanto mas que facultativo. Sefialan también
que es necesario realizar un estudio de la biologia de
la reproduccion antes de llegar a conclusiones defini-
tivas.

En 1998 Young, estudiando la composicion de
artropodos asociados con excremento y carrofla de
vertebrados en Barro Colorado, Panam4, encontré de
particular interés las observaciones de depredacion
sobre los escarabajos Canthon angustatus Harold y C.
lamprimus Bates, por Gauropterus chalybaeus (Man-
nerheim) y G. rutilus (Perty) (Staphylinidae). Noso-
tros sefialamos que el comportamiento de depredacion
de Canthon virens sobre Atta laevigata es similar al
comportamiento de los Staphylinidae sobre los Canthon.

Larsen, Lopera y Forsyth, en 2006, en su estudio
de escarabajos con especializacion de habitat y extre-
mo trofico, colectaron tres ejemplares de Ontherus
raptor Génier (Dichotomiina) excavando en un nido
de un Attini cortadora de hojas; los ejemplares fueron
encontrados en el suelo, a una profundidad entre 10 a
30 cm. También encontraron pedazos de varios indi-
viduos en el monton de desechos apilados cerca de la
entrada. Durante todo el tiempo que dur6é su muestreo
(30 semanas entre 1999 y 2003) s6lo capturaron otros
cuatro individuos; dos ejemplares fueron colectados
en trampas cebadas con estiércol, representando un
individuo en 273 trampas en el habitat que ellos ocu-
pan. Los otros dos ejemplares fueron capturados en
trampas de intercepcion de vuelo.

Los autores concluyen que muchas de las espe-
cies que aparecen como raras en trampas o en ciertos
habitats son capturadas en cantidad mayor al utilizar
como cebo un tipo diferente de alimento o al investi-
gar un habitat restringido o microhabitat. Por consi-
guiente, mucha de la aparente rareza probablemente
es influenciada o debida a la metodologia usada para
el muestreo.

En 1998, Whiting y Godwin, en su estudio sobre
el costo energético en el comportamiento reproductor
del escarabajo Canthon imitador por la hormiga culti-
vadora-cosechadora Pogonomyrmex Mayr (Hymenop-
tera: Formicidae), demostraron que la frecuencia con
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la que los escarabajos pierden sus bolas de nidifica-
cion es alta. Si las hormigas encuentran escarabajos
cerca de la entrada de la colonia son muy agresivas
con ellos, produciéndose el abandono de las bolas. Por
otro lado, en el area de estudio (Kleberg County, en el
sur de Texas, U.S.A.), la densidad de monticulos de
las hormigas es alta; presumiblemente el impacto de
las hormigas sobre los escarabajos es una funcion de
la densidad de la hormiga, para un sitio especifico. En
una de sus trampas encontraron un ejemplar de hor-
miga y un escarabajo; al principio la hormiga ataca al
escarabajo y ¢l intenta liberarse; luego los colocaron
en una bolsa de plastico y después de ocho horas la
hormiga permanece inmoévil pegada al escarabajo
(como so6lo fue un caso no fue tomado en cuenta). Se
puede pensar que este caso confirmaria lo que Hertel
y Coli argumentan, que la disponibilidad de alimento
hace mas bien facultativa la depredacién, y es un
factor limitante para la reproduccion. Estas observa-
ciones concuerdan con los resultados del presente
estudio, y en particular, con la falta de especiales
modificaciones adaptativas en las piezas bucales de
los Canthon depredadores de hormigas, asi como con
los resultados obtenidos por Lopez Guerrero & Zuni-
no (2007) en algunas especies del género Ontho-
phagus, que también utilizan recursos troficos espe-
ciales, pero siempre hidratados y de consistencia
blanda.
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Fig. 1-3. Canthon virens virens Mannerheim. 1. Epifaringe. 2. Epifaringe. Detalle de la parte anterior
del proceso medio. 3. Epifaringe. Detalle de la parte posterior del proceso medio.
Fig. 1-3. Canthon virens virens Mannerheim. 1. Epipharynx. 2. Epipharynx. Detail of anterior area of
the medial process. 3. Epipharynx. Detail of posterior area of the medial process.
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Fig. 4-6. Canthon v. virens. Epifaringe. 4. Parte posterior del proceso medio. Notese las estructuras
ovoides y la ausencia de sedas en el nesium. 5. Tormas. 6. Detalle de las sedas en la cara dorsal.

Fig. 4-6. Canthon v. virens. Epipharynx. 4. Posterior region of the medial process. Note the ovoid
structures and the lacking of the setae in the nesium. 5. Tormae. 6. Detail of the setae on dorsal view.
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Fig. 7-9. Canthon v. virens. 7. Vista ventral de la mandibula derecha. 8. Mandibula derecha. Vista ven-
tral del 16bulo incisor. 9. Mandibula izquierda. Seccion del l6bulo incisor a grandes aumentos.

Fig. 7-9. Canthon v. virens. 7. Ventral view of right mandible. 8. Right mandible. Ventral view of inci-
sor lobe. 9. Right mandible. Portion of incisor lobe, area magnified.



Analisis de las piezas bucales en Canthon virens Mannerheim 139

10
11
12 7 xXZSB-100hm

Fig. 10-11. Canthon v. virens. 10. Mandibula izquierda. Seccion del 16bulo incisor a grandes aumentos.
11. Maxila izquierda, vista ventral. Fig. 12. Canthon v. chalybreus. Maxila izquierda, lacinia.

Fig. 10-11. Canthon v. virens. 10. Left mandible. Portion of incisor lobe, area magnified. 11. Ventral
view of left maxilla. Fig. 12. Canthon v. chalybreus. Left maxilla, lacinia.



Irma Lépez-Guerrero

13 ARPEAS X758  ZB8nm ECOLOGIA

14

Fig. 13. Canthon v. virens. Maxila izquierda. Detalle de las sedas en la lacinia. Fig. 14. Canthon v. cha-

lybreus. Maxila izquierda, galea.
Fig. 13. Canthon v. virens. Left maxilla. Detail of the setae in the lacinia. Fig. 14. Canthon v. chaly-
breus. Left maxilla, galea.
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CAPITULO 11

FACTORES DEL NIDO RELACIONADOS CON EL
COMPORTAMIENTO MATERNAL EN COPRIS
MULLER (COLEOPTERA: SCARABAEINAE)

Carmen Huerta & Sofia Anduaga

Resumen: Se estudia el comportamiento maternal desplegado por las hembras
hacia bolas-nido sometidas a diferentes condiciones experimentales en dos
especies de Copris Muller. En ambas especies, las hembras detectaron la pre-
sencia de crias vivas o muertas dentro de las bolas. En C. incertus Say detecta-
ron la presencia de bolas artificiales y la ausencia o presencia de crias tanto en
bolas-nido verdaderas como en bolas-nido artificiales. El 80% de las hembras
destruyeron las bolas vacias y el 20% las reutilizaron. Las hembras prefirieron
de manera significativa cuidar las bolas nido que contenian larvas. En C. klugi
sierrensis Matthews el 60% de las hembras destruy6 las bolas-nido que conte-
nian crias muertas y a partir de los restos de ellas, elaboraron nuevas bolas en
donde volvieron a oviponer.

Palabras clave: Copris, cuidado maternal, bolas - nido.

Nest factors related to maternal behaviour in Copris Miller (Coleoptera:
Scarabaeinae).

Abstract: We studied the maternal behaviour of two species of Copris Miiller in
experimental conditions, as regards the females’ performances when
manipulating the brood-balls. In both C. incertus Say and C. klugi sierrensis
Matthews the females were aware of the presence of living or dead offspring into
the balls. In the first species the females perceived the presence of artificial
brood-balls, as well as the absence/presence of larvae in both natural and
artificial balls. 80% of the individuals destroyed the empty balls, and 20% re-built
it. The females clearly preferred to take care of the brood balls containing larvae.
In the second species 60% of the females destroyed the brood-balls containing
dead larvae, then re-built new ones utilizing the same material, and finally laid
eggs into these latter.

Key words: Copris, maternal care, brood-balls.

Facteurs du nid et comportement maternel chez Copris Miiller (Coleoptera:
Scarabaeinae).

Résumé: On a étudié le comportement maternel chez deux espéces, C.
incertus Say et C. klugi sierrensis Matthews. Notamment, on a étudié en
conditions expérimentales la manipulation des boules-nid. Chez les deux
espéces, les femelles pergoivent la présence de larves vivantes ou mortes dans
les boules. Chez la premiére les femelles reconnurent les boules artificielles,
ainsi que I'absence/présence des larves, soit dans les boules naturelles, que
dans les artificielles. Le 80% des femelles détruirent les boules vides et le 20 %
les réutilisa. Les femelles dédierent clairement plus de soins aux boules qui
contenaient des larves. Chez la deuxieme espéce le 60 % des femelles
détruirent les boules contenant de larves mortes, avec le méme matériel en
formerent de nouvelles, et enfin y pondirent.

Mots clé: Copris, soins maternels, boules - nid

Introduccién

La subsocialidad en los coledpteros se ha desarrollado en funcion de
diferentes factores ambientales (Wilson, 1971; Halffter, 1982, 1997).
En los escarabajos coprofagos (Coleoptera: Scarabaeidae: Scarabaei-
nae), el comportamiento en la nidificacion deriva de sus habitos ali-
mentarios (Halffter y Matthews, 1966; Halffter, 1977, 1997; Halffter y
Edmonds, 1982; Hanski y Cambefort, 1991) y el comportamiento
subsocial se presenta con diferentes grados de complejidad en 67 espe-
cies pertenecientes a 13 géneros (Halffter, 1997).
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Copris es uno de los géneros cuyo comporta-
miento de cuidados al nido es el mejor conocido (Fa-
bre, 1897, Rommel, 1961, 1967; Halffter & Matt-
hews, 1966; Huerta et al., 1981; Halffter & Edmonds,
1982; Klemperer, 1982a, b, 1986; Tyndale-Biscoe,
1983, 1984; Anduaga et al., 1987; Halffter et al,,
1996; Huerta & Halffter, 2000).

Terminada la oviposicion, las hembras cuidan
las bolas-nido durante todo el desarrollo preimaginal.
El comportamiento de cuidado por parte de la hembra
estd relacionado con una serie de mecanismos inter-
nos como son los cambios fisioldgicos propios en su
organismo (Huerta et al., 1981; Anduaga y Huerta,
1983; Anduaga et al., 1987; Martinez et al., 1996;
Martinez y Huerta, 1997) y externos como la falta de
alimento para ella dentro del nido, la presencia de las
bolas-nido mismas y aquéllos estimulos que provie-
nen de los huevos o larvas contenidos en su interior
que permiten el desencadenamiento de los despliegues
de cuidado (Klemperer, 1982a, b, 1986).

En este trabajo se analiza el efecto de la presen-
cia de bolas-nido vacias y de bolas-nido verdaderas o
artificiales conteniendo propagulos vivos o muertos
sobre el comportamiento maternal en Copris incertus
Say, especie bivoltina y en Copris klugi sierrensis
Matthews, especie univoltina.

Material y métodos

1. Colecta de ejemplares.

Los adultos de C. incertus se colectaron en un pastizal
localizado en el km. 2,7 de la Antigua carretera Xala-
pa-Coatepec en el Estado de Veracruz, México, a una
altura de 1.400 m s.n.m. durante varios afios en los
meses de mayo, junio y julio. Copris klugi sierrensis
fue colectado en un pastizal ubicado en la zona de
amortiguacion de la Reserva de la biosfera "La Mi-
chilia", en la localidad denominada Minillas (Ejido
San Juan de Michis, entre 23°257929” N y 104°
09°082”W), Estado de Durango, a una altitud de
2.300 m s.n.m. durante los meses de agosto y sep-
tiembre.

La colecta de ambas especies se hizo en forma
directa bajo las bofiigas de estiércol, cavando por
debajo de éstas a una profundidad aproximada de 30
cm y abarcando el ancho de toda la boiiiga.

2. Trabajo en Laboratorio

En ambas especies los adultos fueron sexados y se
formaron parejas bisexuales seleccionando los indivi-
duos al azar. En el caso de C. incertus se trabajo con
adultos emergidos en el laboratorio y en el caso de C.
klugi sierrensis, con adultos provenientes del campo.
En ambas especies se utilizo6 para los experimentos el
mismo tipo de terrarios, consistentes en botes de
plastico de 15 cm de diametro por 18 cm de profundi-
dad, cortados por la mitad de arriba a abajo y unidos
con cinta adhesiva, para facilitar su apertura en las
subsecuentes revisiones. Cada terrario se llend con
tierra proveniente de cada lugar de colecta hasta una
altura de 15 cm. La tierra fue esterilizada con el fin de
evitar cualquier perturbacién a las bolas-nido por

organismos consumidores de estiércol. En cada terra-
rio se colocd una pareja.

Las parejas de C. incertus fueron mantenidos en
un insectario con condiciones controladas (temperatu-
ra media anual de 19°C; 70% de humedad relativa y
fotoperiodo de 12 a 13 horas en verano y 10 a 11
horas en invierno) en la ciudad de Xalapa.

Las parejas de C. Klugi sierrensis se mantuvie-
ron en un insectario en la Ciudad de Durango, en
condiciones naturales sujetas a las fluctuaciones me-
dioambientales externas (temperatura de 20°C con
una fluctuacion de 6 £ 8°C, 40% de humedad relativa
y un fotoperiodo de 13 a 14 h). Como alimento, a
ambas especies se les proporciond excremento vacu-
no. La cantidad de estiércol para cada pareja fue de
100 gramos para la primera especic y 150 gramos
para la segunda. Se colocd alimento fresco después de
cada revision que se realizo cada 10 - 15 dias hasta el
momento de iniciada la nidificacion.

En C. incertus se establecio una serie testigo en
la cual las revisiones se hicieron cada 10 dias para
registrar el comportamiento de la pareja. Una vez
establecido el nido, se hizo la revision de los nidos
para contar el nimero de bolas elaboradas en cada
uno de ellos y abrieron todas las bolas-nido conte-
niendo huevo, se volvieron a cerrar inmediatamente y
se colocaron nuevamente en la cdmara-nido junto con
la hembra (n = 10). En C. klugi sierrensis la serie
testigo fue establecida con el objeto de registrar la
presencia de la hembra en la camara nido y su com-
portamiento a lo largo de toda la etapa de cuidados (n
=15).

3. Series Experimentales

Copris incertus: Se realizaron cinco series experimen-
tales para observar si la hembra continuaba el com-
portamiento de cuidado, destruia 6 abandonaba el
nido.

a) Efecto de las bolas-nido vacias.

Se extrajeron huevo y/o larva de ler. estadio dejando
todas las bolas-nido vacias en la camara-nido junto
con la hembra (n = 10 nidos).

b) Efecto de las bolas-nido artificiales con
propagulos vivos 6 muertos.

Para la elaboracion de las bolas-nido artificiales,
el estiércol se dejo en refrigeracion una semana para
evitar la proliferacion de hongos y se esper6 hasta que
alcanzara una consistencia mas so6lida y un punto de
fermentacion semejante al de las bolas originales, lo
que permitié que fuera mas manipulable. Tomando
como base el peso promedio y el tamafio de las bolas-
nido originales, se hicieron ovoides muy parecidos a
los elaborados por la hembra.

bl. Los huevos y/o L se extrajeron de sus bo-
las-nido originales y se colocaron en bolas-nido artifi-
ciales las cuales se colocaron nuevamente en la cama-
ra-nido junto con la hembra (n=10).

b2. Los huevos y/o L; se extrajeron de sus bo-
las-nido originales y se sacrificaron mediante conge-
lacion. Posteriormente se colocaron en bolas-nido
artificiales dentro de la cdmara nido junto con la hem-
bra (n=10).
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Fig. 2. Porcentaje de bolas-nido des- 100%
truidas (BD), cuidadas (BC) y re-
usadas-cuidadas (BRu) por las hembras 80%
de C. incertus segun el tipo de bolas-
nido experimentales. Vsh, verdaderas g0,
sin huevo; Vsl, verdaderas sin L1; Ahv,
artificiales con huevo vivo; Alv, artifi- vy
ciales con L1 viva; Vhm, verdaderas ¢
con huevo muerto; Vlm, verdaderas con
L1 muerta; Ahm, artificiales con huevo 20%
muerto y Alm, artificiales con L1 muer-
ta. N= 10 nidos de cada serie experi- 0%
mental. Vsh

¢) Efecto de las bolas-nido originales con propa-
gulos muertos.

Huevos y/o L; se extrajeron de sus bolas-nido
originales, se sacrificaron por congelacion y se colo-
caron nuevamente en sus bolas-nido originales dentro
de la camara-nido junto con la hembra (n=10).

Copris klugi sierrensis: se realizaron cinco se-
ries experimentales en donde se congelaron durante
24 horas todas las bolas-nido contenidas en las cama-
ras-nido a lo largo del desarrollo preimaginal (huevo a
pupa). Antes de volver a colocar las bolas nido en su
respectiva cdmara-nido y terrario correspondiente, se
dejaron descongelar a la temperatura ambiente alrede-
dor de 3 a 4 horas. El total de terrarios fue de 30.

Serie 1: Se congelaron las bolas-nido contenien-
do huevo y larva de ler. estadio (n=5).

Serie 2: Se congelaron las bolas-nido contenien-
do larva de 2o0. estadio (n= 7).

Serie 3: Se congelaron las bolas-nido contenien-
do larva de 3er. estadio (n= 6).

Serie 4: Se congelaron las bolas-nido contenien-
do prepupas (n= 7).

Serie 5: Se congelaron las bolas-nido contenien-
do pupas (n=5).

4. Andlisis estadisticos

Los resultados obtenidos en cada serie se contrastaron
con la serie testigo mediante la prueba de y* para
saber si habia diferencia significativa entre las series.
La prueba de probabilidad exacta de Fisher se utilizo
para saber si habia diferencia significativa entre la

Vsl

Ahv  Alv Vhm ViIm Ahm Alm

Tipos de Bolas

proporcion de bolas cuidadas, destruidas y re-usadas
que contenian diferentes estadios larvario en las dife-
rentes series (Zar, 1996).

Resultados

Copris incertus

En cuanto a la presencia y contacto con las bolas-nido
con o sin huevos y/o larvas de primer estadio, los
resultados mostraron que cuando se extrajeron los
propagulos de las bolas-nido y éstas quedaron vacias,
en el 80% de los casos (8/10) las hembras destruyeron
todas las bolas que se encontraban dentro del nido y lo
abandonaron y en el 20% restante (2/10) la mayoria
de las bolas fueron reutilizadas por las hembras y se
presentd una nueva puesta (Fig. 1). La destruccion de
las bolas se efectud al tercer dia de haberse dejado
vacias.

Comparando los resultados en este experimento
con los de la serie testigo, donde las nidos contenian
bolas con propagulos vivos, se observé una clara
diferencia significativa en cuanto a la destruccion de
bolas (x2 = 55,60, gl 1, P< 0,05), ya que en esta serie
las hembras no destruyeron ninguna bola nido.

Cuando los huevos fueron cambiados a bolas ar-
tificiales, en 60% de los casos (6 de 10) se observo
que las hembras destruyeron todas las bolas que se
encontraban en los nidos y en el 40% restante (4 de
10) cuidaron algunas o todas las bolas-nido. Los re-
sultados se invirtieron cuando en lugar de huevos se
colocaron larvas de primer estadio en las bolas artifi-
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ciales, de tal manera que en 60% de los casos todas
las bolas que se encontraban en los nidos fueron cui-
dadas y en el 40% fueron destruidas (Tabla I).

Tabla |. Porcentaje de nidos en los que todas las bolas
fueron cuidadas 6 destruidas por las hembras de C.
incertus segln el tipo de bolas-nido experimentales en
cada uno de ellos. Se analizaron un total de 10 nidos de
cada serie experimental.

Tipo de bolas A Nidos A
Cuidados  Destruidos

Artificiales con huevos vivos 40% 60%
Avrtificiales con L, vivas 60% 40%
Verdaderas con huevos muertos 0% 100%
Verdaderas con L, muertas 0% 100%
Artificiales con huevos muertos 0% 100%
Artificiales con L1 muertas 0% 100%

En términos de cuidado, se encontrd que las bo-
las artificiales que contenian huevos fueron mas sus-
ceptibles de ser destruidas que las bolas artificiales
con larvas de primer estadio (Prueba exacta de Fisher,
P<0,05).

Cuando los propagulos muertos se colocaron en
bolas artificiales y/o bolas verdaderas, se obtuvo el
100% de destruccion por parte de la hembra de todas
las bolas que se encontraban dentro de los nidos (Ta-
bla I).

Algunas de las bolas verdaderas de donde se ex-
trajeron los propagulos (huevos o L1) fueron re-
usadas es decir las hembras volvieron a oviponer y
permanecieron cuidadas durante todo el desarrollo
larval (Fig. 2).

Tanto los huevos como las larvas de primer es-
tadio colocados en bolas-nido artificiales que fueron
cuidadas, alcanzaron el segundo estadio larval, pero la
supervivencia de pupa a adultos disminuy6 ligeramen-
te (Fig. 3).

Copris klugi sierrensis

Cuando las bolas-nido contenian huevos y larvas de
primer estadio muertos por congelacion, el 60% de las
hembras destruyé las bolas-nido y a partir de los res-
tos de ellas, elaboraron nuevas bolas en donde volvie-
ron a oviponer. En el 40% restante, las hembras aban-
donaron los nidos, 20% de estas hembras destruyeron
las bolas nido y posteriormente abandonaron la cama-
ra-nido (Fig. 4).

En la serie en donde las bolas-nido congeladas
contenian larvas de segundo estadio, en el 57% de los
casos las hembras destruyeron las bolas-nido y con los
restos de ella volvieron a elaborar nuevas bolas-nido
en donde volvieron a ovipositar. En el 28% destruye-
ron y abandonaron el nido y el 15% restante, las hem-
bras abandonaron los nidos sin destruirlos (Fig. 4).

En 50% de los nidos cuyas bolas-nido fueron
congeladas cuando contenian larvas de tercer estadio,
las hembras destruyeron las bolas ocupando de nuevo
el estiércol para hacer nuevas bolas-nido y volver a
oviponer; en el otro 50% las bolas fueron destruidas y
los nidos abandonados (Fig. 4).

En los casos en donde las bolas-nido congeladas
contenian prepupas o pupas, la destruccion de las
bolas y el re-uso disminuy6 significativamente respec-
to a lo sucedido cuando las bolas contenian huevos o
larvas (° = 34,2, gl 1, P < 0,005). La mayoria de las
hembras abandonaron el nido sin destruir las bolas y
las que permanecieron en la camara no destruyeron
las bolas, pero tampoco las cuidaron (Fig. 4).

Discusion

De acuerdo con los resultados obtenidos en C. incer-
tus, la presencia de las bolas-nido per se dentro de la
camara-nido, no desencadena despliegues de cuidado
por parte de la hembra. Tanto en C. incertus como en
C. Klugi sierrensis las hembras desplegaron compor-
tamientos antagonicos tanto hacia las bolas vacias (en
la primera especie) como hacia las que contenian
propagulos muertos (ambas especies) y tendieron en
la mayoria de los casos a destruir y abandonar el nido,
aunque también algunas de las hembras aprovecharon
las bolas vacias o bien los restos de estiércol que que-
daron en la camara después de la destruccion para
rehacer nuevas bolas y volver a oviponer, sobre todo
durante las primeras etapas de proceso de nidifica-
cion. Las nuevas bolas, una vez conteniendo huevos,
fueron cuidadas durante todo el desarrollo preimagi-
nal.

En C. incertus la presencia de huevos vivos en
las bolas artificiales contribuyo de alguna manera para
estimular los despliegues comportamentales de cuida-
do por parte de las hembras, aunque mas bien fue la
presencia de las larvas vivas la que preferentemente
estimulé el comportamiento maternal, independien-
temente de que éstas se encontraran en bolas-nidos
elaboradas por la hembra o en bolas artificiales. Por lo
que respecta a C. klugi sierrensis, las hembras perci-
bieron claramente que las crias estaban muertas, inde-
pendientemente de la etapa de desarrollo en que se
encontraban en el momento de ser congeladas las
bolas-nido. La destruccion de las bolas y el re-uso del
estiércol fueron los comportamientos mas frecuentes
en los casos en que las bolas-nido contenian huevos o
larvas. Aunque algunas de las hembras permanecieron
en el nido cuando las bolas contenian prepupas y
pupas, no podemos decir que las hembras las hayan
cuidado, pues mostraban signos de abandono.
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Fig. 3. Porcentaje de supervivencia de
L, y adultos de C. incertus segiin el
tipo de bolas-nido experimentales. (n),
numero de bolas-nido.

Fig. 4. Porcentaje de nidos de Copris
klugi sierrensis en donde la hembra
permanecié sin cuidar las bolas
(PND); en donde las bolas-nido fueron
cuidadas (C); destruidas y abandona-
das (DA); abandonadas sin destruir
(AND) y destruidas y el estiércol re-
usado (D-Reu).
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CAPITULO 12

ASPECTS BIOGEOGRAPHIQUES ET
ECOLOGIQUES DE LA DISTRIBUTION
DES SCARABEIDES (COLEOPTERA:
SCARABAEOIDEA) AU MAROC ET
DANS LA PENINSULE IBERIQUE

Jean-Pierre Lumaret

Résumé: A partir de I'analyse des relations géographiques et écologiques des
Coléopteres Scarabaeoidea Laparosticti (Scrabaeidae, Geotrupidae, Aphodii-
dae) et de I'extension des aires de distribution des espéces étudiées, on soulig-
ne le role de I'Ouest paléarctique dans le compliqué processus de mise en place
des faunes de la Méditerranée et de I'évolution de ses éléments endémiques.
Mots clé: Coléoptéres Scarabéides, Aires de distribution, Méditerranée Ouest,
Endémisme, Processus biogéographiques.

Aspectos biogeogréficos y ecolégicos de la distribucién de los Escarabei-
dos (Coleoptera: Scarabaeoidea) de Marruecos y de la Peninsula Ibérica.
Resumen: Haciendo hincapié en el andlisis tanto de las relaciones geograficas
y ecoldgicas de los Coledpteros Scarabaeoidea Laparosticti (Scarabaeidae,
Geotrupidae, Aphodiidae), como en la amplitud de las areas de distribucion de
las especies involucradas, se subraya el papel del Oeste Paleartico en el com-
plejo proceso de formacién de la fauna Mediterranea y de sus elementos endé-
micos.

Palabras clave: Coledpteros Escarabeidos, Areas de distribucién, Oeste Medi-
terraneo, Endemismo, Procesos biogeograficos.

Biogeographical and ecological relationships of Scarab Beetles’ distribu-
tion (Coleoptera: Scarabaeoidea) in Morocco and the Iberian Peninsula.
Abstract: The geographic and ecologic relationships of Iberian and Moroccan
Laparostict Scarabaeoidea (Scarabaeidae, Geotrupidae, and Aphodiidae) are
analysed, as well as the amplitude of geographic range of each species. The
role played by W Palaearctic in the complicate assessment process of Medite-
rranean fauna, and the evolution of its endemic elements is stressed.

Key words: Scarab Beetles, Distribution Areas, W Mediterranean, Endemism,
Biogeographical processes.

Introduction

Dans la région ouest-paléarctique, les coléopteres Scarabaeoidea Lapa-
rosticti sont pour la plupart coprophages, bien que certains puissent
étre sapro-coprophages, myco-coprophages, voire floricoles mais
d’une maniére tout a fait exceptionnelle (Baraud, 1985). Au cours de
ces dernieres années, leur biologie et leur distribution ont fait I’objet de
nombreux travaux en Europe du sud et au Maghreb, tant ponctuels
(Lumaret & Lobo, 1996; Ruiz, 1998; Janati-Idrissi et al., 1999; Lobo et
al., 2001; Errouissi et al., 2004) que de synthése (Paulian & Baraud,
1982; Dellacasa, 1983; Dellacasa & Dellacasa, 2006; Lumaret, 1990;
Hollande & Thérond, 1998; Lumaret & Lobo, 1996; Lumaret et al.
1996; Lobo et al., 2004).

Cette coprophagie concerne essentiellement les Scarabaeidae
(Scarabaeinae et Coprinae), les Geotrupidae et Aphodiidae (Baraud,
1992). Les Scarabaeidae, bien adaptés en général aux températures
élevées et a des périodes plus ou moins longues de sécheresse, sont
largement distribués sur le pourtour méditerranéen tandis que les
représentants des autres familles sont plutdt adaptés a des conditions
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plus tempérées et de la sorte ils sont mieux distribués
a travers toute I’Europe occidentale, avec des nuances
toutefois dans le cas des Thorectes (Hanski, 1986,
1991; Lumaret & Kirk, 1987, 1991; Lobo et al., 2002;
Hanski & Cambefort, 1991). Les Geotrupidae et la
plupart des Scarabaeidae (sauf les Scarabaeini) sont
des fouisseurs qui creusent directement leur terrier a
I’aplomb des déjections, quoique quelques Geotrupi-
dae approvisionnent aussi leur terrier a partir de res-
sources dispersées (Typhaeus, Thorectes...) (Zunino,
1991; Zunino & Palestrini, 1986). Les Scarabaeini
sont des rouleurs qui modélent en boules les déjec-
tions avant de les enfouir a distance, hors de portée de
la plupart des autres coprophages. Quant aux Ap-
hodiidae qui constituent la guilde des résidents, ils
sont souvent de petite taille et se nourrissent directe-
ment a partir des déjections en place, pondant leurs
ceufs, au sein de la masse stercorale et sous la crolte
(Lumaret, 1975), mais aussi a I’interface sol-déjec-
tion. Quelques rares espéces cependant creusent un
nid primitif sous la déjection (cas des Otophorus et
des Colobopterus; Rojewski, 1983).

Lumaret & Lobo (1996) ont analysé la distribu-
tion de I’ensemble des Scarabaeoidea coprophages de
la sous-région ouest-paléarctique (333 espéces). Cette
région couvre un ensemble allant de I’Afrique du
Nord, du Maroc au Sinai, et I’Europe depuis I’Océan
Atlantique jusqu’a I’Oural (60°E), en incluant dans sa
partie méridionale les bords de la mer Caspienne et la
partie ouest du Kazakhstan, soit une surface totale
estimée & 12.10° km2. La surface couverte par I’aire
de distribution de chaque espéce est trés variable.
Certaines sont totalement cosmopolites, souvent
disséminées par I’homme, d’autres présentent une
vaste aire de distribution s’étendant de I’Europe a
I’ Asie; d’autres enfin sont des endémiques a distribu-
tion restreinte ou tres restreinte. Six classes de surface
(I-V1) ont été ainsi définies par Lumaret & Lobo
(1996), chaque classe correspondant a une subdivision
de la surface totale de I’aire de référence. Chacune des
333 especes répertoriées par ces auteurs a été rattach-
ée a I’une de ces 6 classes, en fonction de la surface
couverte par son aire de distribution. Le schéma sui-
vant a été retenu: (1): espéces dont I’aire de distribu-
tion couvre moins ou au mieux 0,1% de la surface
totale de la région ouest-paléarctique, soit au maxi-
mum 12.10% km?; (11): espéces dont I’aire de distribu-
tion est comprise entre 0,1% et 0,5% de la surface
totale de la région ouest-paléarctique, soit au maxi-
mum 6.10* km2; (I11): espéces dont I’aire de distribu-
tion est comprise entre 0,5% et 1% de la surface totale
de la région ouest-Paléarctique, soit au maximum
12.10* km?; (1V): espéces dont I’aire de distribution
est comprise entre 1% et 5% de la surface totale de la
région ouest-paléarctique, soit au maximum 6.10°
kmz; (V): especes dont I’aire de distribution est com-
prise entre 5% et 10% de la surface totale de la région
ouest-paléarctique, soit au maximum 12.10° km2; VI):
espéces dont Iaire de distribution est supérieure a
10% de la surface totale de la région ouest-
paléarctique. Les espéces des classes | a IV ont été
considérées comme des espéces a distribution réduite

(moins de 6.10° km2). Il s’agit beaucoup de cas
d’especes endémiques. Le niveau d’échelle 1V équi-
vaut & la surface de la Péninsule ibérique (5,8.10°
km2), du Maghreb (6.3. 10° km?), de la région cauca-
so-anatolienne (7.10° km?), ou encore du complexe
Italie-Gréce-Balkans (6,1.10° km?), soit des sous-
unités biogéographiques bien identifiables. Lumaret &
Lobo (1996) ont montré que treés souvent les especes
de Scarabaeidae avaient une large répartition, 80,6%
d’entre elles (sur 134 au total) se retrouvant rassembl-
ées dans les classes V et VI (espéces a large distribu-
tion). A I’inverse, les Geotrupidae ont souvent une
aire de distribution restreinte, 48% seulement des 63
espéces inventoriées étant distribuées dans les classes
V et VI. Les 350 especes d’Aphodiidae se position-
nent de fagon intermédiaire, avec 56% des espéces
dans les classes V et VI. Le type chorologique des
especes differe significativement selon les familles
considérées. Chez les Scarabaeidae, la plupart des
espéces a répartition réduite (classes I-1V) ont une
distribution de type ibéro-maghrébin (57,7%) et bal-
kanique (31,2%). Par contre, pour les Aphodiidae,
31,2% des especes a distribution réduite (classes I-1V)
sont localisées au Maghreb, 17,5% dans la région
caucaso-anatolienne, 11% dans la Péninsule ibérique
et 9,7% dans I’arc alpin. Quant aux Geotrupidae, les
espéces des classes I-1V sont essentiellement localis-
ées dans la Péninsule ibérique (39,4%), le Maghreb
(30,3%) et la région corso-sarde (9,1%) (Lumaret &
Lobo, 1996).

Le nombre d’especes, en particulier celui des
endémiques, est couramment accepté comme un im-
portant critere pour définir les hotspots de biodiver-
sité. Le terme hotspot qualifiait & I’origine une aire
qui se distingue par sa richesse spécifique particulie-
rement élevée, le niveau d’endémisme des especes, le
nombre d’espéces rares ou en danger. Actuellement et
par extension, ce terme «hotspot de biodiversité »
désigne communément une région a richesse spécifi-
que élevée (Reid, 1998). On ne rencontre pratique-
ment aucune espece endémique ou a distribution res-
treinte dont le barycentre de I’aire de distribution soit
situé au-dela du 47° degré de latitude nord. Durant la
derniere période glaciaire (Wirm-Weichsel, 115000-
130 000 BP), les arbres étaient tres rares au-dela de la
latitude 45°N, avec une végétation polaire qui com-
mencait approximativement aux alentours du 52°N
(Huntley & Bicks, 1983; Huntley, 1990). De ce fait, la
faune coprophage actuelle que I’on rencontre au-dela
de telles latitudes est fort probablement originaire de
zones plus méridionales et il n’est donc pas surprenant
que la plupart des espéces que I’on rencontre au nord
de I’Europe soient des especes généralistes et a large
distribution.

Les Scarabaeidae comptent la plus grande pro-
portion d’espéces a large distribution et une propor-
tion notable d’espéces méditerranéennes sont com-
munes a I’Afrique du Nord et I’ouest de I’Europe,
avec cependant un nombre restreint d’endémiques
ibéro-maghrébins (Lumaret & Lobo 1996). Les rela-
tions entre les faunes du nord de I’Afrique (Maroc,
Algérie et Tunisie) et de I’Europe ont été largement
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influencées par I’ouverture et la fermeture du détroit
de Gibraltar qui a agi comme une barriére pour beau-
coup d’organismes (Beerli et al., 1996; De Jong,
1998; Gantenbein & Largiader, 2003). Au cours de la
crise messinienne, au Miocéne tardif (5-6 Ma), le
Bassin méditerranéen s’est largement asséché lors de
la fermeture du détroit de Gibraltar (Hsu et al., 1977;
Krijgsman, 2002). Il en est résulté des corridors
émergés qui peuvent avoir favorisé des échanges entre
le Sud de I’Europe et le Maghreb. La réouverture du
détroit au début du Pliocene, il y a environ 5 Ma, s’est
traduit a nouveau par un remplissage de la Médite-
rranée et la disparition des ponts terrestres. Cet
événement a probablement favorisé la vicariance
observée dans de nombreuses lignées d’organismes
terrestres, aussi bien chez les vertébrés (Cheylan,
1990; Cosson et al., 2005) que les insectes, comme
par exemple les Thorectes (Col. Geotrupidae) ou
encore les Misolampus et Tentyria (Col. Tenebrioni-
dae) (Palmer & Cambefort, 1997, 2000). Plus tard, et
particulierement depuis 2,4 Ma, les fluctuations cli-
matiques ont profondément affecté la structure phy-
logéographique des biomes méditerranéens (Hewitt,
1996, 1999). Les aires de distribution de la plupart des
especes européennes ont été alors soumises a plu-
sieurs cycles d’expansions et de contractions, avec des
extinctions des populations les plus au nord pendant
les périodes glaciaires suivies, lors des phases inter-
glaciaires, d’expansions en retour & partir des pénin-
sules méditerranéennes situées les plus au sud.
L’isolement des populations dans des régions de
I’Europe méditerranéenne, séparées les unes des au-
tres, a conduit a une différenciation allopatrique et a
un fort remaniement phylogéographique (Hewitt,
2001). Durant ce méme temps, I’Afrique du Nord a
été soumise a une alternance de phases humides et
hyperarides, depuis le milieu du Pliocéne jusqu’au
Pléistocene (Street & Gasse, 1981; Quezel & Barbero,
1993).

Comment dans ces conditions s’est mise en
place la faune actuelle des Scarabéides d’Afrique du
Nord, et plus particulierement celle du Maroc ? Quels
sont ses relations avec la faune ibérique ? D’aprés
Baraud (1985), la faune des Scarabaeoidea du Nord
de I’Afrique serait la résultante de plusieurs courants
de peuplement. Des éléments de la faune de I’Europe
occidentale et méme septentrionale auraient colonisé
le nord de I’Afrique par I’extrémité ouest du Bassin
méditerranéen. C’est le cas de plusieurs especes
d’Aphodius, comme A. luridus (F.), A. subterraneus
(L)), A. erraticus (L.) et A. scrofa (F.), de Scarabaei-
dae comme Sisyphus schaefferi (L.) et Onthophagus
taurus (Schreb.) et de Geotrupidae comme Typhaeus
Typhaeus (L.) et Sericotrupes niger Marsh., certaines
de ces especes n’ayant ensuite que peu diffusé au-dela
du Maroc. Toujours selon Baraud (1985), on peut
identifier en Afrique du Nord une faune méditerran-
éenne, d’ailleurs plus caractérisée au niveau générique
que spécifique. Ces genres sont souvent représentés
en Afrique du Nord par des espéces ou sous-especes
endémiques, comme dans le cas des représentants du
genre Thorectes Mulsant (Palmer & Cambefort,
1997). A I’inverse, certains genres typiquement éthio-

piens, comme Scarabaeus L., Gymnopleurus IlI.,
Onitis F., ont colonisé tout le Nord de I’Afrique en
atteignant méme le sud de I’Europe. De la sorte des
espéces ont une répartition ibérico-maghrébine (Lu-
maret & Lobo, 1996) et certaines méme ont pu attein-
dre la Sicile (distribution siculo-maghrébine). D’au-
tres enfin sont restées circum-méditerranéennes, com-
me les Bubas Mulsant ou encore les Thorectes Mul-
sant (Baraud, 1992).

Le contact Espagne-Maroc apparait de la sorte
particuliérement intéressant a étudier quant a I’origine
biogéographique des espéces de Scarabéides Laparos-
ticti, dans la mesure ou cette partie occidentale de la
Méditerranée a subi plusieurs événements géograp-
hiques dont des transgressions et régressions marines
répétées, avec mise en contact des plaques européenne
et africaine. La crise messinienne, qui a entrainé une
fermeture du détroit de Gibraltar et un assechement au
moins partiel de la Méditerranée (Jaume & Garcia,
1992; Maldonado & Uriz, 1995; Ruggieri, 1967; Pal-
mer & Cambefort, 1997, 2000), a pu permettre le
passage d’espéeces dans les deux sens.

A partir de ce constat, nous avons comparé la
composition de la faune du Maroc a celle de la Pénin-
sule ibérique, en nous attachant essentiellement a la
catégorie chorologique (au sens de La Greca, 1964)
des espéces présentes.

Matériels et méthodes

Seuls les genres strictement coprophages ou trés ma-
joritairement coprophages appartenant aux trois prin-
cipales familles de Scarabaeoidea (Geotrupidae, Sca-
rabaeidae et Aphodiidae) ont été retenus. Parmi les
Aphodiidae, ont été exclus les genres détritivores
suivants: Rhyssemus Mulsant, Psammodius Fallen,
Diastictus Mulsant et Rhyssemodes Mulsant. Dans
cette famille, I’étude portera de la sorte uniquement
sur les genres Aphodius Illiger, Heptaulacus Mulsant,
Sugrames Reitter (= Sitiphus Fairmaire) et Pleuropho-
rus Mulsant.

Les limites taxonomiques de notre étude sont
donc les suivantes:

* Famille des Geotrupidae, avec deux sous-
familles: Bolboceratinae et Geotrupinae (avec
les Chromogeotrupini et Geotrupini).

* Famille des Aphodiidae, avec deux sous-
familles: Aphodiinae et Psammodiinae (dans le-
quel on n’a retenu que le genre Pleurophorus).

* Famille des Scarabaeidae, avec deux sous-
familles: Scarabaeinae (Gymnopleurini, Scara-
baeini et Sisyphini) et Coprinae (Coprini, Oniti-
cellini, Onitini et Onthophagini).

Pour chaque espéce, nous avons défini son aire
globale de distribution, en nous basant sur les modéles
établis par La Greca (1964) lors de son étude de la
faune italienne, repris par Vigna Taglianti et al.
(1992). Les limites de répartition des espéces du Ma-
roc et d’Espagne ont été établies a partir des données
de Balthasar (1963, 1964) pour I’ensemble de la faune
des régions paléarctique et orientale et en dépouillant
les faunes du Maroc (Baraud, 1985), d’Espagne (Ba-
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guena Corella, 1967; Martin Pierra, 1982), de France
(Paulian & Baraud, 1982), d’Europe occidentale (Ba-
raud, 1977), de Belgique (Janssens, 1960), d’ltalie
(Dellacasa, 1983), de Pologne (Stebnicka, 1976),
d’Arabie Saoudite (Paulian, 1980; Pittino, 1984),
d’Arménie (lablokoff-Khnzorian, 1967), du Kazhaks-
tan (Nicolajev, 1987), de Mongolie (Nicolajev &
Puntsagdulam, 1980; Grebenscokov, 1985), d’Indo-
chine (Paulian, 1945), de Corée (Stebnicka, 1980;
Kim, 1984, 1985) et du Japon (Masumoto, 1985).

Résultats

40 espéces et 27 genres ont été décomptés au total 37
Geotrupidae (11 especes marocaines, 22 espagnoles, 4
en commun), 137 Aphodiidae (39 espéces marocai-
nes, 53 espagnoles, 45 en commun) et 68 Scarabaei-
dae (13 espéces marocaines, 23 espagnoles, 32 en
commun) (Tableau I).

La richesse spécifique de la Péninsule ibérique
(179 espeéces) est supérieure a celle du Maroc (144
especes), avec proportionnellement plus de Geotrupi-
dae et moins d’Aphodiidae dans la Péninsule ibérique
(Tableau II). Il faut noter par contre qu’aussi bien au
Maroc (31,7%) que dans la Péninsule ibérique
(30,7%) la proportion des Scarabaeidae parait signifi-
cativement plus importante comparé a I’ensemble de
la région ouest-paléarctique (24,5%), mais cette im-
pression est & nuancer car dans leur travail Lumaret &
Lobo (1996) ont pris en compte la faune totale des
Laparosticti, en particulier les genres d’Aphodiidae
non coprophages (Psammodius, Rhyssemodes...) qui
sont exclus de la présente analyse.

Si I’on considere chacune des familles indivi-
duellement, on constate des disparités entre la réparti-
tion globale des especes dans I’ensemble de la région
ouest-paléarctique et leur équivalent au Maroc et dans
la Péninsule ibérique. Dans le cas des Geotrupidae
(Tableau 11), les espéces a répartition typiquement
maghrébine représentent 16,2% de I’ensemble des
Geotrupidae, tandis que les endémiques (Maroc +
Espagne) représentent ensemble 43% du total des
espéces. Au niveau de la faune de chacun des deux
pays, le taux d’endémisme atteint 20% pour le Maroc
(3 Thorectes) et 50% pour la Péninsule ibérique (10
Thorectes sur un total de 13 endémiques), tandis que
les Geotrupidae a répartition typiquement maghrébine
atteignent 40% de la faune marocaine (dont 4 Thorec-
tes sur un total de 6 espéces). La faune espagnole est
surtout caractérisée par une faune européo-turanique
(11,5% du total des espéces dans chaque cas). Sur
I’ensemble des espéces répertoriées, les Thorectes
représentent a eux seuls 19 espéces sur un total de 37
especes, soit 51,4%.

Les types chorologiques des Aphodiidae sont
extrémement divers (Tableau 1V). Les Aphodiidae
propres au Maroc et propres a la Péninsule ibérique
constituent ensemble 23,85% des représentants de
cette famille, tandis que ces especes a répartition
européo-méditerranéo-turanique atteignent 9,2 % du
total des espéces, ces deux groupes représentent res-
pectivement 21,9% et 15,8% des Aphodiidae du Ma-
roc et 15,9% et 12,8% des Aphodiidae d’Espagne. Le

Tableau |. Liste des 27 genres répertoriés au Maroc et
dans la Péninsule ibérique (244 espéces recensées).

Famille des Geotrupidae (37 especes):
Bolbelasmus Boucomont, 1910 (2 espéces)
Ceratophyus Fischer, 1823 (2 espéces)
Typhaeus Leach, 1815 (3 especes)
Geotrupes Latreille, 1796 (4 espéces)
Stereopyge Costa, 1847 (1 espece)
Allotrupes Frangois, 1904 (1 espece)
Thorectes Mulsant, 1842 (19 espéces)
Anoplotrupes Jekel (1 espéece)
Trypocopris Motschoulsky (2 espéeces)
Odontaeus Samouelle, 1819 (1 espece)
Sericotrupes Zunino, 1984 (1 espéce)

Famille des Aphodiidae (139 especes):
Aphodius llliger, 1798 (127 especes)
Sugrames Reitter, 1894 (1 espece)
Heptaulacus Mulsant, 1842 (6 espéces)
Oxyomus Stephens (1 espéce)
Pleurophorus Mulsant 1842 (4 espéces)

Famille des Scarabaeidae (68 espéeces):
Scarabaeus Linné, 1758 (10 especes)
Gymnopleurus llliger, 1803 (4 espéces)
Sisyphus Latreille, 1807 (1 espéce)
Copris Muller, 1764 (2 espéces)
Cheironitis Lansberge, 1875 (3 espéces)
Bubas Mulsant, 1842 (3 espéces)

Onitis Fabricius, 1798 (4 espéces)
Euoniticellus Janssens, 1953 (3 espéces)
Caccobius Thomson, 1863 (1 espece)
Onthophagus Latreille, 1802 (32 espéces)
Euonthophagus Balthasar, 1959 (5 espéces)

Maroc compte en outre 14,5% d’Aphodiidae a réparti-
tion maghrébine (8,5% de I’ensemble des Aphodii-
dae), tandis que 13,8% des Aphodiidae d’Espagne ont
une répartition européo-turanique.

Plus de 55% de I’ensemble des Scarabaeidae des
deux pays se répartissent entre les grands types de
distribution suivants: euro-turanique (20,6%), euro-
méditerranéo-turanique (16,2%), nord-africaine (8,8%),
ibéro-maghrébine (10,3%) (Tableau V). Dans le
détail, la part prise par les espéces nord-africaines
dans la faune des Scarabaeidae du Maroc atteint
13,3%. De la méme maniere, les proportions des
espéces ibéro-maghrébines et euro-méditerranéo-tura-
niques sont sensiblement supérieures (respectivement
15,6% et 24,4%) au Maroc par rapport a la faune
totale étudiée. A I’inverse, la proportion des espéces
euro-turaniques atteint 25,5% en Espagne. Dans les
deux cas le taux d’endémisme est tres faible: 4,4% des
Scarabaeidae du Maroc; 5,5% des Scarabaeidae
d’Espagne.



Aspects de la distribution des scarabeides au Maroc et dans la Peninsule Iberique

Tableau Il. Comparaison des faunes coprophages du Maroc et de la Péninsule
ibérique par rapport al’ensemble de la région Ouest-paléarctique.

Maroc Péninsule ibérique Région ouest-paléarctique (*)
Nombre espéces % Nombre espéces % Nombre espéces %
Geotrupidae 15 10,0 26 14,5 63 11,5
Aphodiidae 90 60,0 99 54,7 350 64,0
Scarabaeidae 45 30,0 55 30,7 134 24,5
TOTAL 150 179 547

(*): d’'apres Lumaret & Lobo (1996). A noter que dans ce travail les espéces non coprophages ont été
également considérées, en particulier parmi les Aphodiidae.

Tableau lll. Distribution des Geotrupidae du Maroc et de la Péninsule ibérique (37 espéces au total)
Fréquence du type de distribution pour les deux entités géographiques (%) = FTD
Fréquence au Maroc (total 15 espéces) (%) = FMA
Fréquence dans la Péninsule ibérique (total 26 especes)(%)= FPI

CHOROTYPES

Allotrupes
Anoplotrupes
Bolbelasmus
Ceratophyus
Geotrupes

Espéces marocaines:
Endémique Maroc

Siculo-maghrébin - - - - -
Maghrébin
TOTAL MAROC 1 - - - -
Espéces ibériques:

Endémique ibérique - - - 1 1
Européen - 1 - - 1
Ouest-européo-méridional - - 1 - -
Euro-turanique - - - - 2
Ouest-européen - - - - _
TOTAL PENINSULE - 1 1 1 4

Espéces en commun:

Ibérico-maghrébin - - 1 1 -
Ouest-méditerranéen - - - - -
Ouest-euro-maghrébin - - - - -
TOTAL ESPECES EN COMMUN - — 1 1 —

w O o @ g

§ § g % % % % FOT/OD F&A FOZI
S & 8 ¢ g £ 4

s g & 2 > £ 3

O »w » F F F r

_ — — 3 - 3 8,0 20,0 -
- - 1 1 - - 5, 50 133 -
- - - 4 - 1 & 162 400 -
- - 1 8 - 1 11 - - -
- - - 10 - 1 13 350 - 500
1 - - - - - 3 80 - 115
- - - 1 - - 2 50 - 7.7
- - - - 1 - 3 80 - 115
- - - - 1 - 1 27 - 3,8
1 - - 11 2 1 22 - - -
- - - - - - 2 50 133 717
_ 1 - - - - 1 2,7 6,7 3,8
- - - - - 1 1 27 67 38
- 1 - - - 1 4 - - -

Discussion et conclusion

D’une maniére générale, les espéces dont la réparti-
tion est trés large sont rares (Gaston, 1996). C’est le
cas ici, mais de maniere modulée car des différences
existent entre les familles, les taxons ne représentent
pas les mémes amplitudes de répartition. A I’échelle
de la région ouest-paléarctique, les Geotrupidae parti-
cipent pour 11,5% de la faune totale, les Aphodiidae
64% et les Scarabaeidae pour 24,5 % (Tableau
I1). Lumaret et Lobo (1996) ont montré que 52,4%
des Geotrupidae avaient une distribution réduite,
inférieure a 5 % de la surface de la région ouest-
paléarctique, ce qui correspond par exemple a la sur-
face de la Péninsule ibérique. Cette famille est trés
bien représentés dans la Péninsule ibérique (14,9%),
surtout du fait de la trés grande diversité du genre
Thorectes (Palmer & Cambefort, 1997, 2000).

Dans le méme temps, 44 % des Aphodiidae
présentent une méme distribution restreinte, contre

seulement 19,4% des Scarabaeidae. Au Maroc et dans
la Péninsule ibérique, les Scarabaeidae sont propor-
tionnellement mieux représentés (respectivement
33,1% et 31,4% de la faune totale) que par exemple
que les Aphodiidae (respectivement 55,9% et 53,7%
du total). Cette sous-représentation relative des Ap-
hodiidae tient sans doute a leurs exigences écologi-
ques particulieres, liées a un climat tempéré ou froid
et a la nécessité souvent pour beaucoup d’espéces de
disposer d’excréments riches en eau (Lumaret, 1995).
Ainsi en Pologne et en Belgique, les Aphodiidae
représentent respectivement 73,5 % et 72 % de la
faune des coprophages (Lumaret, 1995). De méme en
France tempérée et en montagne les Aphodiidae cons-
tituent 71,5% et 79% de la faune des Scarabéides
coprophages (Lumaret & Stiernet, 1992) alors qu’en
région méditerranéenne leur proportion avoisine 52%.
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Tableau IV. Distribution des Aphodiidae du Maroc et de la Péninsule ibérique (139 especes)
Fréquence du type de distribution pour les deux entités géographiques (%) = FTD
Fréquence au Maroc (total 90 espéces) (%) = FMA
Fréquence dans la Péninsule ibérique (total 98 espéces)(%)= FPI

] [%]

%) g § o 9 g FTP FMA FPI
CHOROTYPES % Jé L(:,: % % %— % % %

£35 x93 ¢E

< o I O un
Especes marocaines:
Endémique 16 2 - - 18 129 200 -
Maghrébin "1 - - - 1 12 86 133 -
Nord-africain 5 - - - 6 43 67 -
Siculo-maghrébin 1T - - - = 0,7 11 -
Saharo-sindien 1T - - - - 0,7 11 -
Turanico-maghrébin 1T 1 - - = 14 22 -
TOTAL MAROC 35 2 2 - 1 40 - - -
Espeéces ibériques:
Endémique 2 - 3 - - 15 108 - 153
Pyrénéen 2 - - - - 2 14 - 2,0
Européen 7 - 1.1 - 9 65 - 9,2
Euro-turanique 3 - - - - 13 93 - 13,3
Sud-européen 3 - - - - 3 22 - 3,1
Ouest-européen 1 - - - - 1 07 - 1,0
Ponto-européen 1 - - - - 1 07 - 1,0
Euro-sibérien 2 - - - - 2 14 - 2,0
Euro-centro-asiatique 1 - - - =1 07 — 1,0
Asiatico-européen 2 - - - - 2 14 - 2,0
TOTAL PENINSULE 4 - 4 1 - 49 - - -
Especes en commun:
Ibérico-maghrébin M1 - - - - 11 79 122 11,2
Ibérico-turanico-maghrébin 1 - - - - 1 07 11 10
Ibérico-nord-africain 3 - - - - 3 22 33 31
Euro-maghrébin 1 - - - -1 07 11 10
Euro-méditerranéo-turanique 2 - - - - 12 86 133 12,22
Centro-asiatico-européo-méditerranéen 2 - - - - 2 14 22 10
Ouest-méditerranéen 7 1. - - - 8 58 89 82
Méditerranéen 1 - - - -1 07 11 1,0
Méditerranéo-soudanien 2 - - - - 2 14 22 20
Paléarctique 6 - - - - 6 43 6,7 61
Cosmopolite 2 1 - - - 3 22 33 30
TOTAL ESPECES EN COMMUN 48 2 - - - 50 - - -

La distribution des espéces endémiques dans la
région ouest-paléarctique montre un modéle de diffé-
renciation en deux pdles opposés, chacun situé a I’'une
des extrémités du Bassin méditerranéen. Ces pdles
rassemblent & eux seuls la majorité des endémiques
(67,7%) (Lumaret & Lobo, 1996), la région occiden-
tale du Bassin méditerranéen (principalement Magh-
reb et Péninsule ibérique) constituant le pole majeur,
avec 51,7% de I’ensemble des endémiques. Un tel
type de distribution amphiméditerranéenne avait déja
été reconnu par Jeannel (1942). On sait, a partir de
travaux menés sur d’autres groupes, que les éléments
les plus anciens de la faune sont cantonnés dans la

partie occidentale de la région méditerranéenne, qui
était déja une partie de I’Eurasie avant le Miocéne
(Oosterbroek & Arntzen, 1992), tandis qu’au contraire
la région orientale est une partie plus récente de
I’Eurasie. La derniére vicariance mettant en jeu des
éléments faunistiques de lignées ouest et est médite-
rranéen date au moins de 10 MA, ce qui coincide avec
la mise en place finale des Alpes et des Pyrénées
(Oosterbroek & Arntzen, 1992). De ce fait, la distri-
bution actuelle amphiméditerranéenne des centres
d’endémisme serait le résultat d’une évolution et
d’une cladogénese dans ces deux zones privilégiées
pendant une longue période. Pour ces raisons, les par-
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Tableau V. Distribution des Scarabaeidae du Maroc et de la Péninsule ibérique (68 espéces au total)
Fréquence du type de distribution pour les deux entités géographiques (%) = FTD
Fréquence au Maroc (total 45 espéces) (%) = FMA
Fréquence dans la Péninsule ibérique (total 55 especes)(%)= FPI

CHOROTYPES

Scarabaeus
Sisyphus
Caccobius

Bubas

Especes marocaines:

Endémique Maroc
Saharo-sindien

N
|
|

Nord-africain est-méditerranéen
Nord-africain - - 1 -
Turanico-maghrébin - - - -
Maghrébin - - - =
TOTAL MAROC 3 - 1 -
Espéces ibériques:

Endémique ibérique - - - -
Euro-turanique 1T - - -
Centro-asiatico-méditerranéen 1 - - -
Ouest-euro-méditerranéen - - 1 -
Sud-européen - - - =
Euro-centro-asiatique - - - =
Ouest-européen - - - =
Euro-méditerranéo-turanique - - - =
TOTAL PENINSULE 2 - 1 -
Espéces en commun:
Ibéro-maghrébin 1
Ibérico-nord-africain 1
Ouest-méditerranéen 2 - 1 -
Euro-méditerranéo-turanique 1
Centro-asiatico-méditerranéen -1 - -
Méditerranéen - - - -
Indiano-méditerranéen - - - =

TOTAL ESPECESENCOMMUN 5 1 1 1

Cheironitis

4 1)

§ 8‘ %— cc\s 'g_ F;I'P FE;IA Fofl
ez £¢,887" * %
S S s EZ £
O w w & O O
- -1 - - 1 2 29 44 -
- - - - = 2 29 44 -

-1 - - 2 29 22 -
- - - - 1 3 5 74 111 -
- - - - - 1 1 15 22 -
- - - - -1 1 15 22 -
- - 2 - 1 6 18 - - -
- - - - - 3 3 44 - 55
1 - 1 1 - 10 14 20,6 - 25,5
- - - - - - 1 15 - 18
- - - - - - 1 15 - 18
- - - - - - 1 15 - 18
- - 1 - - - 1 15 - 1,8
- - - - -1 1 15 — 1,8
- - - - - 1 1 15 - 18
1 - 2 1 - 15 23 — - -
- -1 - - 5 10,3 15,6 12,7
- - - - - = 15 22 18
1 - - - 2 2 13,2 20,0 164
- 2 - 3 - 4 11 16,2 244 20,0
- - - - - - 1,5 22 18
- - - - 1 - 29 44 36
- 1 - - - - 1,5 22 18
1 3 1 3 3 11 32 — — —

ties les plus anciennement isolées de la région ouest-
méditerranéenne (en particulier la Péninsule ibérique
et des fragments adhérents du nord de I’ Afrique) dev-
raient faire preuve d’un haut degré d’endémisme
(Lumaret & Lobo, 1996). Il apparait évident que la
Péninsule ibérique et le Maghreb sont des centres
d’endémisme extrémement actifs pour les Scarabéi-
des, abritant respectivement 16,4% et 30,1% des
especes ouest-paléarctiques présentant une distribu-
tion restreinte a tres restreinte. Cette région occidenta-
le du Bassin méditerranéen constitue pratiquement le
seul centre d’endémisme des Geotrupidae. Krikken
(1981) et Zunino (1984), en utilisant des reconstruc-
tions phylogénétiques et biogéographiques, ont éga-

lement considéré que la Tethys occidentale était le
principal centre d’origine des Geotrupidae. Un tel
modéle de distribution peut étre considéré comme un
isolement ancien a partir de lignées de la région occi-
dentale du Bassin méditerranéen, comme Oosterbroek
& Arntzen (1992) I’ont proposé pour d’autres groupes
faunistiques.
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CAPITULO 13

Los “ PATRONES DE DISPERSION” DE
LA FAUNA IBERICA DE SCARABAEINAE
(COLEOPTERA)

Jorge M. Lobo

Resumen: Tras revisar las principales propuestas sobre el papel ejercido por la
inercia filogenética y las adaptaciones ecogeogréficas de las especies segun la
zona de origen del linaje al que pertenecen, se comenta el concepto de "Patréon
de Dispersion" propuesto por Gonzalo Halffter, resaltando el punto de vista
comun de estos acercamientos: el uso de informacion biogeogréfica y ecolégica
actual a fin de discernir los procesos histéricos que han originado los patrones
de distribucién de la biodiversidad. Posteriormente, se usa informacién taxoné-
mica, ecoldgica y biogeografica sobre los coledpteros Scarabaeinae para dife-
renciar los grupos de especies que probablemente poseen una historia de
colonizacién compartida en la Peninsula Ibérica. Por Ultimo, se revisa tanto la
informacién biogeografica de este grupo como la historia de las masas continen-
tales, a fin de proponer una explicacion narrativa coherente sobre el origen de
los patrones de dispersién detectados.

Palabras clave: Coleoptera, Scarabaeidae, Scarabaeinae, escarabajos copro-
fagos, distribucion geografica, Patrones de Dispersion, Iberia.

The “Dispersion Patterns” of the Iberian Scarabaeinae fauna (Coleoptera)
Abstract: After revising the main suggestions about the role played by phyloge-
netic inertia and the ecogeographical adaptations of species in connection with
the place of origin of the lineage to which they belong, the “Dispersion Pattern”
concept proposed by Gonzalo Halffter is commented upon, highlighting the
common point of view of these approaches, i.e. the use of present-day bio-
geographic and ecological data to discern the historical processes underlying
current biodiversity patterns. Subsequently, taxonomic, ecological and bio-
geographical information on scarabaeine dung beetles is used to discriminate
groups of species that probably share a common history of colonization for the
Iberian Peninsula. Lastly, both the biogeographic history of these dung beetles
and the history of land masses are revised to propose a coherent narrative
explanation for the origin of the detected dispersion patterns.

Key words: Coleoptera, Scarabaeidae, Scarabaeinae, dung beetles, geographi-
cal distribution, Dispersion Patterns, Iberian Peninsula.

Les “Patrons de Dispersion” de la faune ibérique de Scarabaeinae
(Coleoptera)

Résumé:A la suite d’'une révision des principales propositions sur le role joué para
I'inertie phylogénétique et les adaptations écogéographiques des espéces en
rapport avec l'aire d’origine des lignées auxquelles elles appartiennent, on fait des
commentaires sur le concept de “Patron de Dispersion”, proposé par Gonzalo
Halffter, en soulignant le point de vue commun a ces approches: I'utilisation de
données biogéographiques et écologiques actuelles pour discerner les processus
historiques qui sont a l'origine des patrons de biodiversité actuels. Par la suite on
utilise des données taxonomiques, écologiques et biogéographiques sur les bou-
siers Scarabaeinae pour séparer des groupes d'espéces qui probablement parta-
gent une histoire commune de colonisation dans le cas de la Péninsule Ibérique.
Finalement, on révise l'histoire biogéographique de ces bousiers et celle des
masses continentales afin de proposer une explication narrative cohérente pour
I'origine des patrons de dispersion détectés.

Mots-clés: Coleoptera, Scarabaeidae, Scarabaeinae, bousiers, distribution
géographique, Patrons de Dispersion, Péninsule Ibérique.

Introduccion

¢Donde y cuando se originaron las especies que habitan actualmente
una regién? ;Cuando y como llegaron a ocupar el area que hoy habi-
tan? Los datos paleontoldgicos y las reconstrucciones filogenéticas
pueden ayudarnos a estimar el area de origen de un taxon, su era de
aparicion, las grandes condiciones mesoclimaticas y ecolégicas que
experimentd dicho taxon en su origen y el curso evolutivo que siguie-
ron los descendientes de esta linea evolutiva en su proceso de coloni-
zacién de nuevos territorios y ambientes. Sin embargo, dichos datos
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no estan siempre asequibles e incluso, cuando lo
estan, no constituyen pruebas irrefutables sino hipdte-
sis cuya certidumbre crece con la adicién de nuevas
evidencias. En el caso de los insectos, son pocos y
sesgados los datos paleontoldgicos disponibles (La-
vanderia & Eble, en prensa) e incompletas las hipdte-
sis filogenéticas capaces de ayudar a interpretar la
historia evolutiva de un taxon de alto rango (ver Cate-
rino et al., 2000 o Whiting, 2002; Kjer et al., 2006 y
referencias alli citadas). Sin embargo, estas carencias
no han impedido que, a lo largo de la historia de la
biologia, se hayan realizado mudltiples intentos de
contestar estas preguntas utilizando para ello dos tipos
de informacion bésica: el conocimiento a menudo
incompleto sobre el rango geografico de las especies y
las relaciones de similitud/parentesco establecidas
mediante el uso de informacién morfolégica y anaté-
mica. Estas dos fuentes de informacion han permitido
localizar la ubicacién actual del &rea con mayor diver-
sidad y describir la probable trayectoria geografica
experimentada por una linea filética a lo largo de su
proceso evolutivo ¢Doénde se encuentran los taxones
derivados? ¢Donde los primitivos?, son preguntas
cuya respuesta puede ayudar a entender mejor la ac-
tual distribucion de la diversidad bioldgica apelando a
un proceso de extincién y especiacidn diferenciales
(ver Ricklefs, 2004 o Hawkins et al., 2006).

Procesos histdricos y distribucion

La distribucidn actual de cualquier especie es el resul-
tado espacial de la interaccion entre las adaptaciones
ecofisiologicas que estas poseen, las caracteristicas
ambientales y topogréficas del territorio que habitan y
las historias Unicas e irrepetibles, tanto del taxon co-
mo de las tierras. Comprender le génesis de esta dis-
tribucidn requiere conocer cémo interactlian y han inter-
actuado en el pasado estas tres fuentes de variabilidad.
Por lo respecta a los atributos biol6gicos, se
conoce que las particularidades del linaje al que per-
tenece una especie no son faciles de cambiar, pues a
menudo constituyen disefios evolutivos exitosos que
implican un alto grado de interdependencia entre las
caracteristicas morfolégicas y fisioldgicas que sélo se
alteran minimamente para generar multiples “varia-
ciones sobre el mismo tema”. Estudios recientes de-
muestran que los genes que controlan la variabilidad
fenotipica en los primeros estadios de desarrollo (los
que controlan el disefio general de un clado), poseen
una tasa de mutacién menor que los que controlan las
Gltimas fases (Nei, 2007), de modo que la variabilidad
sobre la puede actuar la seleccién natural difiere
segun el tiempo evolutivo que poseen las distintas
adaptaciones. Esta tendencia a conservar las adapta-
ciones bésicas a lo largo del proceso de evolucién de
un grupo ha sido denominada de diversas formas
(inercia filogenética, lastre filogenético o conserva-
cién de nicho; ver Williams, 1964; Mayr, 1982;
Wiens & Graham, 2005 y Diniz-Filho & Bini, 2007),
habiéndose propuesto en repetidas ocasiones que la
distribucidn de una especie estd fuertemente condi-
cionada por las caracteristicas del clado de alto rango

al que pertenece (Martinez-Meyer et al., 2004; Alca-
raz et al., 2005; Peterson et al., 1999; Huntley et al.,
1995) y que las adaptaciones que observamos actual-
mente en una especie se han generado en tiempos y
lugares muy alejados de los actuales (Farrel et al.,
1992; Latham & Ricklefs, 1993; Farrel & Muitter,
1994, Beerling & Woodward, 1996; Webb et al.,
2002; Cavender-Bares & Wilczek, 2003; Reich et al.,
2003). Ello significa que la respuesta principal de una
especie ante la modificacion de las condiciones am-
bientales seria la dispersion y no la modificacion de
sus adaptaciones (ver los conceptos de adaptacion
espacial en Hengeveld, 1997 y vicariancia dindmica
en Zunino & Zullini, 2003). Es decir, la bisqueda de
esas mismas condiciones en otros lugares segun la
tasa intrinseca de dispersion de cada organismo y la
“penetrabilidad” del territorio (ver Coope, 1979;
Elias, 1994; Huntley & Birks, 1993; Webb et al.,
1993).

Adaptacion espacial e inercia filogenética son
conceptos gque expresan un mismo proceso evolutivo:
las especies acoplan espacialmente sus requerimientos
porque generalmente son incapaces de modificar sus
adaptaciones con rapidez ante las modificaciones
ambientales. Esta incapacidad promoveria la diversi-
dad bioldgica al impedir la hibridacion entre especies
proximas cuando las condiciones ambientales cam-
bian (Wiens, 2004) pero, a la vez, facilitaria la recolo-
nizacion de regiones con ambientes idéneos cuando
las condiciones climaticas generales cambian como ha
ocurrido durante el Plio-Pleistoceno (Svenning &
Skov, 2007). Si las adaptaciones ecofisioldgicas que
actualmente condicionan la distribucién de los orga-
nismos se generaron en el tiempo y lugar de los ances-
tros, segun la fuerza de inercia filogenética del grupo
al que pertenecen esas especies, entonces las condi-
ciones del area y tiempo en las que se origind una
especie o clado serian fundamentales para explicar la
distribucion actual (Darlington, 1957). De este modo,
antiguas decisiones evolutivas realizadas por los an-
cestros de los actuales taxones serian relevantes para
explicar la distribucion actual de estas especies (zonas
de origen ecoldgicas; Farrell et al., 1992, Latham &
Ricklefs, 1993; Wiens & Donoghue, 2004) o memoria
biogeografica; Lobo, 1999). Ante las variaciones
ambientales, las especies se dispersarian buscando las
adaptaciones adquiridas por su ancestros y la posicion
espacial seria GUnicamente relevante si en ella se en-
cuentran las condiciones ambientales adecuadas o si
impide o facilita la accesibilidad al area (limitantes de
dispersion; Freestone & Intuye, 2006)

La clésica consideracion de espacio y forma
(Hennig, 1950; ver alternativamente Croizat, 1962) ha
defendido que las relaciones genealdgicas de los taxa
integrantes de un grupo monofilético y la historia
geoldgica de las areas que ocupan permiten conocer
los procesos que han dado lugar a la actual distribu-
cién (Morrone & Crisci, 1995). Ello significa asumir
que las especies actualmente exclusivas de un area se
han encontrado en ella desde su génesis. El concepto
de adaptacidn espacial limita la amplia validez de
estos argumentos, ya que la actual distribucion de un



organismo no tiene por qué representar su area de
origen: seria simplemente un area que posee condi-
ciones ambientales similares a las del tiempo y lugar
de origen del grupo filogenético al que pertenece. Sin
embargo, la localizacidn espacial actual del centro de
origen de un grupo podria coincidir con la localiza-
cion ambiental si dicha area se hubiese mantenido
relativamente estable en sus condiciones ambientales.
Si las adaptaciones ecofisioldgicas y la inercia filo-
genética impidiesen franquear determinadas condicio-
nes ambientales, las areas con condiciones estables
durante grandes periodos evolutivos albergarian una
mayor diversidad, una mayor cantidad de taxa primi-
tivos y una mayor probabilidad de albergar los centros
de origen de esos taxones. Este es el proceso aducido
para explicar el actual gradiente de riqueza en muchos
grupos y la distribucion tropical de los clados basales
(Terborgh, 1973; Ricklefs & Renner, 1994; Hawkins
et al., 2006; Ricklefs, 2006). De este modo, si deter-
minados limitantes fisiolgicos evolutivamente difici-
les de superar impiden colonizar algunos territorios,
podria observarse una estricta correspondencia entre
filogenia y condiciones ambientales del area de distri-
bucién; un grupo de especies hermanas colonizaria un
tipo de ambiente y apenas existirian clados diferentes
habitando esas condiciones ambientales (Schwarzbach
& Ricklefs, 2000; Tofts & Silvertown, 2000; Webb,
2000; Helmus et al., 2007). En este caso existiria una
buena correspondencia entre las condiciones ambien-
tales del area de distribucién y la genealogia de las
especies que la habitan pudiendo incluso aventurarse
la ubicacion geogréfica del centro de origen del clado,
si existe una region en la cual se hayan mantenido
relativamente constantes las condiciones ambientales
a las que este clado se encuentra adaptado. Por el
contrario, si esa barrera fisiolégica y ambiental es
facilmente superable, seria de esperar que unas mis-
mas condiciones ambientales fuesen habitadas por
clados de distinto origen y procedencia (Cavender-
Bares et al., 2004; Ackerly, 2004). En este caso, seria
de esperar que el gradiente de diversidad con la varia-
cioén en las condiciones ambientales se atenuase y la
correspondencia entre filogenia y condiciones am-
bientales dejase de percibirse. Entre ambos esquemas
extremos se darian respuestas variadas, aunque la
probable dominancia de especies ancestrales en las
zonas tropicales podria indicar que la incapacidad
para superar los limites fisiologicos seria el patron
dominante.

Patrones de Dispersion

Uno de los conceptos por los que es y serd reconocida
la obra de Gonzalo Halffter es el de Patron Disper-
sion. A lo largo de varios trabajos (Halffter, 1962,
1964, 1965, 1974, 1976, 1978, 1987, 1991 y 2003)
este autor ha tratado de sintetizar las principales ca-
racteristicas de los grupos de especies que, originan-
dose u asociandose en una region con caracteristicas
fisiogréaficas y climéticas determinadas, han estado
sometidos a similares presiones macroecologicas
durante un amplio periodo temporal. La definicién de
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los Patrones de Dispersion utiliza informacion sobre
la distribucion actual de las especies, sus posibles
relaciones de parentesco y su probable procedencia
para explicar la actual composicion de un territorio. El
concepto de Patron de Dispersion tienen su preceden-
te en el concepto de cenocrén formulado por Osvaldo
Reig (1962) (y de cenogénesis, ver Sukachev, 1958):
asociaciones de especies que se han desarrollado a
través del tiempo aunque tengan distinto origen o
abolengo (Ringuelet, 1957). De acuerdo a estas con-
cepciones, las biotas pueden estar constituidas por
elementos de distinto origen geogréfico y distintas
edades evolutivas que se yuxtaponen e integran en la
actualidad aunque hayan seguido trayectorias evoluti-
vas individuales y separadas (ver Coope, 1979; Webb,
1981; Graham, 1986; Graham & Grim, 1990; Valen-
tine & Jablonski, 1993).

Las especies de un mismo Patrén de Dispersion
habrian sufrido una historia reciente de colonizacion
similar y poseerian parecidas adaptaciones meso-
climaticas, aunque se hayan originado en tiempos y
espacios diferentes. Como interesa definir la Gltima
trayectoria de colonizacion seguida por un taxon para
acceder a la zona en cuestion, la definicion de los
Patrones de Dispersion estd intimamente ligada a la
comprensién de la conformacion de las biotas en las
denominadas Zonas de Transicidn. Estos serian terri-
torios que, como la denominada Zona de Transicion
Mexicana ubicada entre las regiones Neértica y Neo-
tropical (desde el suroeste de los Estados Unidos hasta
las tierras bajas de Nicaragua), estarian situados en la
frontera entre regiones biogeograficas. La superposi-
cién durante diversos periodos de elementos con dis-
tinta antigliedad, procedencia y adaptaciones, junto al
aislamiento y la especiacion generados por la hetero-
geneidad y fragmentacion ambiental que poseen estas
areas, habrian promovido la existencia de un alto
grado de endemicidad en las mismas. Estas Zonas de
Transicion serian areas que albergarian una mezcla de
taxones mayoritariamente capaces de superar, en
mayor o menor medida, los limites y tolerancias am-
bientales impuestos por su ascendencia genealdgica.
Asi, la definicion de los Patrones de Dispersion en
una Zona de Transicidn buscaria determinar los con-
juntos de especies que, perteneciendo a linajes con
distinta historia evolutiva, han sido capaces de coloni-
zar y diversificarse en un area que posee condiciones
ambientales situadas en el extremo del gradiente am-
biental para el que estan adaptadas las grandes lineas
filogenéticas a las que pertenecen.

En ausencia de informacion filogenética pero
asumiendo que la adscripcién taxonoémica es capaz de
reflejar adecuadamente las relaciones genealdgicas,
Gonzalo Halffter demostré que es posible elaborar
hipotesis coherentes utilizando informacién ecoldgica,
biogeografica y geoldgica; hipdtesis que pueden con-
firmase en un futuro mediante la aportacion de nuevas
evidencias. Indudablemente, la denominacién elegida
(Patrén de Dispersion) resulta equivoca, por cuanto
mezcla la palabra patrén (modelo que sirve de mues-
tra), corrientemente utilizada para designar un tipo de
distribucion, con la palabra dispersion que designa un
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proceso. Sin embargo, este equivoco aparente refleja,
en mi opinién, el propdsito que se pretende: utilizar
informacion biogeogréafica y taxondmica actual para
derivar hipétesis histdricas. Se trata, sin duda, de un
ejercicio arriesgado pero valiente que, implicitamente,
reconoce que la historia de los taxones y las tierras
deja una sefial en el presente; sefial que busca ser
desentrafiada para tratar de comprender el proceso
histérico que ha conformado la biota de un territorio.
Siguiendo sus pasos, este trabajo pretende homenajear
el atrevimiento que tuvo en su dia el Dr. Halffter,
emulando el proceso de construccién narrativo segui-
do en sus trabajos sobre los Patrones de Dispersién en
la Zona de Transicion Mexicana, pero esta vez acu-
diendo a técnicas y criterios objetivos para el caso de
la fauna de coledpteros de la subfamilia Scarabaeinae
que habita la Peninsula Ibérica (un territorio incluido
en la que podriamos denominar Zona de Transicion
Euromediterranea; ver Zunino, 1985a).

Ciertas asunciones son necesarias en un trabajo
de este tipo. En primer lugar debe admitirse, como
hip6tesis de trabajo, un actualismo ecolégico: que las
aptitudes ambientales y ecoldgicas de las especies
hayan permanecido constantes a lo largo de un cierto
lapso de tiempo. También debe asumirse que los ca-
racteres ecolégicos o las adaptaciones ambientales
pueden ser tan heredables como las caracteristicas
morfolégicas y, por tanto, que los organismos con un
antepasado comun, es mas probable que hereden una
forma de vida comun. Esto significaria que las condi-
ciones ambientales de los territorios que actuaron
como érea de diversificacion primaria de un taxon de
alto rango, suelen manifestarse todavia en las adapta-
ciones de sus descendientes. Esta memoria ecogeo-
grafica implicaria que parte de las adaptaciones am-
bientales de una especie no son una respuesta a las
condiciones que imperan en su area de distribucién
actual, sino que se enmarcan dentro del espectro, mas
extenso 0 mas restringido, de sus caracteristicas here-
dadas. Hemos visto, en el apartado anterior, que exis-
ten suficientes evidencias como para que podamos
mantener estos supuestos. En este trabajo se asume,
ademas, que los taxones (géneros o subgéneros) que
poseen pocas especies actualmente, pero que estan
presentes en la Peninsula Ibérica y tienen distribucio-
nes restringidas, proceden de ancestros mucho mas
antiguos en la regién, que aquellos otros taxa diversi-
ficados mundialmente pero con pocos elementos ibé-
ricos. La presencia de una especie exclusiva en un
area dada puede permitir definirla como endémica.
Sin embargo, si ese tamafio de distribucion restringido
se debe al efecto refugio que ha experimentado la
especie como consecuencia, por ejemplo, de la exis-
tencia de condiciones ambientales exclusivas, la espe-
cie en cuestién podria considerarse relicta. Asi, si
dentro de un grupo natural de especies, las especies
presentan un area reducida y el grupo de alto rango se
encuentra, ademas, poco diversificado, asumiremos
que las posibilidades de que dicha especie sea relicta
son mayores.

La reconstruccion del proceso de colonizacion y
por tanto, la explicaciéon sobre por qué, cuando y
dénde se generaron los taxa que actualmente habitan

una region necesita de informacion filogenética, pale-
ontoldgica, paleoclimatica y paleogeografica, pero
también requiere conocer las principales adaptaciones
ambientales de las distintas especies asi como las
caracteristicas de su actual distribucion. En este traba-
jo se utilizan diversas fuentes de informacién para
agrupar las especies de Scarabaeinae ibéricos en gru-
pos que se pretende tengan sentido biogeogréfico y
evolutivo, combinando para ello informaciones sobre:
i) las caracteristicas de las areas de distribucion actua-
les de las especies, ii) sus aptitudes ecolégicas y ma-
croambientales, iii) la adscripcion taxondmica de cada
especie y género, y iv) la biogeografia y diversifica-
cién de los taxones de alto rango a los que pertenece
cada especie. Se espera que estos diferentes conjuntos
de informacion sean capaces de agrupar a las distintas
especies segun sus principales requerimientos am-
bientales, pero también segln su procedencia, ya que
se supone que las condiciones ambientales promedio
de las areas que albergan los taxones de alto rango
deberia ofrecer una sefial histérica profunda capaz de
proporcionar hip6tesis sobre el proceso de conforma-
cion de la actual fauna ibérica. Tras realizar una serie
de andlisis de ordenacion con estos conjuntos hete-
rogéneos de informacion, se describirdn a continua-
cién los Patrones de Dispersién obtenidos.

Material y Métodos

Informacién utilizada

Para cada una de las 54 especies de Scarabaeinae
Ibéricas (Martin-Piera, 2000) se calcularon los valores
de 28 variables. No se incluyé a Onthophagus opaci-
collis Reitter porque las opiniones y evidencias ofre-
cidas por Palestrini (1981), Rahola Fabra (1985), y
Martin-Piera & Boto (1999) han promovido la no
consideracién de esta especie en muchos estudios
ibéricos y la adscripcion de sus ejemplares a O. simi-
lis. El tamafio corporal medio de las especies se ex-
trajo de Lumaret & Kirk (1987), Lobo (1993) y Ba-
raud (1992). Los datos de abundancia fueron obteni-
dos de una serie de 20 estudios publicados y no publi-
cados realizados en la Peninsula Ibérica bajo diferen-
tes condiciones ambientales y que, demostradamente,
poseen inventarios exhaustivos (ver Lobo & Davis,
1999 y Lobo & Martin-Piera, 1999). Estos estudios
han servido para calcular un valor de abundancia y
biomasa. El primero consistié en la suma, para cada
una de las especies, de los valores de abundancia
relativa calculados en cada estudio. El segundo se
estim6 como el producto del tamafio corporal por la
suma de frecuencias relativas de cada especie. Estas
medidas pueden considerarse estimas de la “impor-
tancia energética” de cada una de las especies en las
comunidades copréfagas ibéricas. La presencia de
cada una de las especies en los anteriormente mencio-
nados inventarios locales y la presencia de estas mis-
mas especies en las 255 cuadriculas de 50 x 50 km
ibéricas con mas del 15% de superficie terrestre (ver
Lobo & Martin-Piera, 2002) se incluyeron también
como variables, al objeto de representar la amplitud
de distribucién y ubicuidad de cada de estas especies
en la Peninsula Ibérica.
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Fig. 1. Variacion geografica en el nimero de especies de Scarabaeinae presentes en la Peninsula Ibérica.
El gradiente representado oscila entre 1 (tonos claros) y 55 (tonos oscuros). Los circulos grises represen-
tan el baricentro o punto central de distribucion de cada una de las 54 especies ibéricas, mientras que su
didmetro esté relacionado con el tamafio del area de distribucion. Este mapa no debe considerarse un ma-
pa de riqueza de especies, sino una representacion espacial de la afinidad de la fauna ibérica de Scara-
baeinae. Puede observarse que las especies que tienen una distribucién méas amplia tienden a tener bari-
centros orientales, como consecuencia de la presencia en la Peninsula de especies con distribucién Medi-
terraneo occidental y la distribucién Paleartica de otras muchas especies.

Fig. 1. Geographic variation in the number of Iberian Scarabaeinae species. The gradient oscillates be-
tween 1 (light tone) and 55 (dark tone). Grey circles represent the baricentre or central point of distribu-
tion for each one of the 54 Iberian species, while its diameter is related with the range size of the distri-
butional area. This map should not be considered a species richness map, but a spatial representation of
the resemblance of the Iberian Scarabaeinae fauna. It can be observed that species with a wider distribu-
tion generally have oriental baricentres, because the Iberian fauna harbour many species with Western

Mediterranean or Palaearctic distributions.

Teniendo en cuenta la informacién coroldgica
basica proporcionada por Baraud (1985 y 1992),
Schoolmeesters (2005) y Lobl & Smetana (2006), se
digitaliz6 la distribucién completa aproximada de
todas las especies estimando la latitud y longitud
méaximas y minimas de cada una de las especies, asi
como el tamafio del area de distribucion (en miles de
km?). Esta estimacion del tamafio y posicion del area
de distribucién posee evidentes ventajas sobre anterio-
res estimaciones (ver Lumaret & Lobo, 1996), permi-
tiendo representar los patrones de riqueza, endemici-
dad y composicién a escalas amplias (ver Fig. 1).
Utilizando los datos provenientes de Cambefort
(1991), Hanski & Cambefort (1991) y Schoolmeesters
(2005) se calculé también el nimero mundial de espe-
cies de cada genero y tribu, asi como el porcentaje de
especies de cada género y el porcentaje de géneros de
cada tribu presentes en cada una de las clasicas regio-
nes biogeograficas mundiales. Finalmente, se incluye-
ron cuatro variables binarias (0/1) que, conforme a los
conocimientos ecologicos existentes sobre la fauna de
Scarabaeinae ibérica (Martin-Piera, 2000) clasifica a
las distintas especies segln su presencia en montafias
o valles (por encima o por debajo de lo 1500 m) o su
presencia en biomas forestales o desprovistos de cu-
bierta forestal.

Analisis de los datos

La matriz cuadrada con la informacién de las 28 va-
riables seleccionadas (24 continuas y cuatro binarias)
para cada una de las especies (ver Tabla I) fue some-
tida a una serie de analisis a fin de establecer, tanto las

agrupaciones de especies como los principales
sindromes o conjuntos de caracteristicas ecoldgicas,
biogeograficas y evolutivas con cierto significado e
identidad que caracterizan estas agrupaciones. En
primer lugar, los valores de cada una de las variables
cuantitativas fueron transformados para disminuir el
peso de los valores extremos y, posteriormente, estan-
darizados a media cero y desviacion estandar 1 a fin
de que las distintas variables ejerciesen una influencia
similar sobre los resultados obtenidos. Posteriormen-
te, la matriz cuadrada fue convertida en una matriz
triangular de similitud mediante aplicacion del coefi-
ciente de Bray-Curtis, probablemente el indice de
similitud mas usado y con mejores prestaciones (ver
Faith et al., 1987 y Clarke et al., 2006). Dicha matriz
de similitud fue sometida a un andlisis de ordenacion
indirecto conocido como escalamiento multidimen-
sional (NMDS), que permiti6 establecer una configu-
racion o representacion de las especies en el espacio
definido por una serie de dimensiones, creadas a fin
de mantener el orden o rango de las similitudes de la
matriz de triangular original. Entre las distintas técni-
cas de ordenacion existentes, el escalamiento multi-
dimensional es una de las mas fiables y recomendadas
(Legendre & Legendre, 1998), estimandose la ade-
cuacion de las dimensiones por medio del valor de
stress, el cual mide las diferencias entre el orden de
los valores de similitud en la matriz original y la dis-
tancia que produce la nueva configuracion. Los valo-
res de las dos primeras dimensiones se utilizaron para
visualizar la relacidn entre las distintas especies, su-
perponiendo sobre el “mapa” de relaciones aquellas



TS Jorge M. Lobo

00¢¢
€€
€e
€e

80T
67
67
67

€97
€97
514
514
G¢
€9¢
€9¢

vl

osausfgnsjosauab
dds [eipuniy ou

6¢
6¢
6¢
6¢
6¢
g
g
4
17
17
11
11
17
17
17
0€
0€
00T
00T
00T
L9
81
8T
8T
81

© ©o
~—

[euslQ ua uab 9y

o~

BIILES[ed Ud UBh 9 ~

88
88
88
88
88
6.
6L
6L
68
68
68
68
68
68
68
0L
0L
SL
SL
SL
00T

D = T = I = =
oD OO OO OO O O O

[eaidonony us uab o

91

6T
17
17
17

1
ST

© © N~ I~
a4 4~ « ¥

O URddS% « < < - « <« <« 2 G

0T
¢S
s
S
0¢
97
97
97
00T
00T

s
S
4%

S ST T O OO
R B B B B B | — -

BoNRaRd UB ddS % <« <

9€
8y
8y
87
114
v
17
vL

N AN NN N O 00 0O OO0 O O © © o
O W0 LW LWwLwLwLw<t W0 wwomomss 5 <5~~~

[eaidonoyy us dds 9 o o

819
9v9
899
€96.
6696
ETv8
|4%4%
04201
089
[474}
€voT
et
454
6¢6T
08T
€€86
8749
¢18¢
¥6.0T
7969
ETLTT
99/¢1
9¢ee
€95.
9avT
628y

o I~
~ oo
™
-

4

quIsIp oyewe)

ugion

O O O O O O O O O O O O O O OO OO OO oOoOoOOooOOoO o Oo o o

eyejuow

BBA —& 4 A A A A A A A A A A A A A A A A A A A A A A A A

|gz!lsedHHHHHHHHHHH\—!HH\—!\—!HH\—!HH\—!\—|H\—|\—|HH

AMbSOJ © © © © O ©C C O O O OO OO OO 0000000000 O O

0'9g
G'6E
G'GE
0'ry
8'ey
8'8g
g’/
8'6¢
0Ty
G'6€
G'6E
0'6g
€'Ge
8'cy
g'og
0'sy
G'og
G'Lg
80y
G'6€
STy
00y
8'/€
0'L€
8'vE

@ 0 ©
O o D
» & ®

[e11us9 pripe|

8'c-
G'ge
0'

8've
£'se
g'ey
0'GE
8'ry
0'c-
0'8

0'sT
0'vT
YA
0T
€97
0'9g
e'ce
0T
€'09
g'ey
€'09
€'09
g'eT
g'oe

0 ;n MW
S~ 0
R N

[enuad pnybuoj

o
i

sapepi[eao|
Us eIoussald

I~ O M 0O M IF - ©

-

qt
ve

80T
01T
67

11
66
8
LS
¢l

8¢

88
80T
1L
6€
v0T

© © IO N © - O
— O o M~ NN ©

se[noajIpend
ua elouasald

SLLT
6991
6
G/88
078
119¢
ST
L708¢
8069¢
8861
SLEL
G8EOT
LT
89y
97
G69€C
¢L0€T
88¢
911
LEIY
860T
00T

Gae
84T

9v8
69vT
1L

9907
620¢
voTT
065
447

86¢

LTeT
889
14
17
eV
[44)

~ <
©

epuepungy. © & < S
—

0'S

g1
0'6

g'o1
9'g

6'6

G'L

7'6

28T
0'LT
§eT
)74
g'o1
0'9T
G'sT
G'6T
0'6T
ST
G'0T
G'eT
0'6

0'0¢
§'ze
z'0e
A
0've

e <
o o
ISR

[es0d100 oyewe |

@

o}

14 8p Uo.ed

uoisiadsi

(86T ‘sniouqed) snaeyjaw snbeydoyuo
(0621 *7) snsoqqib 3

(028T ‘Uepos) 3 jues|njy) Sn1esosd '3
(68.T “1a1nj0) sewuAwe snbeydoyuon3
(2917 1) Hagaiyos snigoae)

(18LT 'snioliqed) sadijed 3

(68LT ‘101N|0) Sua|fed '3

Anw: _wNwoOv SNAIN} snjj@aniuong

TT8T “U8INIO Snfeqnq ‘g

(£9.7 ') uosiq seang

(68LT ‘1810) Ul "0

86.T 'sniolced [eljaq SHUO

(0617 '1ss0Y) snyesout D

(68LT 1s043H) snauebuny )

(26L7 '1s50) Jay101ny SHUOIIBYD

(8G.T ) sueun| 0

(#9.1"7) snuedsiy sidod

1287 ‘Aea orp jwinis 9

(T8LT 'selfed) snsdow ‘9

(28.T ‘sniduae4) sniejjabeyy sninajdouwio
(8.1 ") Hayaeyds snydAsis

€287 ‘WIByprem-1ayasi4 uoydh s

26.T ‘snidlge sniejoundiwss 'S

8G/T “7J3%eS 'S

(6187 ‘alee) sijoanound 'S

(e68T 118011 snid s
1917 "1 slljodwe| 'S
NS0211JedId snaeqeleds

(%2

(6787 ‘sean1)

se10ads3

‘(spoylaw aas) buojag saroads asay) yoiym 0} sali0ba1ed dlwouoxe) [aA3] Ybiy 8y} JO UOBIISISAIP JO S}el 8y} U0
uoljewJojul pue ‘sajoads seuloeqeIEDS UBLISQ| 9Y) JO SUO Yoes Joj ejep |ealydesboabolq pue |eoibojoo] *| a|qeL
‘(sopojaN J9A) usdauapad anb so| e oBuel O}je 8p SBUOXE} SO| Bp UQIOBINISISAIP Sp BSE} B| 8190S

UQIOBLUIOJUI & SEOLIS(I SeUloegEIEIS 9P Sa109dsa Sse| ap eun eped ap sodlelboabolq ‘sod160j0298 sojeq °| e|qel

awQ
63
23
e
se)
|3
ed3

nagd
198
00
ao
1)
uyd
o

v

owlIuQJY



Patrones de dispersion de la fauna ibérica de Scarabaeinae FEN

00¢e
00¢e
00¢e
00¢e
00¢e
00¢¢
00¢¢
00¢e
00¢¢
00¢e
00¢e
00¢e
00¢¢
00¢¢
00¢e
00¢e
00¢e
00¢e
00¢e
00¢¢
00¢e
00¢e
00¢¢
00¢¢

o O
o O
N N
N N

osauafignsjosauab
dds [eipuniy ou

D O YOO DDOD DD ;SO
AN AN AN AN AN AN AN AN AN AN AN AN AN AN AN AN AN AN AN AN AN AN AN AN ANy

sl ua Usb % o o

O 00O 00O O O O O 0O O O O O O 0O O O O O O 0O O O O
©© 0O O 0O O O O O O 0 O O O O O 0 O W O O 0 O O O o oo

[eaidonoy Us Usb % oo oo

~—

[ewsuo ua dds 9y «© «

O O O O O O O O O O O O O O o o o oo oo o o o
N o A A A A A A A A A A A A A A A A A A A A A A A A

BIMRARd UB IS % o o

©
™

TelT
199
S0y
€96
799
1609
8968

© © © © © WO O© O© O O O WO © O© © W ©W © O© © © © O
M M MO M M MO M M MO M MO M M MMM MmO M MMM Mmoo m
© — © O F O N I I AN DN I~ 0 O N O © <
M~ D W A F M D © O 0 O© Al IO © O © ©
O N AN AN P I 00 M- OAN MO O N I N o

yewe)

quisip 0

[eaidonoyy us dds 9 «©
uolon

AN 4 4 o Ao A A A A dAd A A A A A0 A A A A A A A

|gz!lsedHHHHOHHHHHH\—!HH\—!\—!HHHHHH\—!HH\—!

Snbsoqo\—uoo‘—|oooooooooooooooaooooo

G'ge
G'og
'L
€'9g
g'ey
€'ty
8'Ly
§9€
0Ty
0'9y
87
STy
0'Ly
€'05
£'6€
€'8¢
0'ry
G'og
S'6y
G'ey
0'sy
8'ry
0Ty

Q M M
[ R ]
™ < <

[e11us9 pripe|

5T

G'T-
g8'e-
0T

g's

0'e
g'ee
8T

€'G-
G'eT
g'oy
G'Ge
0'9¢
G'19
g'e-
€'09
8'ce
0'G-
0cT
€'6T
0'ze
88T

o 0 O n
0 O )
BRSNS

[enuad pnybuoj

N © NN OO N

o
i

sapepi[eao|
Us eIoussald

-

59
145
8
)
124
0€
8€T

G¢
9ct

LL
4%

0¢
T¢
98
e
14
18
Ll
(44

197
1€
8

N
i

se[noajIpend
ua elouasald

6%97
0y
414
Ly
vest

8v¢
09
8

Ll
8¢
19G¢

119
€166

4%

1172
17
¥0€T
99¢
€qT
L8
68Y
4

€ves

0 ~
0 N
o)
[3e]

BloUBpUNQY

L'9
0L
G's
€'s
g'g
0'6
€'01
8y
0]
2'9
8'G

gl\oovvvrxovcolxmv

[eJodiod ouewe| ‘LO_» O"g- ’o\o"

14 8p Uo.ed

uoisiadsi

(c08T 1301[11) prew "0

(08T “1861))1) snuy 0

(c08T “18611) snyesound 'O
(c08T “13011) snyjebiu -0

Zv8T ‘wesiniy sneulbrews "0
(1827 ‘BunreyoreT) siuiodomsA |0
(2927 1) BO%BA "0

€687 “1aniay Jaqqibu 0
(TS8T ‘slige19) snigdojkis "0
(0627 equOS) sjiwis 0
(86/T ‘18zUBd) SIUI0dIWAS *O
2€8T 'a|inig snjideayni 0
(2921 1) smeao "0
‘0

‘0

‘0

‘0

‘0

‘0

‘0

‘0

‘0

‘0

‘0

‘0

(8GLT *7) siulooiyonu
1ej0JABYD SNiieplaw
/18T ‘191999 Sifeuibrew
(18.T 'smiauiged) inwsa|
1687 ‘Aubigioq euabire|
£G6T ‘ueljo aeuueo|
(S06T ‘1on12y) snyejoundassolf
Aomm._” »._w_mw_m:n_v sluioodnael)
(£8LT 15048H) BNQOUS0D
6.6T ‘pneleg snujoeliede
(6G.T 1992149S) snine
(€927 Ilodoos) snapAy
(T8LT ‘smialiged) snyeain; 0

se10ads3

‘(spoylaw aas) buojag saroads asay) yoiym 0} sali0ba1ed dlwouoxe) [aA3] Ybiy 8y} JO UOBIISISAIP JO S}el 8y} U0
uoljewJojul pue ‘sajoads seuloeqeIEDS UBLISQ| 9Y) JO SUO Yoes Joj ejep |ealydesboabolq pue |eoibojoo] *| a|qeL

‘(sopojg\ JeA) usosuapad anb so| e oBues 0jje Bp SEUOXE) SO| P UQIOBDIISISAIP 8P ESE) B| 8100S

UQIOBIOUI © SEOLID]] deUIDB(RIEDS Bp S810adsa Se| ap eun eped ap soolelboabolq ‘soo1bojoos sojeq ‘| elgel

Yewo
Iyo
ndo
uo
wa0
%)
enQ
no
150
1SO
o)
nio
AOQ
nuo
JENe)
'WO
3|0
=le)
0lo
160
10
090
[e0
€lo
[0
no

v

owlIuQJY



Jorge M. Lobo

Menor % de géneros de la tribu en la region Criental
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Fig. 2. Ordenacion de las especies de Scarabaeinae ibéricos segun las dos primeras dimensiones del ana-
lisis de escalamiento multidimensional realizado utilizando el conjunto de variables consideradas (Tabla
I). Se muestran las principales variables correlacionadas con estas dimensiones (Tabla Il) asi como los
grupos obtenidos por el Analisis de Agrupamiento a similitudes de 60 y 75 (parte inferior).

Fig. 2. Ordination of the Iberian Scarabaeinae species according to the two first dimensions of a non-
metric multidimensional scaling analysis accomplished by using all the considered variables (Table 1).
The main variables correlated with each one of the dimensions are shown (Table II) as well as the ob-
tained groups by a Cluster Analysis at similarity levels of 60 and 75 (lower part).

agrupaciones obtenidas mediante un clasico Analisis
de Agrupamiento (UPGMA, ver Legendre & Legen-
dre, 1998). Los valores de las dos primeras dimensio-
nes asi obtenidas se han correlacionado con las distin-
tas variables ambientales para conocer las caracteristi-
cas ecoldgicas, biogeograficas y evolutivas relaciona-
das con los distintos grupos de especies. A fin conocer
si la similitud entre las distintas especies que pertene-
cen a una misma categoria taxonomica, es significati-

vamente mayor que la existente entre especies de
distintas categorias, se realiz6 un Andlisis de Simili-
tud (ANOSIM; ver Clarke & Warwick, 2001). Dicha
significacion se calcula mediante el computo de un
estadistico (Global-R) que, variando entre cero y uno,
compara la variacion intra y entre grupos observada
con la que aparece permutando la matriz original
(Clarke & Warwick, 2001).
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Tabla Il. Coeficientes de correlacion de Spearman entre las dos primeras dimensiones del analisis de escalamiento
multidimensional que ordena las especies de Scarabaeinae ibéricos (Fig 2) y las 28 variables consideradas.
Table Il. Spearman rank correlation coefficients between the two first dimensions of a non-metric multidimensional
scaling analysis that ordinate the Iberian Scarabaeinae species (Fig 2) and the 28 considered variables.

Informacién eco-geografica Ibérica
Tamafio corporal

Abundancia total en la Peninsula Ibérica

Biomasa total en la Peninsula Ibérica

Presencia en las cuadriculas ibéricas de 2500 km? (n=252)
Presencia en inventarios ibéricos exhaustivos (n=20)

Presencia en bosques

Presencia en pastizales

Presencia en valles

Presencia en montafias
Informacion biogeografica

Longitud minima

Longitud maxima

Latitud minima

Latitud maxima

Tamanio del area de distribucién

Informacién histérica

% especies del género en la region Paleartica

% especies del género en la region Afrotropical

% especies del género en la region Oriental

% especies del género en la region Neartica

% especies del género en la region Neotropical

% de especies del género en la region Australiana
% géneros de la tribu en la region Paleartica

% géneros de la tribu en la region Afrotropical

% géneros de la tribu en la regién Oriental

% géneros de la tribu en la region Neartica

% géneros de la tribu en la regién en Neotropical

% géneros de la tribu en la regiéon Australiana
Numero mundial de especies del género
Numero mundial de géneros de la tribu

Dim1 Dim2
-0,732
-0,665
0,443
-0,570
-0,716
-0,627
-0,597
0,790
0,599 -0,526
0,853
-0,852
0,529
-0,691
0,666
0,785
0,802
0,825

Resultados

La utilizacion conjunta de las 28 variables selecciona-
das produjo una configuracién en dos dimensiones
razonable, con un valor de stress de 0,13. La adicion
de una dimension permite permitia disminuir el valor
de stress hasta 0,08. La superposicion de los grupos
obtenidos por el Analisis de Agrupamiento a similitu-
des de 60 y 75 permite comprobar la existencia de
cuatro grandes conjuntos de especies claramente de-
limitados segln su adscripcion taxonomica (Fig. 2):
un conjunto que agrupa las especies de Onthophagini,
otro con las dos especies de Copris, un tercero que
agrupa las especies de Onitini y Scarabeini, y un
altimo con las especies de Gymnopleurini, Oniticellini
y Sisyphus schaefferi. La primera dimension esta
correlacionada con el tamafio corporal, la latitud
maxima, la diversificacion que poseen los géneros y
las tribus a las que pertenecen las especies, el porcen-
taje de especies que poseen los géneros y el de géne-
ros que poseen las tribus en la regiones Afrotropical,
Paleéartica, Neartica, Neotropical y Australina (Tabla
I1). De este modo, ser Onthophagini, poseer un pe-
quefio tamafio, no alcanzar latitudes meridionales,
pertenecer a lineas muy diversificadas capaces de
haber colonizado casi todas las regiones biogeografi-
cas pero que poseen, comparativamente, un menor
numero de especies en la region Afrotropical y pocos
géneros en la region Paleartica son caracteristicas
asociadas. Por otra parte, la segunda dimension esta
correlacionada con la presencia en las cuadriculas de
50 x 50 km ibéricas, la longitud y latitud maximas de

las distribuciones, el tamafio del &rea de distribucidn;
el porcentaje de géneros en las regiones Oriental y
Afrotropical y el porcentaje de especies en las regio-
nes Oriental y Neotropical (Tabla IlI); de modo que
estar presente en pocas localidades Ibéricas, poseer un
area de distribucion reducida respecto al total Palear-
tico, no alcanzar latitudes septentrionales y longitudes
orientales, pertenecer a lineas con muchos géneros en
la region Afrotropical pero pocos géneros y especies
en la regién Oriental parecen ser caracteristicas aso-
ciadas.

La realizacién de un analisis similar Gnicamente
para los Onthophagini permite generar una configura-
cion bidimensional que representa relativamente bien
la matriz de similitud (stress =0,14) original y en la
que aparecen seis conjuntos (Fig. 3): uno monoespeci-
fico para Euonthopagus crocatus, otro que agrupa a
las otras dos especies de Euonthophagus, un tercero
que incluye a Caccobius schreberi y a las tres espe-
cies de Onthophagus mas abundantes y presentes en
las localidades ibéricas (O. vacca, O. taurus y O.
similis), un cuarto grupo formado por O. stylocerus y
0. albarracinus y, por ultimo, dos grupos que inclu-
yen las restantes especies de Onthophagus. Un anali-
sis de ANOSIM muestra que las similitudes eco-
geograficas entre las especies del mismo géne-
ro/subgénero son, en promedio, superiores a las simi-
litudes generales entre las especies de distintos géne-
ros/subgéneros (Global-R = 0,469; ninguna de las
permutaciones realizadas sobre la matriz original

167



Jorge M. Lobo

Tabla Ill. Principales caracteristicas de las especies pertenecientes a los cinco Patrones de Dispersién previamente definidos.
Para las variables continuas se ofrecen los valores medios (+ SD), mientras que para las otras variables se muestra el porcen-
taje de especies. En el caso de la informacién biogeografica se presentan los porcentajes promedios de especies de cada uno
de los géneros con representacion en el patrén, o los porcentajes promedios de géneros de cada tribu. El nimero mundial de
especies es el total de especies de todos los géneros con representacion en cada patron.

Table Ill. Main characteristics of species belonging to the five Dispersion Patterns previously defined. For continuous variables
mean values (+ SD) are shown, while in the other variables we show the percentage of species. In the case of the bio-
geographic information the mean percentages of species of each genera represented in the Dispersion Pattern is showed, as
well as the mean percentage of genera in each tribe. The world number of species is the total number of species for all the

genera with species within a Dispersal Pattern.

Patrén de Dispersion

A B C D E
NuUmero de especies 24 7 16 5 2
Tamarfio corporal 9,0+3,9 53+0,6 15,3+6,6 16,6 +1,0 10,3+0,4
Abundancia 1080 £2222 400 * 598 586 + 1780 699 + 883 256 + 361
Biomasa 8965 + 15642 2369 + 3933 5186 + 12583 12299 + 15969 2688 + 3787
Presencia en cuadriculas 66 + 45 25+ 26 52 +43 45 + 44 13+17
Presencia en localidades 7+6 4+3 65 6+6 2+3
Longitud central 30,6 +15,2 -0,9+3,9 24,6 + 20,1 9,772 -34+26
Latitud central 435142 37,7+24 37,8+£8,7 39,0+3,1 41,0+ 0,0
% bosque 13 0 0 0 0
% pastizal 96 100 100 100 100
% valle 96 100 100 100 0
% montafia 8 0 0 0 100
Tamaiio distribucion 7438 £3385 560+ 236 4865+ 4326 1369 + 555 262+ 6
% spp en Afrotropical 44 36 57 20 36
% spp en Paleartica 19 10 9 76 10
% spp en Oriental 16 16 14 2 16
% gen en Afrotropical 82 88 89 89 88
% gen en Paleartica 14 9 21 17 9
% gen en Oriental 44 29 34 11 29
n° Mundial de especies 2666 2200 2563 28 2200

posee un valor de R superior). La posicidn diferencial
en este gradiente eco-geogréafico de las especies de
Palaeonthophagus, Euonthophagus y Caccobius,
junto a la ubicacién de los otros subgéneros de Ontho-
phagus (Fig. 3) genera este patrén.

Las especies ibéricas que no pertenecen a la
tribu Onthophagini se encuentran siempre en locali-
dades de baja o media altitud y prefieren los biomas
herbéceos. La configuracién bidimensional de estas
especies, cuando se analizan de forma separada, re-
presenta también la matriz de similitud original co-
rrectamente (stress =0,12), apareciendo cinco conjun-
tos de especies basicos (Fig. 4): uno formado por las
dos especies de Bubas, otro constituido por las espe-
cies de Copris, uno tercero monoespecifico con Euo-
niticellus pallens, un cuarto integrado por las restantes
especies de Euoniticellus, Gymnopleurus y Sisyphus
schaefferi, y un Gltimo compuesto por las especies de
Scarabaeus, Onitis, y Cheironitis. En este caso, las
similitudes entre las especies del mismo género son
claramente superiores a las similitudes generales entre
las especies de distintos géneros (Global-R = 0,928).

Patrones de dispersién (Tabla lll)

Paleo-Paleéarticoriental- estepario (A)

Este patrén incluiria a aquellas especies que, proce-
diendo ancestralmente de linajes Afrotropicales u
Orientales, han tenido en la region Paleartica un cen-
tro de diversificacion importante y antiguo, siendo
actualmente capaces de habitar enclaves templado
frios. Pertenecen a este patrén la mayoria de las espe-
cies del subgénero Palaeonthophagus (grupo A;) vy las
dos del subgénero Onthophagus (grupo A,), las espe-

cies de géneros notablemente diversificados en las
regiones Afrotropical y Oriental como Copris (grupo
Ay), en las regiones Afrotropical, Paleartica y Oriental
como Caccobius (grupo Az), o en las regiones Afro-
tropical y Paleartica como Euonthophagus (grupo As).
Estos géneros pertenecen a tribus presentes en todas
las regiones biogeogréficas, pero cuyo centro de di-
versificacion primario se encontraria en la region
Afrotropical. También se incluirian en este patrén las
especies de tribus diversificadas en la region Oriental
(también presentes en las regiones Afrotropical y
Paleartica; Gymnopleurus, grupo Ag)

Dentro del grupo A; se encuentran las especies
gue poseen una mayor presencia y abundancia en los
ensambles de coledpteros copréfagos ibéricos. De
amplia distribucién (Europeas, Eurosiberianas, Palear-
ticas o Euroturanicas) han sido capaces de colonizar
los enclaves mas septentrionales pudiendo habitar
tanto en zonas de montafia como en los valles (O.
illyricus, O. taurus, O. coenobita, O. marginales, O.
nuchicornis, O. fracticornis, O. similis, O. joannae,
O. ovatus, O. ruficapillus, O. grossepunctatus, O.
vacca, O. verticicornis y O. lemur). Buena parte de
estas especies pertenecen al subgénero Palaeontho-
phagus el cual es, sin duda, una de las lineas de Sca-
rabaeinae mas diversificada en todo el Paleartico y del
gue no se conocen representantes en otras regiones.
Zunino (1979) sugiere un origen Angarico o Siberia-
no-Oriental para este subgénero, con un centro de
dispersion secundario en el area Turanica (region
Uralo-Altaica; ver Zunino, 1981). Dentro del sub-
género se han distinguido dos grupos de especies: el
denominado “grupo ovatus” (Martin-Piera & Zunino,
1983, 1985 y 1986) y el “grupo latigena” (Martin-
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Fig. 3. Ordenacidn de las especies de Onthophagini segin las dos primeras dimensiones de un analisis de
escalamiento multidimensional realizado Unicamente usando los datos de estas especies. Se incluyen los
grupos mencionados en el texto, asi como las principales variables correlacionadas con estas dimensiones.
Fig. 3. Ordination of the Iberian Onthophagini species according to the two first dimensions of a non-
metric multidimensional scaling analysis accomplished by using only the data of these species. The groups
mentioned in the text have been included as well as the main variables correlated with these dimensions.

Fig. 4. Ordenacion de las especies del resto de especies de Scarabaeinae (no Onthophagini) segln las dos
primeras dimensiones de un analisis de escalamiento multidimensional realizado Unicamente usando los
datos de estas especies. Se incluyen los grupos mencionados en el texto, asi como las principales variables
correlacionadas con estas dimensiones.

Fig. 4. Ordination of the remaining Scarabaeinae species (non Onthophagini species) according to the two
first dimensions of a non-metric multidimensional scaling analysis accomplished by using only the data of
these species. The groups mentioned in the text have been included as well as the main variables corre-
lated with these dimensions.
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Piera, 1983; Martin-Piera & Zunino, 1985). Segun
Martin-Piera (1983 y 1984), ambos grupos se corres-
ponderian con las primeras oleadas de Palaeon-
thophagus, estando actualmente ecoldgica y geografi-
camente relegados a causa, presumiblemente, de las
posteriores invasiones de especies del subgénero. Sin
embargo, los recientes datos moleculares no avalan el
origen primitivo de estas lineas (Villalba et al., 2002).
El “grupo ovatus” tiene una distribucion Euro-
Normediterrdnea, mientras que el “grupo latigena” es
Anfimediterrdneo, un patrén que se repite en otros
subgéneros de Onthophagus como Parentius. Las
especies del “grupo ovatus” junto al resto de los Pa-
laeonthophagus con distribuciones Euroturanicas o
Eurocentroasiaticas han sido incluidas en este patrén
de dispersion, mientras que las especies del “grupo
latigena” se han incluido en el siguiente patron (Pa-
leo-Paleartico-Célido).

Las dos especies ibéricas del subgénero Ontho-
phagus (O. taurus y O. illyricus, grupo A;) pueden
incluirse también en este patron de dispersién a pesar
de su méas que probable origen Oriental. Un buen
contingente de las especies de este género presentes
en las regiones Australiana y Neartica pertenecerian a
este subgénero (Palestrini, 1985; Zunino & Halffter,
1988), pero en todo caso se trataria de emisarios pro-
venientes de una linea claramente extra-Paleértica.
Algo similar ocurre con las dos especies del género
Copris (grupo Az) y la uUnica especie de Caccobius
(grupo Ay). Aungue el género Copris posee un gran
nimero de especies en las regiones Afrotropical y
Oriental, y el género Caccobius esta muy diversifica-
do en las regiones Afrotropical y Oriental, solo tres
especies del primer género y una especie del segundo,
todas ampliamente distribuidas, han sido capaces de
colonizar el extremo occidental de la region Paleértica.

El género Euonthophagus (grupo As) engloba
tanto especies Palearticas como Afrotropicales.). Las
especies Palearticas podrian constituir una unidad
monofilética (ver Zunino, 1972) actuando el centro de
Asia como centro secundario de diversificacion
(Martin-Piera, 1983) desde el cual algunas especies
habrian penetrado en occidente. En una situacion
similar se encontraria el género Gymnopleurus (grupo
Ag). Aungue levemente diferenciadas en los anélisis
anteriores (véase Figuras 1y 2), las tres especies de
rodadores de mediano tamafio del género Gymnopleu-
rus (G. flagellatus, G. mopsus, G. sturmi) también
pueden adscribirse a este patron de dispersion debido
a su amplia distribucién y pertenencia a linajes ma-
yormente diversificados en las regiones Afrotropical y
Oriental.

Podria asumirse que la importancia de las espe-
cies de este patron en los biomas mediterraneos y
templados se debe a su plasticidad ecoldgica y su
capacidad de habitar condiciones templado-frias.
Efectivamente, buena parte de estas especies son
frecuentes y abundantes en las comunidades copréfa-
gas Ibéricas y poseen amplias distribuciones que
podriamos denominar Paleartico-Meridionales o Me-
diterrdneas. Ademds, la ausencia de endemismos
ibéricos en estas lineas permite definir a estas especies

como emisarios de lineas filogenéticas con un éxito
evolutivo importante en el Palertico oriental.

PD Paleo-Paleéartico-calido (B)

Este patrén incluiria a aquellas especies que, aunque
podrian proceder también de linajes ancestrales Afro-
tropicales, se han diversificado desde antiguo en la
region Paleértica habitando actualmente enclaves
templado-célidos, en biomas desprovistos de cubierta
forestal localizados en areas de baja o, a lo sumo,
media altitud. A este patrdn pertenecerian algunas
especies raras de Palaeonthophagus con un origen
secundario pero antiguo en la region Paleartica, que
habitan la mitad meridional peninsular y que poseen
actualmente una distribucion Ibérica o Ibero-Magrebi
(O. merdarius, O. triggiber y O. latigena; grupo B,).
También pueden incluirse en este patron las especies
de los subgéneros Parentius (O. nigellus, O. punctatus
y O. emarginatus) y Amphionthophagus (O. melita-
eus) que procediendo de lineas Paleérticas, habitan
actualmente enclaves célidos de la region Mediterra-
nea (grupo B,). Ambos subgéneros podrian ser linajes
de presencia antigua en el Paleartico pero con ances-
tros Afrotropicales (Martin-Piera, 1983 y 1986) y vias
de penetracion norteafricanas (Martin-Piera & Zuni-
no, 1983).

Calido-Africano Miocénico (C)

Constituido por especies del género Onthophagus
pertenecientes a lineas con escasa representacion en el
Paleértico (subgéneros Furconthophagus y Trichon-
thophagus) pero bien diversificadas en la regiéon Afro-
tropical que, generalmente, habitan areas de escasa
altitud, climas templado-calidos y poseen distribucio-
nes relativamente amplias (Euroturanicas como O.
furcatus o Mediterraneas como O. maki). Furcon-
thophagus es un subgénero Indo-Africano (Zunino,
1981), mientras que Trichonthophagus es un linaje de
distribucion Afrotropical y Oriental (Palestrini, 1985)
cuyas especies ibéricas podrian ser remanente de la
antigua fauna tropical del Terciario (grupo C,).

Otras especies pueden adscribirse a este patron.
Se trataria de aquellas especies que, o bien pertenecen
a tribus diversificadas y distribuidas por todas regio-
nes biogeograficas excepto la Australiana, o bien a
tribus con géneros presentes en las regiones Afrotro-
pical, Paleéartica y Oriental, pero que siempre tienen
en la region Afrotropical el centro de diversificacion
primario de la tribu y del género, aungque posean espe-
cies distribuidas por las otras regiones. Se trata de las
especies de los géneros Euoniticellus y Sisyphus (gru-
po C,), y de aquellas de los géneros Scarabaeus y
Onitis (grupo Cs).

Las especies del grupo C, poseen, generalmente,
grandes areas de distribucion que pueden alcanzar
Europa central y Mongolia. Sisyphus schaefferi es la
Unica especie Paleartica del Unico genero de Sisyphini
presente en esta regiéon y, aunque no coloniza los
ambientes mé&s montanos, puede considerarse una
especie euricora. Las tres especies de Euoniticellus
presentes en la Peninsula Ibérica poseen adaptaciones
ambientales que, claramente, siguen un gradiente



ambiental que oscila desde la euricoria (E. fulvus)
hasta la preferencia por medios aridos (E. pallens, de
ahi su posicion separada en la Figura 2). Aunque
improbable, los ancestros de estos taxa podrian haber
poseido una distribucién Euroamericana (ver Noonan,
1988) ya que estos géneros poseen especies distribui-
das al otro lado del Atlantico (ver Zunino, 1990; Bar-
bero et al., 1991). Sin embargo, parece mucho mas
probable que los ancestros de estas lineas fuesen
Asiamericanos a comienzos del Terciario, antes de
que se iniciara la conexién entre Asia y Europa. Las
especies del grupo Cs; poseen distribuciones medi-
terrdneas mas o menos amplias que, en ocasiones,
llegan hasta el Asia Central y el extremo occidental de
la region Paleartica (casos de S. sacer, S. typhon). Las
especies de estas lineas pueden considerarse emisarios
de lineas filogenéticas con un éxito evolutivo impor-
tante en la region Afrotropical y que tienen en la parte
meridional de la region Paleartica su limite de distri-
bucién septentrional. Aunque las especies de Onitis
se ajusten bien a este patron, las especies de Scaraba-
eus podrian haber sido asignadas al patron Paleo-
Paleértico-Oriental-estepario, debido a su relativa-
mente importante diversificacién en la regién Palear-
tica. Su posicién ecogeografica cercana al género
Onitis (Figs 1 y 2) y la presencia de abrumadora de
géneros hermanos en la region Afrotropical ha contri-
buido a esta asignacion.

Arguimediterraneo (D)

Patrén compuesto por las especies del género Bubas
(grupo Dy) que, aunque pertenecen a una tribu muy
diversificada en la regién Afrotropical y, secundaria-
mente, en las regiones Paleértica y Oriental, sélo esta
representado por tres especies, todas ellas endémicas
del Mediterraneo Occidental. Se trata de especies de
gran talla, frecuentes en los biomas herbéceos de las
zonas de baja y media altitud que, ademas, poseen una
gran relevancia en la abundancia y biomasa total de
las comunidades Ibéricas.

También podria incluirse en este patron a las
especies del género Cheironitis (grupo Dy; ver Martin-
Piera, 2000). Segin Zunino (1985b) los Onitini tiene
un origen Gondwanico, procediendo los géneros Pa-
ledrticos de una linea que habria alcanzado la actual
region Afrotropical desde la Neotropical, para des-
pués colonizar el margen septentrional del Tethys.
Desde esta ubicacion, que coincidiria basicamente con
el centro de Asia, se conquistaria la actual region
Mediterranea (Cambefort, 1995). De este modo, las
especies del género Cheironitis habrian penetrado en
Europa desde Asia tras la conexion de estos dos con-
tinentes a finales del Eoceno (Noonan, 1988). Consi-
derando que el clima de gran parte de Asia y Europa
durante este periodo era subtropical (Zachos et al.,
2001), hemos de pensar que buena parte de los repre-
sentantes de esta linea (y probablemente de Bubas)
que entraron en Europa durante ese periodo han desa-
parecido siendo su presencia borrada por la aridifica-
cién Miocénica y las glaciaciones Pleistocénicas.
Estos procesos dispersivos este-oeste pueden haber
sido, en ocasiones, relativamente recientes ya que las
diferencias morfolégicas entre algunas especies de
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Cheironitis pueden considerarse variaciones fenotipi-
cas de una Unica especie politipica (Martin-Piera,
1987). Como la propia flora mediterranea, originada a
partir de los elementos distribuidos por la franja sep-
tentrional del Tethys durante el Cretacico y el Tercia-
rio temprano (Axelrod, 1973), este género podria muy
bien ser un remanente, tal vez preadaptado a la aridez,
del amplio conjunto de especies que debid habitar el
Terciario subtropical.

De Montafia Plio-Pleistocénico (E)

Constituido por dos especies (Onthophagus stylocerus
y O. albarracinus) cuya distribucién actual esta res-
tringida a los macizos montafiosos de la mitad septen-
trional peninsular, pero que pertenecen a una linea
filética ampliamente diversificada en la region Palear-
tica (Zunino, 1981; Martin-Piera, 1983) que, muy
probablemente, tuvo su origen en sus confines orien-
tales. A este patrdn pertenecerian otras muchas espe-
cies de coledpteros Ibéricos que, como en este caso,
se habrian refugiado y aislado en los macizos monta-
fiosos Ibéricos tras el Gltimo periodo glacial.

En realidad, todas las especies ibéricas debieron
modificar profundamente su distribucion geografica
como consecuencia de las alteraciones climéticas
Plio-Pleistocénicas, como el registro fdsil atestigua en
algunos casos (Coope, 1970, 1974 y 1979; Coope &
Angus, 1975). Estas especies de Palaeonthophagus y
algunas otras que no se encuentran actualmente en el
Africa Paleértica, podrian haber colonizado la Penin-
sula durante estos periodos, habiendo permanecido
aisladas o refugiadas en zonas montafiosas del centro
y norte peninsular.

Consideraciones finales

El origen de la fauna mediterranea e ibérica es com-
plejo y dificil de desenmarafiar debido, muy proba-
blemente, a la relativamente reciente historia de co-
nexiones que han experimentado las masas continen-
tales del hemisferio norte si se las compara con las del
hemisferio sur (Milne, 2006). A fines del Mesozoico y
comienzos del Terciario, Europa era una masa terres-
tre con clima tropical separada de Asia durante un
gran periodo temporal, pero conectada con el este de
Norte América (Noonan, 1988). En esa época, Asia y
el oeste de Norte América constituian una masa conti-
nental conectada (Asiamérica). Los datos filogenéti-
cos disponibles indican que el antiguo continente
Asiamericano parece haber jugado un papel relevante
como centro de diversificacion primario para la fauna
Euromediterrdnea (ver Martin-Piera & Sanmartin,
1999; Sanmartin et al., 2001). Ello se debié a que,
durante el Oligoceno, se produjo la conexién entre
Europa y Asia y la desconexion Euroamericana y
muchos grupos de organismos diversificados en Asia
colonizan tanto Europa como Africa (Hedges, 2001;
Bossuyt et al., 2006). También en ese periodo, linajes
africanos colonizan Europa y Asia (el caso de los
propios hominidos). La colonizacién oriental de Eu-
ropa durante este periodo coincide con un enfriamien-
to y aridificacion del clima europeo y norteafricano, la
aparicion de las sabanas, estepas y pastizales (Wood-
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ward et al., 2004), y el inicio de la formacion de los
desiertos asiaticos y africanos (Cox, 2000; Hedges,
2001). Iberia, una placa esporadicamente conectada
con Europa hasta entonces, se une definitivamente a
este continente también durante el Oligoceno (Lépez
Martinez, 1989). A este intercambio faunistico entre
Africa y Eurasia le siguié un proceso de diversifica-
cién durante mediados del Mioceno en Asia, proceso
que en la mayoria de los casos supuso una “recoloni-
zacion” posterior de Africa, Europa y Norte América
durante mediados del Mioceno tras la colisién de
Arabia y Turquia (ver Folinshee & Brooks, 2007 y
referencias alli citadas). Posteriormente, a finales del
Mioceno se produce una nueva conexion de las biotas
africanas y euroasidticas, esta vez asociada a los pro-
cesos de desecacion de la Cuenca Mediterranea que
finalizé con la apertura completa del estrecho de Gi-
braltar durante el Plioceno, el nacimiento del clima
Mediterraneo a finales del Plioceno principios del
Pleistoceno (Suc, 1984), y la formacién del actual
desierto del Sahara que aisla definitivamente el Norte
de Africa y Europa del resto del continente africano.

La monofilia de los Scarabaeinae esta parcial-
mente confirmada (Browne & Scholtz, 1998; Smith et
al., 2006) y existen evidencias fésiles relativamente
fiables acerca de la presencia de especies de Scaraba-
einae desde finales del Jurasico comienzos del Creté-
cico procedentes de Asia (Krell, 2000), por lo que
parece evidente que, como en otros grupos (Hallam,
1981), los Scarabaeinae podrian haber estado presen-
tes tanto en Laurasia como en Gondwana durante el
Mesozoico, aunque las evidencias filogenéticas mas
recientes sugieren que los taxa mas primitivos habitan
actualmente antiguas masas continentales de origen
Gondwanico (Philips et al., 2004). La fragmentacion
de Gondwana explica buena parte de las vicariancias
entre los taxa de alto rango que actualmente habitan
exclusivamente el hemisferio sur (Davis et al., 2002).
Sin embargo, los taxa que habitan el hemisferio norte
se caracterizan por su mayor amplitud de distribucion
y su presencia en Africa, una posible indicacion de
que estas lineas han sufrido procesos de vicariancia
relativamente mas tardias y, tal vez, dispersiones mas
recientes debido a la propia historia de las relaciones
de las masas continentales septentrionales (Milne,
2006). La preferencia de las tribus Gondwanicas por
los biomas forestales y las heces de pequefio tamafio
(Davis & Scholtz, 2001), junto a la gran cantidad de
especies pertenecientes a taxa Nearticos que muestran
preferencia por los biomas herbéaceos y los grandes
excrementos, podria indicar que la diversificacion de
buena parte de las lineas que actualmente habitan el
hemisferio septentrional estaria ligada al surgimiento
de este tipo de paisaje durante el Oligoceno, asi como
a la radiacion y expansion de los grandes herbivoros
(Davis & Scholtz, 2001; Davis et al., 2002).

La Peninsula Ibérica, como parte importante de
la Zona de Transicion Euromediterranea, alberga muy
probablemente representantes de lineas filéticas que
han ido yuxtaponiéndose conforme discurrian los

eventos geoldgicos y ambientales anteriormente rese-
flados. Esta yuxtaposicion puede observarse actual-
mente a lo largo de diferentes gradientes ambientales
(Lobo, 2000; Lobo & Halffter, 2000) que demuestran
la segregacion macroclimatica de los taxones de alto
rango segin su origen mas probable y sus requeri-
mientos. Los diferentes procesos de intercambio
faunistico durante el Terciario debieron influir pro-
fundamente en la actual fauna de Scarabaeinae ibéri-
ca, de modo que buena parte de los taxa pertenecien-
tes al patron Paleo-Paleérticoriental-estepario y Cali-
do-Africano Miocénico podrian ser producto de suce-
sivas oleadas de colonizacion asidticas o africanas
ocurridas durante este periodo (principalmente duran-
te el Mioceno en el segundo caso). Los patrones Pa-
leo-Paleértico-calido y, sobre todo, el Arquimedi-
terraneo podrian muy bien ser la consecuencia de
colonizaciones mas antiguas, pero también los rema-
nentes de lineas ancestrales tipicamente europeas
(caso de Bubas). Algunos estudios han puesto de
relieve que el occidente Mediterraneo (y por tanto la
Peninsula Ibérica) albergaria linajes antiguos y endé-
micos de la actual fauna Mediterranea (Oosterbroeck
& Arntzen, 1992; Palmer & Cambefort, 1997). Sin
embargo, el papel como “area basal” de Iberia es
contestado por otros analisis (de Jong, 1998; Martin-
Piera & Sanmartin, 1999).

En este trabajo se asume que los episodios pasa-
dos de especiacion, extincion y dispersion dejan hue-
Ila en la distribucién actual (ver Ricklefs, 2004) y que
la informacion sobre la distribucion actual de las es-
pecies, la de los taxones de alto rango a los que perte-
necen y las actuales tasas de diversificacion diferen-
cial de estos taxones de alto rango entre las distintas
regiones biogeograficas, pueden permitir elaborar
hip6tesis histéricas verificables. Superando la fase
narrativa, recientemente (Goldberg et al., 2005) se ha
elaborado un modelo que conecta los patrones que
pueden detectarse en la actualidad (tamafio de distri-
bucién, diversificacion y edad de los taxones) con los
procesos de histdricos de especiacion, extincion y
dispersion (cambios en la distribuciéon como respuesta
a modificaciones climéticas; Roy et al., 2001; Wiens
& Donoghue, 2004). Goldberg y colaboradores mues-
tran que en aquellas regiones en las que la diversidad
existente es consecuencia, mayoritariamente, de la
existencia de altas tasas de especiacion (regiones
fuente), poseer una mayor diversificacion no tiene por
qué estar asociado con tener mayores tasas de ende-
micidad pero que, sin embargo, es més probable en-
contrar en ellas taxones derivados. Por el contrario, en
las “regiones destino” abundarian los taxa de edad
intermedia, sin ser necesario esperar bajas tasas de
endemicidad y/o diversificacion. Nuevas hipotesis
filogenéticas y un examen de la antigiiedad de los taxa
gue habitan actualmente cada una en cada una de las
regiones biogeograficas podran mejorar, en un futuro,
nuestro conocimiento sobre los procesos que han
conformado la actual fauna Ibérica y Mediterranea.
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CAPITULO 14

ELEMENTOS ECOLOGICOS E HISTORICOS
COMO DETERMINANTES DE LA DIVERSIDAD
DE ESPECIES EN COMUNIDADES*

Claudia E. Moreno, José R. Verdu
& Héctor T. Arita

* Ensayo dedicado a Gonzalo Halffter en su 75 cumpleafios

“Ecologists do not easily accept the language of biogeographers,
nor are biogeographers familiar with the contributions and methods
of ecologists. Knowing that | am stepping onto difficult territory, |
will try to act as an ecotone animal, moving between two worlds...”
Gonzalo Halffter, 1991.

Resumen: En este trabajo presentamos una serie de reflexiones relacionadas
con el estudio de la diversidad biolégica en el nivel de organizacion de las co-
munidades, partiendo de que el estudio de la biodiversidad necesita de una
visiéon integradora de conceptos y técnicas aportados por distintas disciplinas.
Revisamos varios términos afines al concepto de “comunidad” —tales como
gremio, taxén, biota, ensamblaje, taxocenosis y ensamble—, con el fin de aclarar
su uso en este nivel de organizacion. Examinamos los mecanismos y procesos
de indole histérica y ecoldgica que influyen en la biodiversidad a distintos nive-
les de las escalas de espacio y tiempo. En el nivel local los procesos que de-
terminan en mayor medida la diversidad de especies en las comunidades, son
de indole ecolégica, como la selecciéon del habitat y las interacciones interes-
pecificas (competencia y depredacion). Por otro lado, en el nivel regional la
biodiversidad esta determinada por eventos histéricos Unicos y por procesos de
tipo evolutivo y biogeografico, tales como el intercambio de biotas, la especia-
cion, la extincion regional. A la luz de esta revisién, presentamos un analisis
para detectar la existencia de una relacién entre la diversidad de linajes y el
papel funcional de los ensambles de escarabajos copréfagos, utilizando medi-
das de diferenciacion taxonémica. En dicho andlisis comparamos la respuesta
de los escarabajos de la provincia de Alicante, en el sur de la Peninsula Ibérica,
y de la Barranca de Metztitlan, en el centro de México, para evaluar la influencia
de los elementos histéricos y ecoldgicos en la estructura de los ensambles. Para
las dos regiones es claro que una reduccion en la diversidad funcional de los
escarabajos esta ligada a una reduccion en la diferenciacién taxonémica pro-
medio de los ensambles locales, independientemente de la riqueza de especies
en dichos ensambles. Finalmente, reconocemos algunos temas especificos que
vinculan los términos y conceptos revisados en este trabajo tomando en cuenta
los requerimientos de informacion importantes en biologia de la conservacion,
dando un especial énfasis en el estudio de la relacion entre biodiversidad y
funcionamiento de los ecosistemas (BD-EF).

Palabras clave: ecologia, biogeografia, comunidad, interacciones, Scarabaeoi-
dea, Aphodiidae, Geotrupidae, Scarabaeidae, Peninsula Ibérica, Alicante, Méxi-
co, Metztitlan.

Ecological and historical elements as drivers of species diversity in com-
munities.

Abstract: In this essay we discuss some ideas related to the study of biological
diversity at the organizational level of communities, assuming that for appraise
biodiversity we need an integrative approach than joins concepts and techniques
from different disciplines. We review some terms related to the concept of
“‘community” —such as guild, taxon, biota, assemblage, taxocoenosis and en-
semble—, in order to clarify their use at this level of organization.

We examine the historical and ecological mechanisms and processes that affect
biodiversity at different spatial and temporal scales. At the local level, ecological
processes such as habitat selection and interspecific interactions (competence
and predation) are the main drivers of species diversity. Conversely, at a region-
al level unique historical processes, of evolutionary and biogeographic nature,
are the main factors influencing species diversity, such as biotic interchange,
speciation and regional extinctions. Following this revision, we analyze the exis-
tence of a relationship between the diversity of lineages and the functional role
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of dung beetle ensembles, using taxonomic distinctness measures. For this analysis we compare the response of
dung beetles from the Alicante Province, southern Spain, and from the Barranca de Metztitlan, in central Mexico,
to assess the influence of historical and ecological elements on the structure of ensembles. For both regions it is
clear that a reduction of dung beetle functional diversity is related to a reduction of the mean taxonomic distinct-
ness of their local ensembles, independently of species richness. Finally, we recognize some specific issues that
link the terms and concepts reviewed here to the main needs of information in biological conservation, giving a
special emphasis on the study of the relationship between biodiversity and ecosystem functioning (BD-EF).

Key words: ecology, biogeography, community, interactions, Scarabaeoidea, Aphodiidae, Geotrupidae, Scara-
baeidae, Iberian peninsula, Alicante, Mexico, Metztitlan.

Eléments écologiques et historiques comme facteurs determinant la diversité d’espéces au sein des
communautés.

Résumé: Dans ce travail nous présentons quelques réflexions relatives a I'étude de la diversité biologique au ni-
veau de I'organisation des communautés, sur la base de I'idée que I'étude de la biodiversité doit s’appuyer sur une
vision qui intégre concepts et techniques empruntés de disciplines différentes. Nous révisons les affinités de
quelques termes relatifs au concept de « communauté », tels que guilde, taxon, biota, assemblage, taxocénose,
ensemble, dans le but d’éclaircir leur usage dans le contexte de ce niveau d’organisation. Nous examinons les
mécanismes et les processus de type historique et écologique qui agissent sur la biodiversité a de différents ni-
veaux des échelles de I'espace et du temps. Au niveau local les processus qui jouent le réle le plus important
dans la formation de la diversité spécifique, sont de nature écologique, tels que la sélection d’habitat et les interac-
tions interspécifiques (compétition et prédation). Par contre, au niveau régional la biodiversité est déterminée par
d’événements historiques uniques y de processus de type évolutif et biogéographique, comme ['échange
d’éléments entre biotas, la spéciation, I'extinction régionale. En nous appuyant sur cette révision, notre analyse se
propose de montrer qu’il existe une relation entre la diversité des lignées et le réle fonctionnel des ensembles de
scarabéidés coprophages, en utilisant de mesures de différenciation taxonomique. Dans cette analyse, nous com-
parons la réponse des scarabéidés de la province d’Alicante, dans le Sud de la Péninsule Ibérique, et celle de la
Barranca de Meztitlan, dans le Mexique central, pour évaluer l'influence des facteurs historiques et écologiques
sur la structure des ensembles. Pour les deux régions, il est clair que la réduction de la diversité fonctionnelle des
scarabéidés se doit a une réduction de da diversité taxonomique moyenne des ensembles locaux, indépendam-
ment de la richesse spécifique des ensembles eux-mémes. Finalement, nous indiquons quelques themes spéci-
fiques qui délimitent les termes et les concepts révisés au cours de cet essai, en considérant les exigences
d’information, qui sont importantes au sein de la biologie de la conservation, en soulignant spécialement I'étude
des rapports entre la biodiversité et le fonctionnement des écosystémes (BD-EF).

Mots clé: Ecologie. Biogéographie. Communauté. Intéractions. Scarabaeoidea,: Aphodiidae, Geotrupidae, Scara-
baeidae. Péninsule Ibérique, Alicante. Mexique, Metzitlan.

Introduccién

El estudio moderno de la biodiversidad tiene una cientifica a esta apremiante problematica ha sido y

vision integradora de conceptos y técnicas aportados
por distintas disciplinas, antes irreconciliables, que
aportan elementos complementarios para entender el
mundo organico, tanto en su estructura como en su
funcion, en sus patrones y sus procesos. Se trata de
reconocer un binomio que Margalef (1997) identifico
formado por un patrimonio histdrico (biodiversidad en
sentido sistematico, evolutivo y biogeografico), y los
procesos funcionales que constituyen la diversidad
biologica en sentido ecologico. Bajo una metafora
literaria Margalef traslad6 el sentido recto de estos
conceptos a un sentido figurado donde el patrimonio
historico equivale a un diccionario, el “diccionario de
la vida”, mientras que los procesos ecoldgicos toman
el papel de las voces que se conjugan con tal dicciona-
rio en “lenguajes”, cuyas variantes son experimentos
de evolucion que a su vez van enriqueciendo la biodi-
versidad misma.

Sin embargo, aun bajo este panorama integrador
resulta demasiado sencillo perderse entre la atraccion
hacia métodos accesibles y llamativos, y la presion
por dar respuestas oportunas a problemas concretos de
conservacion. La biodiversidad es uno de los temas
cruciales de la biologia de la conservacion, y por tanto
su acelerado desarrollo reciente no se debe tanto al
interés intrinseco que los cientificos han reconocido
en una propiedad por definicion compleja, sino al
interés impuesto por la crisis ambiental de las ultimas
décadas del siglo XX. La respuesta de la comunidad

debe ser prioritaria (Srivastava, 2002).

Partiendo de que aun en la premura debe mante-
nerse claridad, en este ensayo presentamos una serie
de ideas en torno a la diversidad de especies en las
comunidades ecoldgicas. El objetivo es dilucidar una
serie de conceptos relacionados con el término “co-
munidad”, revisando los elementos historicos y
ecologicos que influyen en su diversidad a distintos
niveles de las escalas de espacio y tiempo. A la luz de
esta revision, analizaremos la influencia de los ele-
mentos historicos y ecoldgicos en la estructura de los
ensambles de escarabajos coprofagos de la provincia
de Alicante, en el sur de la Peninsula Ibérica, y de la
Barranca de Metztitlan, en el centro de México. Fi-
nalmente, presentamos una serie de ideas relacionadas
con biologia de la conservacion. Cabe aclarar que en
este trabajo usamos el término “diversidad” para refe-
rirnos al niamero de especies o riqueza especifica de
una comunidad, sin hacer una diferencia semantica
entre diversidad y riqueza, i.e. no incluimos concep-
tualmente en el término diversidad a los patrones de
estructura de la comunidad dados por la importancia
relativa de cada especie (Rosenzweig, 1995).

La diversidad de especies: un enfoque en
el nivel de comunidades

El concepto de biodiversidad que mas ha calado en el
ambito socio-politico hasta ser ya de dominio publico
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Fig. 1. Modelo en el que se asignan distintos
términos relacionados con el nivel de organiza-
cion de las comunidades ecoldgicas, de acuerdo
a su limitacion por tres ejes: la filogenia, el uso
de recursos y la taxonomia. Modificado de
Fauth et al. (1994).

es el que reune tres niveles de organizacion biologica:
la variabilidad de genes, especies y ecosistemas (Sol-
brig, 1991; UNEP, 1992; Heywood, 1995; Harper &
Hawksworth, 1995; di Castri & Youngs, 1996). Al re-
ferirnos a la diversidad de especies estamos acotando-
nos a una propiedad del nivel de organizacion de las
comunidades. Un nivel de organizacion es el rango
jerarquico de las entidades que caracterizan a los
sistemas biologicos. En ecologia, los niveles de orga-
nizacion van desde los individuos y las poblaciones
hasta las comunidades y los ecosistemas (Begon et al.,
2006). Por tanto, la diversidad de especies es una
propiedad emergente de las comunidades, entendidas
de manera general como conjuntos de especies.

Las propiedades y los procesos relacionados con
cada uno de los niveles de organizacion biologica
pueden, a su vez, estudiarse a distintos niveles de las
escalas de espacio y de tiempo. La escala sera enton-
ces la dimension a la que se observa cierto nivel de
organizacion ecologica, sus entidades, sus caracteris-
ticas y los procesos que la rigen. La diversidad de
especies tiene distintos patrones y esta influida por
distintos procesos segun el nivel de la escala espacio-
temporal desde el cual se enfoque.

Una de las tareas basicas de las ciencias consiste
en proporcionar definiciones precisas. Con las defini-
ciones se evitan las confusiones, pues se sabe de qué
se esta hablando. Sin embargo, en las ciencias natura-
les hay definiciones que rehiiyen el consenso, entre
las cuales esta la definicion del concepto de “comuni-
dad”. El origen de la discrepancia esta enraizado en
dos visiones que marcan los extremos del concepto de
comunidad: el determinismo de Clements (1916) y el
individualismo de Gleason (1926). En su monografia
sobre la sucesion de las plantas, Clements considera a
las comunidades ecoldgicas como “superorganismos
cuyas especies estan estrechamente vinculadas en la
actualidad y a lo largo de su historia evolutiva”. A
través de un prisma muy distinto Gleason observo que
“las especies conviven como resultado de sus reque-
rimientos y tolerancias, acoplandose entre si y
adaptandose al habitat”.

FILOGENIA

La falta de claridad en el concepto de comuni-
dad es ain mas notoria en castellano. Por lo tanto,
revisaremos las relaciones entre términos cuyas defi-
niciones estan ligadas con conjuntos de especies, es
decir, con el nivel de organizacion de las comunida-
des. Tomamos como punto de partida la propuesta de
Fauth et al. (1996) sobre los conceptos de comunidad,
taxon, gremio, ensamblaje y ensamble, definidos a
partir de la forma en que los investigadores delimitan
el grupo de organismos que estudian. Esta propuesta
considera tres ejes basicos: la geografia, la filogenia o
el uso de los recursos (fig. 1).

El eje “geografia” se refiere a la coexistencia de
las especies en un mismo espacio o lugar, sin que se
especifique la amplitud de este espacio. Por tanto,
bajo este eje se define el concepto de comunidad
como un conjunto de especies que coexisten en un
mismo lugar, y puede estudiarse desde el nivel local
hasta un nivel regional o incluso global. En el nivel
local se utiliza también el término biocenosis para
describir un conjunto de especies que coexisten en un
mismo sitio, al cual bajo este enfoque se le llama
biotopo. A una escala espacial mas amplia, propia de
los estudios de sistematica y biogeografia, se aplica el
término biota al conjunto de especies que se encuen-
tran en una region (o mas acotado aun como flora o
fauna). Cuando a una biota se le relaciona con el
ambiente regional, incluyendo sus elementos abioti-
cos, entonces se pasa al siguiente nivel de organiza-
cion (ecosistemas) y se utiliza el término bioma para
describirlo (e.g. la tundra, los bosques tropicales).

El eje “filogenia” agrupa a las especies con base
en sus relaciones de ancestro-descendencia. Siguiendo
este eje, el término taxon se refiere a una agrupacion
de especies o unidades taxondémicas de una clasifica-
cion bioldgica. Este término tiene sentido bajo el nivel
de organizacion de comunidades s6lo por el hecho de
tratarse de un conjunto de especies, pero es muy limi-
tado por no considerar la coexistencia de dichas espe-
cies. Por tanto, en el estudio de las comunidades ad-
quiere mucho mayor peso la interseccion de los ejes
de la geografia y la filogenia, donde se define el en-
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samblaje, taxocenosis o taxoceno (sensu Hutchin-
son, 1978) como una agrupacion de especies filogené-
ticamente relacionadas que coexisten en un sitio.

Por otra parte, el eje “uso de recursos” limita a
los conjuntos de especies desde un punto de vista
funcional en el sistema ecoldgico. Bajo esta premisa
se define un gremio (Root, 1967) o grupo funcional
como la agrupacion de especies que para adquirir la
energia necesaria explotan recursos similares, de
manera similar. La definiciéon del gremio suele ser
independiente de la posicidén taxonomica o relaciones
filogenéticas de sus miembros, pero si suele utilizarse
de manera acotada a un sitio o regiéon. Cuando el
recurso es el alimento, el conjunto de especies que
adquieren energia de forma similar para su metabo-
lismo se llama nivel tréfico (e.g. productores prima-
rios, herbivoros, descomponedores) y constituye un
eslabon en el flujo de energia o materia de una cadena
trofica.

Finalmente, en la interseccion de los tres ejes
quedaria ubicado el término ensamble, definido como
el conjunto de especies del mismo grupo taxondémico
que coexisten en un sitio y utilizan un mismo recurso
ecologico. Siguiendo esta aproximacion, podemos
ubicar los estudios en el nivel de comunidades con
escarabajos coprofagos bajo esta categoria de “en-
sambles” puesto que suelen estar definidos tanto por
filogenia (individuos del Orden Coleoptera, superfa-
milia Scarabacoidea), uso de recursos (se alimentan
del excremento de mamiferos herbivoros y nidifican
en €él) y geografia (se definen las localidades o regio-
nes especificas de estudio).

Es importante resaltar que para mayor precision
en las definiciones de estos conjuntos de especies, el
esquema deberia quedar incluido completamente en
un eje temporal, dado que el tiempo es uno de los
factores que delimitan las comunidades, acotando la
coexistencia real de las especies. También conviene
tener presente que la coexistencia de las especies en
una agrupacion (su membresia a un conjunto deter-
minado) no implica que tales especies en realidad se
relacionen entre si. Es decir, alin cuando se definan
claramente conjuntos de especies a través de los tres
ejes mencionados (geografia, filogenia, uso de recur-
S0S) y en un mismo tiempo, su coexistencia no es
garantia de la ocurrencia de interacciones que efecti-
vamente afecten la abundancia o incluso determinen
la presencia de otras especies. Sin embargo, si tales
interacciones se detectan, es posible también definir
una comunidad ecoldgica como una asociacion de
poblaciones relacionadas por sus interacciones (Ric-
klefs & Miller, 2000).

Todos estos términos, con sus diferencias
semanticas, estan por definicion ligados al nivel de
organizacion de las comunidades y en este nivel sur-
gen propiedades intrinsecas, que no emergen en nive-
les inferiores de la organizacion jerarquica (como
individuos o poblaciones). Entre tales propiedades
emergentes de las comunidades estd la riqueza o di-
versidad de especies, que estd influida a su vez por
distintos procesos segun el nivel de la escala espacio-
temporal desde el cual se enfoque.

El estudio de la biodiversidad y las escalas
espacio-temporales

La diversidad de especies en las comunidades ecolo-
gicas durante mucho tiempo se estudié unicamente en
un ambito local, dentro de un mismo tipo de ecosis-
tema (Wiens, 1989). Desde la década de 1950 se pos-
tulaba que las comunidades ecoldgicas estan influen-
ciadas por las interacciones interespecificas, particu-
larmente la competencia y la depredacion. Esta ten-
dencia en ecologia se origind con Hutchinson y mas
tarde se establecio con MacArthur y sus colaborado-
res (ver Arita & Rodriguez, 2001), y estd ampliamente
revisada en los trabajos de Cody & Diamond (1975),
Emlen (1977) y Roughgarden (1989), quienes resaltan
la baja resolucion espacial y temporal de los trabajos
en ecologia de comunidades. En contraparte, a escala
espacial mas amplia han surgido propuestas importan-
tes para estudiar a las comunidades ecoldgicas, como
la de Robert MacArthur quien en su libro Ecologia
Geografica (MacArthur, 1972) introdujo el estudio de
los patrones de distribucion de las especies en las
regiones geograficas. También corresponde a esta
vision amplia la propuesta de Gonzalo Halffter de
estudiar biogeografia de comunidades mas alla del
ambito descriptivo, particularizando esta perspectiva
con las comunidades de escarabajos copro-necrofagos
(Halffter, 1991). Mas formalmente James Brown
propuso la Macroecologia como un enfoque para
estudiar la reparticion del alimento y el espacio entre
las especies a grandes escalas espaciales (Brown &
Maurer, 1989; Brown, 1995). Uno de los pilares para
el desarrollo de la macroecologia ha sido el uso de los
modelos nulos, introducidos por Simberloff (Gotelli
& Graves, 1996; Arita & Rodriguez, 2001), que se
utilizan como modelos de comparacion para poner a
prueba estadisticamente los patrones que observamos
en la naturaleza, tales como los patrones de co-
ocurrencia de las especies en comunidades (Gotelli &
Graves, 1996). Recientemente se han propuesto mo-
delos neutrales con caracter predictivo, para probar
por ejemplo si las comunidades que observamos re-
almente surgieron a través de procesos estocasticos
(Hubbell, 2001; Bell, 2001; Gotelli & McGill, 2006).
En general, algunas revisiones sobre la aproximacion
a la diversidad de especies desde una perspectiva
regional son la de Ricklefs (1987), la tercera y cuarta
parte del libro de Ricklefs & Schluter (1993), el libro
de Rosenzweig (1995) y de manera sintética el trabajo
de Arita & Rodriguez (2001).

Actualmente, la investigacion dirigida a deslin-
dar las causas actuales y remotas que determinan la
diversidad de especies se hace desde distintos niveles
de la escala espacio-temporal, incluyendo no solo los
procesos ecoldgicos sino también la influencia de los
procesos historicos (Endler, 1982; Ricklefs, 1987;
Brooks & McLennan, 1991; Halffter, 1991; Cornell &
Lawton, 1992; Ricklefs & Schluter, 1993; Arita,
1997; Caley & Schluter, 1997; Lobo, 1997; Srivasta-
va, 1999; Martin-Piera & Sanmartin, 1999; Lawton,
1999; Gaston, 2000; Whittaker et al., 2001; Gering &
Crist, 2002; Arita & Rodriguez, 2002; Ricklefs, 2004;
Wiens & Donoghue, 2004). Por ejemplo, Wiens &
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NIVEL REGIONAL
tiempo evolutivo

Intercambio bidtico

Conjunto regional

P> | (pool de especies)
Especiacion

Extincion regional

NIVEL LOCAL
tiempo ecoldgico

Inmigracion

Seleccion de habitat
Interacciones ecologicas

Comunidad local
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Fig. 2. Procesos que intervienen con mayor intensidad en la diversidad de especies en distintos nive-
les de la escala espacio-temporal. Modificado de Ricklefs & Schluter (1993).

Donoghue (2004) incorporan aspectos ecologicos y de
biogeografia histérica en una aproximacién integral
para explicar el gradiente latitudinal de la riqueza de
especies a través del conservadurismo de nicho y el
tiempo hasta la especiacion.

Generalmente se reconocen dos niveles que re-
presentan extremos en la escala espacio-temporal: el
nivel regional y el nivel local (fig. 2), entre los cuales
por supuesto hay categorias intermedias (e.g. nivel de
mesoescala sensu Ricklefs & Schluter, 1993). La
resolucion y la extension de cada nivel dependen del
grupo biologico y de su historia natural, pero pode-
mos decir que en un nivel regional los conjuntos de
especies estan determinados por procesos que ocurren
a un nivel de “tiempo evolutivo” y en espacios bioge-
ograficos. Las unidades de observacion temporales
suelen ser desde décadas hasta cientos y millones de
aflos, mientras que las unidades espaciales sueclen
tener una extension de cientos de kilémetros cuadra-
dos. Por otro lado, en un nivel local la comunidad se
rige principalmente por procesos que ocurren en corto
tiempo y en un espacio restringido. Las unidades de
observacion suelen ser horas, dias o afios, mientras
que en la escala espacial pueden ser desde metros
cuadrados, hectareas o kildmetros cuadrados.

Procesos ecolégicos

En el nivel local los procesos ecoldgicos que determi-
nan en mayor medida la diversidad de especies en las
comunidades son la seleccion del habitat y las interac-
ciones ecologicas (competencia y depredacion),
ademas de procesos de extincion local debidos a even-
tos estocasticos (Ricklefs & Schluter, 1993, fig. 2). La
presencia e intensidad de estos procesos da lugar a
distintos tipos de comunidades. En un extremo estan
conjuntos aleatorios en los que pueden coexistir todas
o casi todas las especies que integran el conjunto
regional (siguiendo el modelo individualista). En
estos conjuntos aleatorios practicamente no hay un
proceso de seleccion del habitat, ya sea porque el
habitat es homogéneo en toda la region, o porque las

especies no muestran preferencias por condiciones
particulares de los parametros ambientales. En este
tipo de comunidades tampoco hay interacciones
ecologicas fuertes que limiten la coexistencia de las
especies en el nivel local. Este escenario podria ob-
servarse en algunas comunidades de escarabeidos
coprofagos del norte de la region Paleartica, las cuales
al estar formadas principalmente por especies de en-
docopridos (Aphodius) y unos pocos paracopridos
(Geotrupes), no presentan interacciones interespecifi-
cas relevantes y ademdas viven en medios muy
homogéneos espacialmente (Hanski, 1991).

En el extremo opuesto se encuentran comunida-
des que se estructuran bajo un modelo de membresia
limitada (Elton, 1933), en las que si se observa satu-
racion en el numero de especies que las integran. En
dichas comunidades estructuradas, solo coexiste una
fraccion de todas las especies del conjunto regional
que potencialmente pueden estar presentes. Este
patron de membresia limitada implica que existen
mecanismos que determinan cuédles de las especies
presentes en una region (el conjunto o pool regional)
forman parte de un conjunto local (comunidad ecold-
gica). El mecanismo que filtra las especies es la selec-
cion del habitat, y sobre las especies filtradas inter-
vienen mecanismos de exclusion debido las interac-
ciones ecologicas (principalmente competencia) que
reducen el nimero de especies capaces de coexistir
localmente.

El principio de exclusion competitiva establece
que dos especies que compiten en un ambiente estable
son capaces de coexistir debido a la diferenciacion de
sus nichos (Begon et al., 2006). El concepto de nicho
es de gran importancia en ecologia, y se ha enfocado
desde dos perspectivas distintas. La primera, desarro-
llada por Grinnell (1917) y Hutchinson (1959), se
centra en los requerimientos de los individuos o las
especies para su sobrevivencia en un ambiente deter-
minado, reconociendo al nicho como una propiedad
del ambiente y no de sus ocupantes. Hutchinson dis-
tinguid el nicho fundamental que describe las poten-
cialidades amplias de una especie, y el nicho realizado
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que describe un espectro mas limitado de condiciones
y recursos que permiten a la especie sobrevivir, ain
con la presencia de competidores y depredadores.
Seglin el principio de exclusion competitiva, si no hay
una diferenciacion en nichos de dos especies compe-
tidoras, entonces una de las especies eliminard o ex-
cluira a la otra. Esta exclusion ocurre cuando el nicho
realizado del competidor superior se sobrepone com-
pletamente en el espacio del nicho fundamental del
competidor inferior. El nicho fundamental es todo el
conjunto de condiciones y recursos que permiten a
una especie mantener una poblacién viable, y en au-
sencia de competidores, la especie ocupara este nicho
fundamental. En presencia de competidores, sin em-
bargo, la especie puede restringirse a un nicho reali-
zado cuya naturaleza exacta estd determinada por las
especies presentes. Por tanto, los mecanismos de
exclusion competitiva dan lugar a nichos diferencia-
dos entre las especies coexistentes (Begon et al.,
2000).

La segunda perspectiva sobre el concepto de ni-
cho, desarrollada por Elton (1933) y MacArthur &
Levins (1967), se centra en el papel funcional de las
especies o el impacto de las especies en su ambiente,
por lo que reconoce al nicho como una propiedad de
las especies: “el nicho de un organismo es su modo de
vida, en el sentido en que hablariamos de los trabajos
o las profesiones en una comunidad humana” (Elton,
1933). Chase & Leibold (2003) complementan las
perspectivas anteriores al definir al nicho como “las
condiciones ambientales que le permiten a una espe-
cie satisfacer sus minimos requerimientos a fin de que
la tasa de crecimiento de una poblacion local sea igual
o0 mayor que su tasa de mortalidad, ademas del con-
junto de impactos per capita de la especie sobre esas
condiciones ambientales”. Las diferencias entre los
nichos de las especies (en sus requerimientos, sus
impactos o ambas) son importantes determinando los
resultados en las interacciones de las especies, lo que
deberia ser revelado en sus distribuciones y/o abun-
dancias, asi como en la biodiversidad y sus funciones
ecologicas en los ecosistemas (Chase & Leibold,
2003).

Entre las especies de escarabajos coprofagos es
clara una diferenciacion de nichos, principalmente en
las dimensiones de espacio, tiempo y alimento (Halff-
ter & Edmonds 1982, Halffter, 1991). En relacion al
espacio, una forma de dividir el nicho entre las espe-
cies es a través de la remocion horizontal o vertical
del alimento, desde su sitio original hacia un sitio
protegido (Halffter, 1991). La remocién vertical con-
siste en introducir una porcion del alimento en una
galeria subterranea excavada previamente bajo la
fuente de excremento. La remocion horizontal requie-
re que el escarabajo forme una bola de alimento y la
ruede a cierta distancia de la fuente de alimento para
posteriormente enterrarla (Halffter, 1991). Esta diver-
gencia de comportamientos entre especies excavado-
ras y rodadoras probablemente surgié de una fuerte
ventaja selectiva para reducir la competencia por la
fuente de alimento, y como una extension a este com-
portamiento de remocion se desarrolld posteriormente
el comportamiento nidificante (Halffter & Edmonds,

1982). Asimismo, a esta misma escala existe una
delimitacion fundada en las caracteristicas ecofisiolo-
gicas de las especies, especialmente en lo que May
(1985) definié como nicho térmico y que en el caso de
algunas comunidades de escarabeidos podemos ob-
servar claramente una segregacion de nicho segun sus
particularidades fisiologicas desde el punto de vista de
los distintos patrones de termorregulacion de las espe-
cies (Verdu et al., 2007).

Procesos historicos

En el nivel regional la biodiversidad esta determinada
por eventos histdricos unicos y por procesos de tipo
evolutivo y biogeografico, tales como el intercambio
de biotas, la especiacion, la extincion regional o glo-
bal (Ricklefs & Schluter, 1993, fig. 2). Asi, los patro-
nes de coexistencia de las especies en las comunida-
des son producto de distintos mecanismos historicos.
Primero, dos o mas especies pueden coexistir actual-
mente porque al menos una de ellas se origind en otro
sitio y posteriormente colonizo el area que actualmen-
te ocupa. Asi, la coexistencia actual se debe a la colo-
nizacion. Segundo, dos o mas especies pueden coexis-
tir en la actualidad porque sus ancestros coexistian en
el pasado, por tanto, las relaciones biogeograficas
contemporaneas son un componente ancestral persis-
tente de la estructura bidtica en la cual residen las
especies (Brooks & McLennan, 1991). En este caso,
la coexistencia actual se debe a la descendencia, por-
que cada especie ha heredado su asociacion con otras
especies, y pueden compartir un mismo nicho sin
tener necesariamente afinidad desde el punto de vista
filogenético. En general, las comunidades contienen
tanto elementos vicariantes como elementos disper-
sionistas que determinan la manera en la cual se ha
generado el area de las especies. Mas aun, es posible
solucionar algunas contradicciones entre hipotesis de
dispersion e hipotesis de vicaranza, por ejemplo me-
diante el planteamiento de un modelo de vicarianza
que no implique necesariamente una relacion estable
entre areas geografica y areas de distribucion de las
especies (Zunino & Zullini, 2003). Esto lo podemos
observar en algunos grupos de especies de escarabajos
coprofagos como es el caso del género Jekelius en la
Peninsula Ibérica (Lobo et al., 2006).

Para los escarabeidos se han propuesto distintos
procesos histdricos relacionados con la biodiversidad
regional. Por ejemplo, el origen de las especies que
coexisten en zonas montafiosas se ha relacionado con
dos procesos dispersionistas: la colonizaciéon horizon-
tal por elementos que se originaron de linajes propios
de latitudes mayores; y la colonizacion vertical por
linajes de la misma latitud pero originales de menores
altitudes (Lobo & Halffter, 2000). El proceso de colo-
nizacion horizontal ha sido detectado en las montafias
de la Zona de Transicion Mexicana, donde los ensam-
bles de alta montafia estdin dominados por especies
Paleo-Americanas y Nearticas que pertenecen a géne-
ros que diversificaron en la region Holartica, mientras
que los ensambles de las zonas bajas estan dominados
por elementos Neotropicales (Halffter, 1976; Halffter
etal., 1995; Lobo & Halffter, 2000). En esta zona la
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orientacion de las montafias facilita la llegada de ele-
mentos de latitud norte (Halffter, 1987; Lobo & Halft-
ter, 2000). Sin embargo, en el norte de Los Andes no
se ha detectado la influencia de un proceso de coloni-
zacion horizontal, probablemente como resultado del
aislamiento y origen reciente de estas montafias, en
comparacion con cadenas montafiosas de otras latitu-
des (Escobar et al., 2006).

Elementos ecoldgicos e histéricos en los
ensambles de escarabajos coprofagos de
dos regiones

A continuacion exploramos una relacion entre la di-
versidad taxonomica (como un reflejo de la historia
evolutiva) y la diversidad funcional (reflejo de los
procesos ecologicos) de los ensambles de escarabajos
coprofagos (Coleoptera: Scarabaeoidea). Compara-
mos la respuesta de conjuntos de especies de dos
regiones biogeograficas distintas, con historias inde-
pendientes, pero que coinciden en sus condiciones
ambientales de calidez y aridez. En ambas regiones se
presentan altas temperaturas y escasa precipitaciones
que dan lugar a climas semiaridos, en los cuales se
desarrolla una vegetacion principalmente de matorrales.

La primera region es la provincia de Alicante,
Espaiia, al sur de la Peninsula Ibérica. Es una region
caracterizada por una gran variabilidad topografica
pues incluye tanto comarcas montafiosas al norte
como comarcas llanas al sur, y marcadas diferencias
entre las zonas de interior y las litorales. El 37% del
area de la provincia se ubica a una altitud menor a 200
m, el 40% tiene altitudes que van de 200 a 600 m, y el
23% restante se ubica a mas de 600 m s.n.m., hasta un
maximo de 1558 m. en la Sierra de Aitana. En gene-
ral, en la region predomina un clima tipico mediterra-
neo. En la zona costera la temperatura media anual va
de 17 a 19°, mientras que en las serranias y altos lla-
nos interiores la media va de 14 a 16°. La precipita-
cion varia de igual manera con la altitud y la distancia
a la costa, desde 900 mm de precipitacion anual en
zonas altas hasta menos de 300 mm al afio en zonas
costeras. En esta region el 58% de las especies de
escarabajos coprofagos son endémicas de la Cuenca
Mediterranea, y el 12% son especies endémicas de la
Peninsula Ibérica (Verdu, 1998). Es de destacarse que
gran parte de las especies presentan algin tipo de
adaptacion a la explotacion de los excrementos de
conejo europeo (Oryctolagus cuniculus) por tratarse
de un mamifero cuyo centro de dispersion se localiza
en la Peninsula Ibérica (Verda & Galante, 2004).

La segunda region es la Barranca de Metztitlan,
ubicada en el estado de Hidalgo, México, en la inter-
seccion de tres provincias biogeograficas: el Eje
Volcanico Transmexicano, la Sierra Madre Oriental y
el Altiplano Mexicano, de las cuales las dos primeras
pertenecen a la region Neotropical y la ultima a la
region Neartica (Morrone, 2001). Por lo tanto, la
barranca se caracteriza por una extrema variabilidad
ambiental y una alta diversidad de flora y fauna. El
clima es seco semicalido con lluvias en verano (Garc-
ia, 1973). La temperatura promedio anual oscila entre

los 18 y los 22 °C, y la precipitacion total anual es
menor de 600 mm (CONANP, 2003). En esta region
los datos de escarabeidos proceden de localidades con
matorral submontano y matorral crassicaule con dis-
tinto grado de perturbacion (Moreno et al., 2007). En
términos biogeograficos, el ensamble de escarabajos
coprofagos de la Barranca de Metztitlan tienen ele-
mentos Neotropicales pero también una fuerte afini-
dad con las faunas del Altiplano Central Mexicano y
de la region Neartica en general.

Con los datos de composicion de especies de
ambas regiones seguimos una aproximacion basada en
las relaciones entre los taxones que forman parte de
una comunidad. Utilizamos la clasificacion taxondmi-
ca asumiendo que la taxonomia refleja el grado de
parentesco entre las distintas especies. Para ambas
regiones utilizamos cuatro niveles jerarquicos (fami-
lia, subfamilia, género y especie) para clasificar las
especies de la superfamilia Scarabacoidea. Ademas,
cada especie fue identificada como perteneciente a
uno de los tres grupos funcionales descritos para los
escarabeidos de acuerdo con la ubicacion del sitio de
nidificacion con respecto a la fuente de alimento:
paracopridos, endocopridos o telecopridos (Borne-
missza, 1976; Halffter & Edmonds, 1982). Las espe-
cies paracopridas construyen sus nidos debajo de la
fuente de alimento, manteniendo comunicacion con el
excremento a través de un sistema de galerias sub-
terraneas. Las especies endocopridas anidan dentro de
la misma fuente de alimento, o en una cavidad justo
debajo de la masa de excremento y en contacto con él.
Finalmente, las especies telecopridas construyen sus
nidos a cierta distancia de la fuente de alimentacion
por lo que requieren transportar el alimento sobre el
suelo, para lo cual forman una bola con un fragmento
del excremento y la hacen rodar empujandola. En
todos los casos, el anidamiento de los escarabeidos
involucra la acumulacion de una cantidad de alimento
suficiente para asegurar el desarrollo de los estadios
inmaduros, en un lugar que funciona como sitio para
la oviposicion y el desarrollo posembrionario, y, en
algunos casos, también como sitio de residencia para
los adultos (Halffter & Edmonds, 1982).

Para cada uno de los tres grupos funcionales de
cada region, medimos la diversidad taxonémica asu-
miendo que la comunidad mas diversa serd aquella
que tenga mayores distancias evolutivas entre sus
especies, i.e. mayores ramificaciones en los niveles
taxondmicos superiores. Para ello, calculamos como
medida de diversidad la diferenciacion taxondmica
promedio (A+):

A+ = |.Z Ziqa)ijj/[s(s _1)/2]

donde S es la riqueza de especies y o es la distancia
taxondmica que une a las especies en la clasificacion
jerarquica de la comunidad (Clarke & Warwick, 1998,
2001; Warwick & Clarke, 1995, 1998). Las distancias
entre las especies son los niveles que hay que subir en
la jerarquia taxonoémica para conectar dos especies, y
la sumatoria es desde uno hasta el total de especies.
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Ademés, calculamos también la variacion de la
diferenciacion taxondmica (A+), que mide la estructu-
ra taxonémica como la equitatividad en la distribucion
de los taxones a través de la clasificacion jerarquica
(Clarke & Warwick, 2001):

3 Zziﬂ-(“’ij_w)Z

A+ =
’ S(S-1)/2

Tanto la medida de diferenciacion taxondmica
promedio como la medida de variaciéon taxondmica
son independientes del esfuerzo de muestreo y de la
riqueza de especies de cada sitio (Clarke & Warwick,
1998). Ademas, ambas medidas son independientes
entre si (Clarke & Warwick, 2001), por lo que reflejan
distintos aspectos de la estructura de un arbol de clasi-
ficacion, y en conjunto encapsulan una vision mas
completa de las relaciones entre especies dentro de
una jerarquia taxonomica.

Los valores de diferenciaciéon taxondémica pro-
medio y variacion taxonomica de cada grupo funcio-
nal de escarabeidos fueron comparados con los valo-
res esperados de un modelo nulo. Dicho modelo fue
construido para probar si los valores reales de cada
grupo funcional con m especies son estadisticamente
diferentes de la diferenciacion y la variacion taxond-
mica que se obtendria de grupos de m especies obte-
nidas al azar a partir del cada conjunto regional de
especies (Clarke & Warwick, 1998). La hipotesis nula
asume que si cada grupo funcional estuviera integrado
por especies seleccionadas aleatoriamente del conjun-
to regional (pool de especies), entonces su valor de
diversidad taxonomica debe estar incluido dentro de
los intervalos de confianza (95%) de la media tedrica.
Dado que los valores de la media esperada se mantie-
nen constantes mientras la varianza disminuye al
aumentar el numero de especies (M), los intervalos de
confianza toman la forma de un embudo (Clarke &
Warwick, 1998). Los valores reales de diversidad
taxonomica de cada grupo funcional determinan su
posicion relativa en dicho embudo y con él es posible
calcular la probabilidad con la cual tales valores se
ubican por arriba o por debajo del valor esperado para
un grupo con el mismo nimero de especies. Las me-
didas de diversidad taxondémica y los modelos nulos
fueron calculados con el programa PRIMER ver. 5.2.8
(Clarke & Gorley, 2001).

En el nivel regional en la provincia de Alicante
se distribuyen 50 especies de escarabajos coprofagos
(Verdu, 1998; Tabla I), y en el nivel puntual la rique-
za especifica de distintas localidades varia 3 a 17
especies de escarabeidos. De las 50 especies, 23 son
escarabajos paracopridos, 23 son endocopridos y 4
son telefagicos. Para la Barranca de Metztitlan el
conjunto regional estd formado por 20 especies de
escarabajos coprofagos (Moreno et al., 2007), y pun-
tualmente la riqueza varia de 4 a 14 especies. De este
conjunto regional 11 son especies de escarabajos
paracopridos, seis son endocopridos y tres son telefa-
gicos (Tabla I).

Tanto para los escarabajos coprofagos de Ali-
cante (Fig. 3a) como para los de Metztitlan (Fig. 3b),

nuestros resultados muestran que el subconjunto de
especies paracopridas tiene mayor diferenciacion
taxondmica promedio (A+) que las especies endoco-
pridas. Esto significa que dentro del mismo arbol de
clasificacion taxonomica de una region, la distancia
que separa a dos especies paracopridas seleccionadas
al azar es mayor que la distancia que separa a dos
especies endocopridas. Es decir, las especies paracd-
pridas estdn en promedio mds lejanamente relaciona-
das en la clasificacion Linneana que las especies en-
docopridas. En Alicante esto es evidente puesto que
apenas el 48% de las especies paracopridas (11 de 23
especies) pertenecen a un mismo género (Ontho-
phagus), mientras que el 87% de las especies endoco-
pridas (20 de 23 especies) son de un mismo género
(Aphodius, Tabla I). Tales relaciones cercanas (dis-
tancias cortas) entre especies hacen que el valor de
diferenciacion taxondmica promedio de las especies
endocopridas sea mucho menor que el valor para el
grupo de especies paracopridas (Fig 3a). Para las
especies telécropidas no es posible obtener una con-
clusién clara dado que este grupo esta integrado por
solo tres especies en Metztitlan y cuatro especies en
Alicante.

También es consistente en ambas regiones que
la diferenciacion taxondémica promedio de los grupos
funcionales es menor que los valores esperados para
grupos con el mismo numero de especies selecciona-
das al azar de cada conjunto regional (sin considerar
su papel funcional). Es decir, los grupos funcionales
de escarabajos (especialmente los endocdpridos y
paracopridos) tienen una diferenciacion taxondmica
menor a la que se esperaria que tuvieran subconjuntos
aleatorios del pool regional (Fig. 3a y b).

Sin embargo, en términos de la variacion en la
diferenciacion taxonémica (A) los grupos funcionales
de Alicante y de Metztitlan se comportan de una ma-
nera distinta. En Alicante el grupo funcional de espe-
cies paracopridas tiene un valor de Amayor que el del
grupo de especies endocopridas (Fig. 3c¢). Es decir, el
arbol taxondémico del grupo funcional de paracopridos
tiene una estructura menos equilibrada (irregular) que
el arbol de los endocopridos, debido a que las especies
endocopridas estarian distribuidas con mayor equidad
a través de la jerarquia taxonémica. No obstante, el
valor alto de variacion en la diferenciacion taxonomi-
ca de los paracépridos es cercano a la variacion pro-
medio de todo el conjunto regional de especies, por lo
que no se diferencia de lo esperado por azar (Fig. 3c).
Por otro lado, el valor de variacion en la diferencia-
cién taxonomica de los endocopridos si es estadisti-
camente menor a la variacion esperada para todo el
conjunto regional de especies de acuerdo al modelo
nulo.

Para la region de Metztitlan ambos grupos fun-
cionales (endocopridos y paracopridos) tienen valores
bajos, muy similares, de variacion en la diferenciacion
taxondmica (Fig. 3d), i.e. los taxones se distribuyen
de forma equitativa a través del arbol de taxonomia
jerarquico, dando lugar a una estructura taxondmica
uniforme. Sin embargo, a pesar de la similitud de
valores de A, el grupo funcional de endocopridos se
comporta dentro de lo esperado para un subgrupo del



Elementos ecoldgicos e histéricos como determinantes de la diversidad de especies en comunidades 187

Tabla |. Clasificacién taxon6mica de las especies de escarabajos coprofagos
(Scarabaeoidea) de Alicante, Espafia, y de la Barranca de Metztitlan, México.

Scarabaeidae

Scarabaeinae

Glaphyrocanthon

viridis (P. de Beauvois, 1805)

Familia Subfamilia Genero Especie Grupo funcional
Alicante
Aphodiidae Aphodiinae Aphodius A. elevatus (Olivier, 1789) E
Aphodiidae Aphodiinae Aphodius A. lusitanicus Ericsson, 1848 E
Aphodiidae Aphodiinae Aphodius A. arenarius (Olivier, 1789) E
Aphodiidae Aphodiinae Aphodius A. ibericus Harold, 1874 E
Aphodiidae Aphodiinae Aphodius A. contaminatus (Herbst, 1783) E
Aphodiidae Aphodiinae Aphodius A. cervorum Fairmaire, 1871 E
Aphodiidae Aphodiinae Aphodius A. distinctus (Mdller, 1776) E
Aphodiidae Aphodiinae Aphodius A. foetidus (Herbst, 1783) E
Aphodiidae Aphodiinae Aphodius A. fimetarius (Linnaeus, 1758) E
Aphodiidae Aphodiinae Aphodius A. hyxos Petrovitz, 1962 E
Aphodiidae Aphodiinae Aphodius A. granarius (Linnaeus, 1767) E
Aphodiidae Aphodiinae Aphodius A. luridus (Fabricius, 1775) E
Aphodiidae Aphodiinae Aphodius A. lividus (Olivier, 1789) E
Aphodiidae Aphodiinae Aphodius A. baeticus Mulsant & Rey, 1869 E
Aphodiidae Aphodiinae Aphodius A. longispina Kuster, 1854 E
Aphodiidae Aphodiinae Aphodius A. pusillus (Herbst, 1789) E
Aphodiidae Aphodiinae Aphodius A. tersus Ericsson, 1848 E
Aphodiidae Aphodiinae Aphodius A. ghardimaouensis Baltasar, 1929 E
Aphodiidae Aphodiinae Aphodius A. tingens Reitter, 1892 E
Aphodiidae Aphodiinae Aphodius A. nanus Fairmaire, 1860 E
Aphodiidae Psammodiinae Brindalus B. porcicollis (llliger, 1803) E
Aphodiidae Psammodiinae Platytomus P. tibialis (Fabricius, 1798) E
Aphodiidae Psammodiinae Pleurophorus P. caesus (Creutzer, 1796) E
Geotrupidae = Geotrupinae Jekelius J. intermedius (Costa, 1827) P
Geotrupidae  Geotrupinae Jekelius J. punctatolineatus (Frangois, 1904) P
Geotrupidae  Geotrupinae Thorectes T. valencianus (Baraud, 1966) P
Geotrupidae  Geotrupinae Typhaeus T. typhoeus (Linnaeus, 1758) P
Geotrupidae  Geotrupinae Sericotrupes S. niger (Marcham, 1802) P
Scarabaeidae Scarabaeinae Bubas B. bubalus (Olivier, 1811) P
Scarabaeidae Scarabaeinae Eouniticellus E. pallipes (Fabricius, 1781) P
Scarabaeidae Scarabaeinae Eouniticellus E. fulvus (Goeze, 1777) P
Scarabaeidae Scarabaeinae  Onitis O. ion (Olivier, 1789) P
Scarabaeidae Scarabaeinae = Onthophagus O. emarginatus Mulsant, 1842 P
Scarabaeidae Scarabaeinae = Onthophagus O. taurus (Schreber, 1759) P
Scarabaeidae Scarabaeinae = Onthophagus O. opacicollis D’Orbigny 1897 P
Scarabaeidae Scarabaeinae Onthophagus O. similis (Scriba, 1790) P
Scarabaeidae Scarabaeinae = Onthophagus O. lemur (Fabricius, 1781) P
Scarabaeidae Scarabaeinae  Onthophagus O. furcatus (Fabricius, 1781) P
Scarabaeidae Scarabaeinae Onthophagus O. maki (llliger, 1803) P
Scarabaeidae Scarabaeinae = Onthophagus O. merdarius Chevrolat, 1865 P
Scarabaeidae Scarabaeinae Onthophagus O. marginalis andalusicus Waltl, 1835 P
Scarabaeidae Scarabaeinae Onthophagus O. ruficapillus Brullé, 1832 P
Scarabaeidae Scarabaeinae = Onthophagus 0. vacca (Linnaeus, 1767) P
Scarabaeidae Scarabaeinae Scarabaeus S. semipunctatus Fabricius, 1792 T
Scarabaeidae Scarabaeinae Scarabaeus S. laticollis Linnaeus, 1767 T
Scarabaeidae Scarabaeinae Scarabaeus S. sacer Linnaeus, 1767 T
Scarabaeidae Scarabaeinae = Gymnopleurus G. sturmi Mac Leay, 1821 T
Scarabaeidae Coprinae Copris C. hispanus (Linnaeus, 1764) P
Trogidae Troginae Trox T. perlatus hispanicus Harold, 1872 P
Trogidae Troginae Trox T. hispidus (Pontoppidan, 1763) P
Metztitlan
Aphodiidae Aphodiinae Aphodius A. caballeroi Islas, 1945 E
Aphodiidae Aphodiinae Aphodius A. guatemalensis Bates, 1887 E
Aphodiidae Aphodiinae Aphodius A. lansbergei Harold, 1874 E
Aphodiidae Aphodiinae Aphodius A. lividus (Olivier, 1789) E
Aphodiidae Aphodiinae Aphodius A. sallei Harold, 1863 E
Scarabaeidae Scarabaeinae Canthon C. humectus hidalgoensis Bates, 1887 T
Scarabaeidae Scarabaeinae Canthon C. humectus humectus (Say, 1832) T
Scarabaeidae Scarabaeinae Canthon C. imitator Brown, 1946 T
Aphodiidae Aphodiinae Cephalocyclus C. fuliginosus (Harold, 1863) E
Scarabaeidae Scarabaeinae Dichotomius D. colonicus (Say, 1835) P
Scarabaeidae Scarabaeinae Digitonthophagus D. gazella (Fabricius, 1787) P
Scarabaeidae Scarabaeinae Euoniticellus E. intermedius (Reiche, 1849) P
G. P
O. P
0. P
0. P
O. P
O. P
0. P
P. P

Scarabaeidae Scarabaeinae Onthophagus igualensis Bates, 1887
Scarabaeidae Scarabaeinae = Onthophagus landolti Harold, 1880 aff. 1
Scarabaeidae Scarabaeinae Onthophagus landolti Harold, 1880 aff. 2
Scarabaeidae Scarabaeinae = Onthophagus lecontei Harold, 1871
Scarabaeidae Scarabaeinae = Onthophagus mexicanus Bates, 1887
Scarabaeidae Scarabaeinae = Onthophagus semiopacus Harold, 1869
Scarabaeidae Scarabaeinae Phanaeus adonis Harold, 1863
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Fig. 3. Valores de diferenciacion taxonémica promedio (Delta +) y variacion de la diferenciacion
taxonomica (Lambda +), en relacion al nimero de especies, para los tres grupos funcionales de esca-
rabajos coprofagos de la provincia de Alicante, Espafia, y la Barranca de Metztitlan, México. Las
lineas discontinuas corresponden al valor promedio y las lineas continuas sefialan el embudo de los
intervalos de confianza al 95%, calculados a partir de la seleccion aleatoria de especies del inventario

total de cada region.

mismo nimero de especies (6) tomadas aleatoriamen-
te del conjunto regional, mientras que el grupo de
especies paracopridos se comporta distinto a lo espe-
rado por azar de acuerdo al modelo nulo (Fig. 3d).

Si bien estos analisis no ponen a prueba direc-
tamente la relacion entre la diversidad taxondmica y
la diversidad funcional de los ensambles de escaraba-
jos coprofagos, si demuestran que un ensamble donde
las especies se apropien de recursos de una sola mane-
ra tiene menor diversidad de lineas evolutivas que un
conjunto de especies con mayor variabilidad en la
forma de apropiacion de los recursos. Warwick &
Clarke (1998) han postulado que la medida de dife-
renciacion taxonomica refleja los efectos de meca-
nismos ecologicos y evolutivos que intervienen en la
composicion taxondémica. Aunque las medidas utili-
zadas de diversidad taxonomica se basan en informa-
cion basica de taxonomia Linneana, constituyen una
aproximacion a las relaciones filogenéticas entre las
especies, por lo que reflejan la influencia de procesos
evolutivos y biogeograficos.

Para las dos regiones que hemos analizado, es
claro que una reduccion en la diversidad funcional de
los escarabajos puede estar ligada a una reduccion en

la diferenciacioén taxondmica promedio de los ensam-
bles locales, independientemente de la riqueza de
especies en dichos ensambles. Esta perspectiva de la
relacion Biodiversidad—Funcionamiento del Ecosis-
tema (BD-FE) es distinta a la aproximacion mas gene-
ral que enfoca dicha relacion midiendo la biodiversi-
dad s6lo como numero de especies, sin considerar la
variabilidad de linajes evolutivos. La BD-FE propone
que una reduccion en la diversidad de especies con-
llevara a una reduccion en el funcionamiento de los
ecosistemas, y constituye uno de los argumentos
clasicos en biologia de la conservacion (di Castri &
Younés, 1990; Ehrlich & Wilson, 1991; Schulze &
Mooney, 1993; Srivastava, 2002). Por tanto, este tipo
de andlisis donde se une la influencia de procesos
historicos y ecoldgicos en la biodiversidad de un gru-
po es crucial para la toma de decisiones en el marco
de la conservacion.

Perspectivas

Es facil percibir que en las tltimas décadas el estudio
de la biodiversidad ha surgido como una nueva disci-
plina conciliadora de perspectivas historicas y ecold-
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gicas, que sigue de forma independiente su propia
agenda cientifica, en conjuncién con los avances de
las disciplinas cientificas de las que se nutre (ecolog-
ia, fisiologia, sistematica, biogeografia, fisiologia,
entre otras). Por ejemplo, los patrones de riqueza de
especies se pueden analizar a la luz de la teoria me-
tabodlica (Brown et al., 2004), que relaciona la tasa
metabolica (la tasa con la cual los organismos toman,
transforman y gastan energia y materiales) con el
tamafio corporal y la temperatura. Esta teoria predice
la forma en que la tasa metabolica, al determinar la
proporcion en que se toman recursos del medio y se
adjudican a la sobrevivencia, crecimiento y reproduc-
cion, controla otros procesos ecologicos en los distin-
tos niveles de organizacion. En el nivel de comunida-
des el hecho de que la diversidad de especies varie
inversamente con el tamafio corporal sugiere que el
metabolismo juega un papel central (Brown et al.,
2004). En escarabeidos endotérmicos la temperatura
corporal se relaciona con el tamafio corporal y la
temperatura ambiente durante el vuelo (Verdu et al.,
20006), y los patrones de termorregulacion entre espe-
cies simpatricas de escarabeidos muestran que hay
una clara diferenciacion en sus nichos térmicos que
favorece la coexistencia de las especies (Verdu et al.,
2007).

De manera similar, los patrones de diversidad
pueden analizarse también considerando la estequio-
metria biologica: el estudio del balance de energia y
multiples elementos quimicos en los sistemas vivos, y
particularmente en las interacciones ecoldgicas (Elser
et al., 2000). Esta teoria propone que en el nivel de
comunidades los patrones de estructura de la comuni-
dad, interacciones troficas y ciclos biogeoquimicos en
redes alimenticias son generados por variaciones
genéticas especificas entre la biota que interactia y
coevoluciona (Elser et al., 2000).

Para los fines de la biologia de la conservacion,
se perfila cada vez mas necesario complementar la
mayor informacion posible de las diferentes vertientes
que influyen en la biodiversidad. Si bien gran parte de
las acciones de conservacion en el nivel de comunida-
des se basan tnicamente en los patrones espaciales de
la riqueza de especies, los estudios sobre mecanismos
que intervienen en dicha riqueza sefialan la conve-
niencia de considerar los procesos ecoldgicos y evolu-
tivos que la determinan, asi como las escalas espacio-
temporales en que se manifiestan. La informacion
filogenética se ha empleado en dos temas con claro
enfoque de conservacion: la seleccion de areas priori-
tarias a conservar y las evaluaciones de impacto am-
biental. Para la seleccion de areas prioritarias primero
se calcula la singularidad taxonémica de cada area a
partir del arbol filogenético del grupo bioldgico que se
evalue, midiendo el porcentaje de contribucién de
cada taxon terminal a la diversidad total (May, 1990;
Vane-Wright et al., 1991). Mas atn, las recomenda-
ciones de areas prioritarias pueden fortalecerse al
combinar esta informacion de singularidad taxondmi-
ca con los patrones espaciales de la riqueza de espe-
cies y de endemicidad (Posadas et al., 2001). Por otro

lado, las medidas de diversidad taxondémica tienen
también gran potencial para la evaluacion ambiental
(Warwick & Clarke 1998). Por ejemplo, se han utili-
zado para evaluar distintos escenarios de perturbacion
en sistemas fluviales de la India (Bhat & Magurran,
2006) y en sistemas acuaticos de la Peninsula Ibérica
(Abellan et al., 2006; Salas et al., 2006).

En este trabajo hemos aplicado las medidas de
diversidad taxonémica con otro enfoque para evaluar
la existencia de una relacion entre la biodiversidad y
el funcionamiento (BD-FE), de tal forma que el pri-
mer componente de esta relacion (la biodiversidad) se
cuantifica no s6lo como numero de especies sino
como diferenciaciéon taxondmica, sintetizando el
patron de relaciones filogenéticas de las comunidades.
Para refinar esta idea es necesario lograr relacionar
directamente medidas de diversidad evolutiva con
medidas de diversidad funcional. Mas aun, la hipéte-
sis BD-EF, debe analizarse evaluando los componen-
tes clave del funcionamiento de los ecosistemas:
magnitud, resiliencia y resistencia a las perturbacio-
nes, constancia en espacio y tiempo, y resistencia a la
invasion de especies exoticas.

La relacion BD-FE como pilar en biologia de la
conservacion puede enfocarse también siguiendo otra
de las aproximaciones que ha tenido auge en los ana-
lisis modernos de la biodiversidad: la relacion entre la
diversidad local y la diversidad regional (Cornell &
Lawton, 1992, Ricklefs & Schluter 1993, Caley &
Schluter1997, Lawton 1999, Srivastava 1999; Hille-
brand, 2005; Fox & Srivastava, 2006). Siguiendo este
enfoque se ha propuesto que cuando la riqueza local
es independiente de la riqueza regional, la riqueza
local no esta relacionada con el funcionamiento del
ecosistema por la influencia de una fuerte competen-
cia interespecifica (Srivastava, 2002). Por lo contra-
rio, en comunidades donde la riqueza del conjunto
regional tiene un papel crucial en la riqueza local, se
relaciona también con el funcionamiento de los eco-
sistemas. Es claro que estas ideas deberan probarse a
escalas apropiadas que permitan efectivamente evaluar
el papel de los procesos ecologicos e historicos en la
diversidad y funcionamiento de las comunidades.

Todas estas lineas de investigacion ejemplifican
posibles aplicaciones de la biologia tedrica en el mar-
co de la conservacion. Dado que muchos de los pro-
blemas en biologia de la conservacion (como el im-
pacto y posible mitigacion de los cambios ambientales
globales) son fundamentalmente en el nivel de comu-
nidades, no podemos resolverlos sin una busqueda
continua y avances en varias escalas, incluyendo la de
las comunidades (Simberloff, 2004). Las relaciones
sobre biodiversidad que hemos expuesto refuerzan la
idea de que para lograr casos exitosos en la conserva-
cion de la diversidad bioldgica es necesario tomar en
cuenta un abanico amplio de informacioén, que abar-
que desde el concepto mismo de lo que es una comu-
nidad en ecologia, hasta la importancia que tiene o
puede llegar a tener dicha biodiversidad para el hom-
bre, desde el punto de vista socio-cultural y econémi-
co (Halffter, 2005).
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Resumen: El establecimiento de UMAS (Unidades para la conservacion,
manejo y aprovechamiento sustentable de la vida silvestre) en el caso particular
de venado cola blanca, debe estar supeditada a la evaluacion del habitat, como
la etapa preliminar mas importante para presentar elementos de juicio en la
toma de decisiones en la conservacion y aprovechamiento de la especie. Por tal
motivo, se evalud y clasifico el habitat para el venado cola blanca en un bosque
tropical caducifolio en la Mixteca Poblana del municipio de Teotlalco, Puebla,
México; para esto, se aplicé un Modelo de Unidad de Habitat Optimo para el
Venado (MUHOV) que aqui se propone basado en los resultados de estudios
sobre venados realizados en un area protegida: la Reserva Chamela-Cuixmala,
en Jalisco, donde se concentran los atributos minimos mas importantes para la
reproduccion y supervivencia de los venados, asi como una metodologia rapida
y eficiente para medir y evaluar cada uno de los atributos del habitat. El habitat
se dividié en Unidades de Habitat (UH) definidas como Unidades de Vegetacion
(UV) que contienen en su interior un arreglo espacio temporal adecuado de los
atributos bidticos y abidticos considerados de relevancia: agua libre, area
minima disponible, temperatura, pendiente, orientacién de las laderas, cobertura
de proteccion y alimento. A cada atributo se le asign6 un valor de importancia
(VIC) que oscila de uno a tres y se calculo un indice de importancia del atributo
con el VIC (IIA); con los indices de importancia, se generé un mapa para cada
atributo. Posteriormente se obtuvo el indice de calidad del habitat (HIQ) de cada
UH y con ello un mapa de calidad del habitat. Como ultimo paso, se adecué el
MUHOV con los valores obtenidos, para posteriores evaluaciones en otras
zonas. Finalmente se dictan recomendaciones para el establecimiento y
operacion de la UMA con fines de aprovechamiento de venado cola blanca
mexicano (Odocoileus virginianus mexicanus (Gmelin, 1788)) en la Mixteca
Poblana.

Palabras clave: Venado cola blanca, habitat, evaluacion, calidad, indice,
modelo, vegetacion.

A habitat assessment model for the white-tailed deer in a Mexican
deciduous tropical forest

Abstract: A habitat evaluation model to white-tailed deer in tropical deciduous
forest in México. The establishment of UMA’s (Units for conservation,
management and sustainable use of the wildlife), in México, particularly in the
case of white-tailed deer should be based in the habitat evaluation as the most
important preliminary element for decision making in conservation and use of
species. For such a reason, the habitat for the white-tailed deer was evaluated
and classified in a tropical dry forest of the Mixteca Poblana in the municipality of
Teotlalco, Puebla, Mexico. The proposed Model of Optimal Habitat Unit for Deer
(MOHUD) was applied, where the most important attributes for the deer’s
reproduction and survival are applied, as well as a quick and efficient
methodology to measure and evaluate each one of the habitat attributes. The
habitat was divided in Habitat Units (HU) defined as Vegetation Units (VU) which
contains a time-space arrangement of the appropriate physical and biotic
attributes considered relevant: free water (available water), available minimum
area, temperature, slope, aspect, cover and food. A Value of Importance (VIC)
for each attribute was assigned, which varies from 1 to 3 and an Index of
Importance for each attribute was also obtained (llA); the indexes of importance
were used to generate a map for each attribute. The Index of Habitat Quality
was obtained (IHQ) for each HU to generate a map of the habitat’'s quality. The
MOHUD was adapted with these values for later evaluations in other areas.
Finally recommendations to establish and operate the UMA for Mexican white
tailed-deer (Odocoileus virginianus mexicanus (Gmelin, 1788)) in the Mixteca
Poblana were made.

Key words: white-tailed deer, habitat, evaluation, quality, index, model,
vegetation.
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Modele d’evaluation d’habitat pour le cerf a queue blanche dans une forét tropicale décidue mexicaine

Résumé: Un model d’ évaluation de I’ habitat pour le cerf a queue blanche dans une forét tropicale a feuilles
caduques au Mexique. L’établissement d’ UMAS (Unités pour la conservation, gestion et exploitation soutenable
de la vie silvestre), dans ce cas, du cerf a queue blanche, doit étre fondé sur une évaluation de I'habitat, en tant
gu’étape préliminaire fondamentale pour obtenir des éléments de choix au moment de décider au sujet de la
conservation et de I'exploitation de cette espéce. Sur cette prémisse, on a évalué et classifié I'habitat pour le cerf a
queue blanche dans un bois tropical a feuilles caduques de la Mixteca Poblana, dans le territoire de la commune
de Teotlalco (Mexique, Etat de Puebla). On a appliqué un Modéle de I' Habitat Meilleur pour le Cerf (acronyme
espagnol MUHOV), que I'on propose dans ce travail et qui se base sur les résultats des études sur les cerfs qui
avaient étés conduits dans une aire protégée, la Réserve Chamela — Cuixmala, Jalisco, ou I'on retrouve les
conditions minimes les plus importantes pour la reproduction et la survie des cerfs, en adoptant une méthodologie
et efficace pour mesurer et évaluer chacune des caractéristiques de I'habitat. Ce dernier a été subdivisé en Unités
d’ Habitat (UH), définies comme Unités de Végétation (UV) qui présentent un arrangement spatio-temporel
convenable des caractéristiques considérées d’importance : eau disponible, aire minime disponible, température,
pente, orientation des versants, couverture de protection et ressources alimentaires. On attribua a chaque
caractéristique une valeur d'importance (VIC) qui varie entre 1 et 3, et on calcula aussi un index d’importance pour
chacune (lIA). Sur la base des index d’'importance on obtint une carte de la qualité de I'habitat pour chaque
caractéristique. Ensuite on calcula I'index de qualité de I'habitat (HIQ) pour chaque UH y de la une carte générale
de qualité de I'habitat. Comme derniére étape, on adapta le MUHOV avec les valeurs obtenues, pour I'appliquer a
de futures recherches et a de différents territoires. On conclut par de recommandations pour I'établissement et la
mise en fonction de 'UMA finalisée a I'exploitation du cerf a queue blanche mexicain (Odocoileus virginianus

mexicanus (Gmelin, 1788)) dans la Mixteca Poblana

Mots clé: Cerf a queue blanche, habitat, évaluation, calité, index, modéle, végétation

1. Introduccién

La operacion de Unidades para la conservacion,
manejo y aprovechamiento sustentable de la vida
silvestre (UMA’s) provee alternativas viables que
permiten la propagacion de especies y la elaboracién
de productos y subproductos derivados de la vida
silvestre que puedan ser incorporados al mercado
legal. Este esquema alternativo de produccion,
propone por un lado, el cuidado y mantenimiento a
largo plazo del medio ambiente, y por el otro, la
planificacion del aprovechamiento racional de los
recursos (SEMARNAP, 1997). Basado en este marco,
la evaluacién cualitativa y cuantitativa de los atributos
del habitat, es la herramienta mas importante con
fines de planificacion y gestion del manejo de la fauna
silvestre en las UMA'’s; esta evaluacion, sirve para
establecer relaciones y comprender las formas de
respuesta a los factores ambientales de las especies
(Matteucci y Colma, 1982) y explica los procesos que
se desarrollan dentro de su ambiente que influencian
los procesos que contribuyeron a la historia evolutiva
y adaptacion de las especies (Block y Brennan, 1993).

El habitat es la suma total de los factores del
medio ambiente que una especie animal requiere para
realizar sus funciones de supervivencia y repro-
duccidn en un area dada (Trefethen, 1964; Hail et al.,
1997). Hail et al. (1997) reconocen que la “calidad del
habitat” se refiere a la habilidad del ambiente para
proporcionar las condiciones apropiadas para la
persistencia del individuo y de la poblacion, y debe
ser considerado una variable continua basada en los
recursos disponibles para la supervivencia, repro-
duccion y la persistencia de la poblacién respec-
tivamente.

Para el caso del venado cola blanca, el estudio
de su habitat es prioritario para la toma de decisiones
y debe incluir la evaluacién de los requerimientos
basicos para cubrir sus necesidades, tales como
disponibilidad de alimento, agua y cobertura de pro-
teccion (Gallina, 1994; Alvarez, 1995). Los venados
necesitan de varios tipos de vegetacion para cubrir los
requisitos de vida (Felix et al., 2002), estos tipos de

vegetacion se arreglan en unidades de paisajes, donde
se integran todos los elementos bésicos a través de
una escala geografica extensa, en donde se tienen las
multiples combinaciones de factores bidticos y abi6-
ticos en el tiempo (Morrison et al., 1992). La
combinacion de estos factores dentro de una unidad
de wvegetacion o unidad de hébitat tiene gran
influencia en el ciclo de vida de los animales. La
clasificacion y evaluacion de los dos tipos de factores,
son una medida muy precisa para conocer la
potencialidad de cada unidad de habitat para el
mantenimiento de la especie a largo plazo y nos
proporciona un panorama claro para el estableci-
miento de areas que puedan ser potencialmente
aprovechadas de manera sustentable (McCoy y Bell,
1991; Boroski et al., 1996; Van Deelen et al., 1997,
Felix et al., 2002). En este sentido, el “habitat
optimo” (habitat suitability) o “unidad de vegetacion
optima” para el venado cola blanca, es aquella que le
proporciona un arreglo espacio-temporal de los
elementos ambientales que sea mas propicio para su
supervivienca y reproduccion, el cual varia espacio-
temporalmente en los ciclos de vida de los animales.
Segin Morrison et al. (1992) y Hansen (1980),
elementos como la cobertura de proteccién ante la
depredacidn, cobertura de proteccidn térmica, agua,
alimento y espacio fisico, son imprescindibles para el
desarrollo de sus funciones.

Los modelos y sus métodos de evaluacion de
habitat para el venado cola blanca, han sido amplia-
mente propuestos y aplicados en diferentes areas,
como el de Short (1986) que incorpora principalmente
atributos del hébitat relacionados con la fisiologia de
la especie y la capacidad de carga del sistema. Milne
et al. (1989) en su modelo Bayesiano reconocen que
la cobertura es uno de los elementos mas importantes
en la distribuciéon de los venados. De igual forma,
Mandujano (1994) propone una serie de variables
bidticas del sistema como cobertura foliar, heteroge-
neidad, entre otras, sin embargo, al igual que Short
(1986), no incluye atributos abioticos-fisicos pero si
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incluye el factor de presion antropogénica. Caso
similar es el del modelo propuesto por Segura (1998),
que ya incluye en su modelo de evaluacion de habitat,
el atributo pendiente y el factor antropogénico.

La presencia y ausencia de alguno de los
atributos antes mencionados, definen la probabilidad
de la presencia de las especie, en este sentido, el
bosque tropical caducifolio presenta atributos muy
particulares para el venado cola blanca, sin embargo,
para este tipo de vegetacion pocos estudios han
realizado evaluaciones con respecto a los requeri-
mientos del venado. Para el bosque tropical caduci-
folio, se propone un modelo de habitat, resultado de
seis afios de estudio en la Reserva de la Biosfera
Chamela-Cuixmala, en el Estado de Jalisco, México
(Mandujano et al., 1994; Mandujano y Gallina, 1995;
Sanchez-Rojas et al., 1997; Arceo 1999).

El objetivo del presente trabajo, es proponer una
herramienta metodolégica para poder evaluar y
clasificar el habitat del venado cola blanca de manera
rapida y con suficientes argumentos, en el bosque
tropical caducifolio en el centro de México, propo-
niendo un modelo de evaluacién con fines de manejo
para el aprovechamiento y conservacion de la especie.

2. Material y métodos

2.1. Area de estudio

El &rea se encuentra situada en la region Mixteca del
Estado de Puebla; municipio de Teotlalco -Bienes
Comunales de Teotlalco, en el centro de México (18°
11’ 48" y 18° 31’ 30“ LN, 98° 46’ 48” y 98° 55’ 06”
LO, Figura 1). Tiene una superficie de 132,54 km?. La
topografia es muy accidentada con cerriles y escar-
pados que presentan pendientes del 20 a méas del 60%

(9° a 27°). El clima es subtropical (calido y semi-
calido subhimedo) con lluvias en verano, la tem-
peratura media anual es de 24°C con los meses mas
calientes entre mayo y octubre, el mes mas frio es
enero. La precipitacion varia entre 600 y 1000 mm
anuales (Garcia, 1973; COTECOCA, 1978). Cuenta
con numerosas corrientes de agua temporales distri-
buidos en las sierras de suroeste a noreste que
alimentan cuenca abajo a los rios Tepalcingo y al
Nexapa (INEGI, 1988), estas corrientes lavan las dos
unidades de suelo que dominan la superficie del
municipio, Feozem y Regosol; siendo el Feozem la
unidad de suelo mas productiva para la agricultura. La
poblacion del municipio se compone de un entramado
mestizo-mixteco, donde solo el 2% habla su lengua
indigena materna, las actividades productivas estan
basadas en la agricultura de temporal de granos de
consumo primario como frijol, maiz y sorgo; la
ganaderia extensiva es una actividad dominante
aunque precaria en su rendimiento. La vegetacion es
la caracteristica de la Provincia Fisiografica Meseta
Neovolcanica (COTECOCA, 1978; Rzedowski, 1978;
INEGI, 1984) donde domina el bosque tropical
caducifolio asociado a vegetacién secundaria arbusti-
va (Bursera copallifera — Acacia cymbispina — Lippia
verlandieri) y arb6rea (Bursera morelensis — Ceiba
parvifolia — Plumeria rubra — Spondia sp. — Pithece-
llobium dulci), en menor grado se encuentra el bosque
de encino (Quercus glaucoides — Pseudosmodingium
perniciosum — Q. magnifolia — Q. obtusata) con una
buena cubierta de gramineas (Aristida sp. — Hetero-
pogon contortus — Andropogon sp. — Cenchrus sp. —
Muhlenbergia sp.) asociado a altitudes de entre 1400
y 1800 msnm (COTECOCA, 1978; Rzedowski, 1978;
INEGI, 1984; Villarreal-Espino Barros, 1999).

i9S)
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Tabla |. Descripcién de los atributos del habitat minimos indispensables para el modelo

Atributo

Pendientes

Descripcion

a). Las pendientes presentes en el area que son utilizadas con mayor frecuencia
por los venados se encuentran entre 2° (4%) y 13,5° (30%) de inclinacion.

Fuente
Sanchez-Rojas et al.
(1997); Segura,
(1998).

Orientacion
de laderas

b). La orientacion de las laderas que son utilizadas con mayor frecuencia por las
condiciones microclimaticas, se encuentran orientadas hacia el Norte, Noroeste y
Noreste, siendo las de mayor importancia las laderas con orientacién Norte.

Sanchez-Rojas et al.
(1997)

Area minima

c). El Area minima de la unidad debe ser de 33 ha, derivadas del promedio de los
ambitos hogarefios minimos registrados en selva baja caducifolia y en la planicie
costera del Golfo de México.

Sanchez-Rojas et al.
(1997); Short (1986)

Cobertura de

d). El 20 % del terreno debe tener cobertura arbérea utilizada como proteccion

Short (1986),
Mysterud & Ostbye

proteccion contra la radiacién solar, es uno de los atributos mas importantes. (1999)
. A Kellogg (1956);
0
Temperatura e). La Temperatura debe ser < de 30° para evitar la pérdida de agua por Ockenfels &

evapotranspiracion.

Bissonette, (1984).

Agua disponible

f). Agua libre (< de 1600 m de distancia a la fuente mas cercana de la unidad de
habitat).

Short (1986)

Alimento disponible

g). Alimento disponible (No. Maximo de especies potencialmente comestibles en
el sitio a evaluar).

Este estudio

Caminos, veredas,
asentamientos

h). Distancia a las fuentes de presién antropogénica (caminos, veredas,
asentamientos humanos) como amenazas, calculadas a una distancia minima de

Segura (1998), este
estudio

humanos la UV de 500 m.

2.2. Descripcion del Modelo de Unidad de Habitat
Optimo para el Venado Cola Blanca Mexicano
(MUHOV) propuesto.

El MUHOV, estd basado en el Procedimiento de
Evaluacion del Habitat para fauna (HEP por sus siglas
en ingles) desarrollado por el U. S. Fish & Wildlife
Service (1991) y siguiendo la metodologia usada por
Cole & Smith (1983); el modelo siete atributos y una
fuente de presién antropogénica como amenaza (Ta-
bla 1). De estos atributos, cuatro se encuentran docu-
mentados como los minimos necesarios para el vena-
do en su ciclo de vida, los tres restantes y la amenaza,
no se encuentran documentados en México como de
importancia para los venados.

El modelo asume que el valor de las areas
potenciales para uso por los venados, es estimado
como un “indice de Calidad” (1Q) en una escala del 0
a 1. Este valor se calcula por medio de un indice de
Importancia del Atributo (I1A). ElI primer paso es
asignarle subjetivamente un “Valor de Importancia”
(VIC) a cada clase de acuerdo con la relevancia que
representa cada atributo para la especie, donde el
mayor valor asignado significa el de mayor impor-
tancia. Posteriormente, se calcula el 1A, dividiendo el
VIC asignado entre “n” clases del atributo en cuestion
(Ecuacion 1) y normalizado a 1 con el valor mas alto
que resulte. Los valores deben estar en la escala del 0
a 1, donde 1 significa el indice més alto de importan-
cia, clasificandolo como un atributo de “Alta Calidad”
y el valor mas bajo como de “Baja Calidad” o
“Inapropiado” (Tabla II).

IIA:m
n

Ecuacion 1

A cada carta tematica generada para cada atri-
buto, se le asignan los valores de los atributos corres-
pondientes del VIC, IlA e incluye la distribucién
espacial de cada clase por atributo. Se realizan inter-

secciones pareadas con la herramienta Intersect
features para Arc View 3.2 para obtener el mayor
nimero de atributos para cada unidad de vegetacion.
Finalmente se calcula, el HIQ (indice de Calidad de
cada UH) para cada Unidad de Vegetacion, generado
a partir la funcion matematica del U.S. Fish &
Wildlife Service (1991):

Ecuacion 2

H|Q v n}

v v, Vg Ry,
n

\

donde VitV +V3+Vy+...Vn son las variables a su-
mar dentro de una unidad de habitat y n, es el nimero
de variables. Para efectos del modelo, la Ecuacion 3
incluye un “Valor de Presion” (Vp) ejercido por las
actividades antropogénicas (efectos por presencia de
caminos, brechas y veredas y los asentamientos
humanos). El Vp, es un valor cualitativo que va de 0 a
0,25, donde 0 significa una presion alta y 0,25 una
presion baja, por lo tanto, la expresion matematica
final del modelo se muestra en la Ecuacion 3.

a, +a, +az +a, +2ag +2a +2a;) +Vp|
Zan +Vp

donde las variables son subtituladas por el término
“atributo”, se refieren al I1A obtenido para cada una
(an) son: a;: orientacion, a,: pendientes, as: tempera-
tura, a,; area minima, as: cobertura, as: alimento, a;:
distancia a la fuente de agua. Los atributos 2as, 2ag y
2a;, son ponderados al mutiplicarlos, debido a que
éstos son considerados como de suma importancia
para los venados, por encima de los demas. Final-
mente, basado en la distribucién espacial de los
diferentes valores de las UH, se obtiene un mapa final
de calidad de habitat para el venado, donde se muestra
el HIQ de cada UH y la superficie que ocupa cada
una.

HIQ = {
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Tabla Il. Asignacion del VIC para cada atributo

Atributo Intervalos VIC Clas.es el IIA Calidad
atributo
10 a 21 3 1,000 Alta
Temperatura (°C) 21a30 2 3 0,667 Media
> 30 1 0,333 Baja
0-9 ° (0-20%) 3 1,000 Alta
Pendiente (%) 9-13,5 ° (20 a 30%) 2 3 0,667 Media
13,5-45° (302 100%) 1 0,333 Baja
N 4 1,000 Alta
. ., NW, NE 3 0,750 Media-Alta
Orientacion de la ladera p 5 4 0.500 Media
S, SW, SE 1 0,250 Baja
7.5 4 1,000 Alta
i 7 3 0,750 Alta
Cobertura arbérea (altura del dosel en m) 55 5 4 0,500 Media
3,5 1 0,250 Media
2 3 1,000 Media
Cobertura arbustiva (altura del dosel en m) 1,8 2 3 0,667 Media-baja
1,5 1 0,333 Baja
5-33 ha 1 0,250 Inapropiada
Area minima (ha) 33-100 ha 2 4 0,500 Baja
100-200 ha 3 0,750 Media
> 200 ha 4 1,000 Alta
>15 spp. 4 1,000 Alta
. 15 a 10 spp. 3 0,750 Media
Alimento (no. spp.) 10 a 5 spp. > 4 0.500 Baja
< 5 spp. 1 0,250 Inapropiada
0 a 500 4 1,000 Alta
Distancia a las fuentes de agua (m) 500 a 1000 3 4 0,750 Media
1000 a 1500 2 0,500 Baja
> 1500 1 0,250 Inapropiada
S/presion 0 0,000 Alta
Distancia de la fuente de presién (m) >500 m 1 3 0,250 Media
<500 m 2 0,500 Baja

Tabla lll. Asociaciones vegetales (UV) determinadas en el area de estudio, nimero de
especies potencialmente comestibles por venados, VIC e IIA y cantidad de UH por UV

Tipo de o A Perimetro
asociacion Clave Uso de suelo y vegetacion (UV) No.sp. VIC IIA  UH Area (ha) (km)
BCA Selva Baja Caduglfolla/’VegetaC|on 15 3 1 2 263.31 2347
Secundaria Arborea
Tropical BCAr Selva Baja Cadu_C|foI|a /V_egetamon 14 3 1 7 6.569,12 300,56
Secundaria Arbustiva
BC Selva Baja Caducifolia 15 3 1 12 1.301,69 102,42
Temolada Q Bosque de Quercus sp. 9 2 0,7 2 347,01 30,61
P Qp Bosque de Quercus sp. Perturbado 7 2 0,7 2 95,86 7,22
I Pastizal Inducido 1 0 0 23 1.393,14 134,87
RA Agricultura de Rlegq{ Cultivos 4 1 03 1 6583 737
. anuales (erosion)
Antropizada Agricultura Temporal / Cultivos
Ta 9 pora_/ 6 1 03 6 2.906,10 111,51
anuales (erosion)
U Afectacion Urbana y Suburbana 0 0 0 4 312,25 16,52
Total 71 15 5 59 13.254,31 734,55
3. Resultados
3.1 Clasificacion de las Unidades de Vegetacion Hacia el interior de ésta asociaciones, fue

Se identificaron nueve asociaciones vegetales a partir
del andlisis efectuado, tres de ellas pertenecen a
asociaciones tropicales de Selva Baja Caducifolia, dos
asociaciones templadas de Bosque de Quercus o
Encinares y tres asociaciones que han sido modifica-
das por diversas acciones antropogénicas que se deno-
minan como Asociaciones Antropizadas. Fue obte-
nido un total de 59 poligonos o “Unidades de Habitat”
(UH) que forman un mosaico heterogéneo en el
municipio (Tabla I, Figura 2).

posible registrar a partir de varias fuentes de infor-
macion, diversas especies que han sido reportadas
como potencialmente comestibles por los venados y
que representan un fuerte indicio de la calidad del
habitat. EI nimero maximo de especies comestibles
que se registré fue de 15 compartido en dos asocia-
ciones (Tabla I11), mismas que obtuvieron el VIC mas
alto y por ende un IlA de 1. La gama de valores de
1A va de 0,33 a 1 siendo este Gltimo el de mayor
relevancia para los animales y esta representado por
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Tabla IV. Valores del HIQ obtenidos con la aplicacién del modelo.

HIQ % de Uso UH uv Area (ha) Total (ha) /% Calidad de UV
2 BCAr 5.1165
5 BC 677 5.996,8
0,8-0,9 80-100 ] a 1516 45,20 Alta
1 Qp 51,6
4  BCAr 1.443
2  BCA 263,3
0,60,8 60-80 7 BC 6247 21'874‘1}6 Media
1 Q 195,4 e
1 Qp 44,2
1 BCAr 96 925,0 .
0,4-0,6 40-60 8 | 9154 7 0% Baja
15 I 477,8
6 TAe  2.906,1 3.762,0 .
<0,40 <40 1 RA 65.8 28.4% Inapropiada
4 U 312,3
Total 59 132543  13.2543

especies tanto arbéreas como arbustivas de estratos
que van desde 1,5 hasta los 7,5 m de altura y seran
descritas mas adelante. Las asociaciones que se
obtuvieron se muestran en la Tabla IlI.

La UV que mas UH o poligonos presentd fue la
descrita como Pastizal Inducido con 23, pero solo
representa 10,5 % del total del municipio. Por el
contrario la UV que mayor superficie ocupa (49,6 %)
es la denominada “Selva Baja Caducifolia y Vegeta-
cion secundaria Arbustiva”.

3.2 Evaluacion de las UH (HIQ)

Fueron obtenidos en total 31 valores diferentes de
HIQ de las 59 UH evaluadas, distribuidos en 4 cate-
gorias de calidad, las categorias de agrupacion de los
HIQ fueron: 0-0,4 “Calidad Inapropiada”, 0,4-0,6
“Calidad Baja”, 0,6-0,8 “Calidad Media” y de 0,8 a
0,9 denominada “Calidad Alta” (Tabla IV). De acuer-
do con el modelo, ninguna UV obtuvo un HIQ igual a
1, es decir que al menos la ausencia de un atributo es
limitante para los venados. EI HIQ maés alto obtenido
es el del bosque tropical caducifolio (0,9) y el de
menor valor fueron las areas de pastizales y de
cultivos de cualquier tipo. Aproximadamente 45 % de
la superficie del municipio, presenta valores de cali-
dad entre 0,8 y 0,9 (Figura 2) lo que significa que la
mayoria del area de estudio es potencialmente favora-
ble para ser aprovechada por los venados. El 19 %
restante (2.570,6 ha) es de calidad media y por tanto
marginalmente til.

Las UV mas representativas de esta Gltima
condicién son la BCAr y la BC con al menos 2.000 ha
con un HIQ de entre 0,6 y 0,8. El 35 % (4.686,9 ha)
presenta condiciones de hébitat poco propicias para
los venados. Esta superficie esta en su mayoria domi-
nada por pastizales inducidos y zonas de cultivos (Ta-
bla 1V, Figura 3), que suelen ser de uso muy restrin-
gido para los venados, ya que no tiene la cobertura
necesaria, por lo tanto son consideradas unidades
pobres.

Al menos 12 UH de 4 UV (dos de asociaciones
tropicales y dos mas de templadas) fueron identifica-
das como de alta calidad, esto sugiere que al menos
20 % de las UH presentan condiciones favorables para

los venados. En consecuencia, se podria esperar que la
concentracion de venados en esta zona sea MAas
elevada que las consideradas de baja calidad ya que
permiten tener sitios de refugio contra condiciones
climaticas adversas y contra depredacion, asi como
disponibilidad de alimento y zonas de apareamiento y
crianza.

3.3 Comprobacién del modelo

Aunque no fue posible realizar muestreos sistemati-
zados para estimar la densidad poblacional de los
venados en el municipio, se hizo un primer acerca-
miento en la validacion del modelo con los resultados
obtenidos en otro estudio en el mismo municipio por
realizado por Villarreal-Espino Barros (1999). Los
resultados de densidad de venados estimada en la
época seca del afio de 1999, fue de 1 ind/25,8 ha (3,87
ind/km? 6 0,0387 ind/ha). Esta densidad es mucho
mas baja que la obtenida en otros estudios (11 ind/
km? 6 0,11 ind/ha) en zonas de selva baja caducifolia
(Mandujano y Gallina, 1995), sin embargo, es un
buen indicador de la abundancia relativa (X=0,045) de
la especie en el municipio, por lo que podriamos
esperar que la abundancia absoluta de animales en UV
naturales fuera aproximadamente de 332 animales. Al
momento de georeferir las parcelas de muestreo, se
corrobor6 que a pesar de existir un densidad poblacio-
nal relativamente baja, los rastros de los animales se
encontraron en zonas de alta calidad (Tabla V).

Por otra parte, en el mismo estudio (Villarreal-
Espino Barros, 1999) los rastros se distribuyeron de
forma agregada hacia la zona suroeste y noroeste del
municipio, cerca de Teotlalco Viejo y El Paredon.
Estos sitios que se encuentran alejados de la presion
antropogénica, presentan una temperatura inferior a
los 30 ° C y la vegetacién presentd 1A altos al igual
que el HIQ. Las unidades de vegetacion como el
Bosque de Quercus y la Selva Baja Caducifolia de las
UH determinadas como de alta calidad (Tabla 1V,
Figura 3) se encuentran precisamente en estos puntos
cardinales y por ende, son sitios con menor presion en
cuanto a la introduccién del ganado y presencia de
cultivos; aunque estan sujetas a presiones de tala para
extraccion de lefia.
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4. Discusion

El Modelo de Unidad de Hébitat Optimo para el Ve-  de forma rapida y con un minimo de datos, la calidad
nado Cola Blanca (MUHOV), fue disefiado princi- vy cantidad de habitat potencial disponible para los

palmente para realizar comparaciones entre diferentes  venados.

areas en un tiempo dado o en diferentes periodos de Este modelo trata de incorporar el mayor nu-

tiempo en una misma area, asi como para documentar  mero de atributos biéticos y abi6ticos que han sido
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Tabla V. Datos del muestréo realizado por Villarreal-Espino Barros (1999) y la UV donde
se establecieron las parcelas. Nota: Calidad A = Alta, M = Media, B = Baja e In = Inapropiada

Grupos

Nombre del Paraje fecales Clave UV HIQ Calidad
El Paredon 3 BCAr, Q 0,8,0,8 A

La Encinera 1 BC, Q 0,9,0,8 A
Texcal Blanco 5 BC 0,74 M
Barranca Zapote 1 BCAr, | 0,8, 0,47 A, B
Cerro La Pala 2 BCAr, BC 0,8, 0,69 A M
Cuahulote 1 BCAr, BC 0,8, 0,60 A M
Tianguicingo 1 BCAr, | 0,8, 0,33 A In
Barranca Pasentla 6 BCAr, BC 0,8,0,9 A

propuestos por diferentes autores (Mandujano et al.,
1994; Mandujano y Gallin, 1995; Sanchez-Rojas et
al., 1997; Arceo, 1999; Short, 1986; Segura, 1998) y
que se documentan ampliamente en la bibliografia.
Ademéas es de aplicacion rapida para la toma de
decisiones, asi como para identificar zonas prioritarias
para futuros trabajos de campo que permitan corro-
borar los atributos en relacién con la presencia/au-
sencia de los venados. Se encontrd que los atributos
del habitat (orientacion, pendientes y temperatura)
suelen ser limitantes para el célculo de la disponi-
bilidad de habitat potencial que pueda ser explotado
por los animales, por lo que se consideré adecuado
incluirlos en el desarrollo del modelo.

Cabe mencionar que a pesar de no haber podido
realizar un muestreo sistematizado de la densidad
poblacional para su comprobacion como Segura
(1998) o de la capacidad de carga del sistema como
Short (1986), los valores de los atributos incluidos en
la evaluacién que reflejan HIQ cercanos a 1, pueden
ser un buen indicador de la capacidad de carga y por
ende del habitat potencial del venado, y debe tomarse
como un modelo de evaluacion cualitativa que
constantemente puede estar cambiando sus atributos,
conforme cambien las condiciones del habitat como
latitud, tipo de vegetacion, clima, entre otras.

El atributo que mas afecta el calculo del HIQ
con este modelo, es la temperatura, ya que al menos
48,37 % del municipio presenta una temperatura
superior a los 30 °C. Cabe mencionar que la superficie
con este valor de temperatura estd estrechamente
relacionada con el Vp. El valor de presién va de alto a
moderado y es donde se localizan las zonas con
cultivos, pastizales y ganaderia y en consecuencia, los
asentamientos humanos con el mayor nimero de
pobladores (Tlaucingo, Teotlalco, Santa Cruz y Tlaye-
hualco). El atributo “temperatura”, a pesar de estar
restringiendo potencialmente la explotacion de los
habitats por parte de los venados, son los sitios prefe-
ridos para efectuar actividades como agricultura y
ganaderia, es decir, que estan sujetos a fuertes presio-
nes antropogénicas. Estos resultados concuerdan con
lo encontrado por Segura (1998), donde las zonas
sujetas a mayor presién antropogénicas no son utiliza-
das por los animales.

Otro atributo no menos importante es la orien-
tacion de las laderas, un total del 1.736,21 ha con

asociaciones tropicales y templadas presentan un 1A
de 0,33, considerado como de baja calidad de 6.256,2
ha con esta clase de orientacion. Este atributo puede
ser de suma importancia para la distribucion de los
animales, ya que implica consecuencias de alto riesgo
como la exposicién a la radiacion solar que influye
directamente en problemas como deshidratacion por
pérdida de agua. Sanchez-Rojas et al. (1997) encon-
traron en selvas bajas caducifolias que la preferencia
de los venados por las laderas con exposicion Norte es
alta y de acuerdo con esto, en este trabajo, la primera
aproximacion de la comprobacion del modelo con los
censos realizados por Villarreal-Espino Barros (1999)
indican su presencia en sitios que presentan esta
orientacion, ademas de que los sitios encontrados con
un HIQ alto presentan estratos de cobertura de pro-
teccion termal adecuados para los animales.

El atributo agua parece no afectar a las asocia-
ciones determinadas en este estudio, ya que s6lo 198,7
ha no tienen presencia de agua libre en un radio de
1.600 m, distancia que ha sido considerada como la
minima entre una fuente de agua y los venados (Jage-
man, 1984; Short, 1986) y esta superficie se encuentra
ocupada por pastizales y tierras de cultivos temporales
en 96 %. Por tales motivos, no tiene una repercusion
directa en la distribucion y explotacion de los habitats
por parte de los venados. Sin embargo, es un atributo
que debe ser considerado en la evaluacion del habitat
en otras zonas, ya que los resultados encontrados en
este trabajo, no le deben restar su importancia. Por tal
motivo, y de acuerdo con los modelos documentados
(Mandujano, 1994; Segura, 1998; Jageman, 1984;
Short, 1986; Bello, 2001) el atributo agua es de suma
importancia en la evaluacion del habitat en cualquier
latitud de distribucidn de los venados.

En cuanto al atributo alimento, no fue posible
conocer con exactitud el nimero de especies Optimo
que deben tener las unidades de vegetacién para que
sean potencialmente utilizadas por los animales. Este
atributo, necesita ser evaluado en campo, sin embar-
go, fue posible obtener informacién en la literatura
(COTECOCA, 1978; Rzedowski, 1978; INEGI, 1984).
El nimero maximo de especies que fue registrada en
una UV (15), no representa ninguna relacion directa
del nimero de plantas comestibles que necesitan los
venados. Este atributo puede ser el mas variable en
cuanto a su disponibilidad, debido a las condiciones
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climaticas de la zona y a las asociaciones vegetales
presentes, sin embargo, la flexibilidad del modelo,
asume que puede ser aplicado en diversas épocas del
afio para poder obtener un HIQ méas aproximado a lo
que sucede en la realidad.

5. Conclusiones

La aplicacion del modelo propuesto, se encuentra
principalmente restringida por la falta de datos en
campo sobre los atributos bidticos como alimento,
cobertura y agua, que deberan ser considerados para
la aplicacion del modelo en otras latitudes con condi-
ciones similares. Es de suma importancia, que se con-
sidere que esta evaluacion fue hecha sin el efecto
temporal, es decir, no fue aplicado el modelo para las
diferentes épocas del afio como la sequia y la época de
lluvias. Para efectos de una mejor aplicacion, el
modelo debe ser validado en estas dos épocas, con el
fin de tener la mayor representatividad de los atributos
a evaluar.

Las Unidades de Vegetacion que resultaron con
los mas altos HIQ son las establecidas en la zona
Oeste del municipio, representadas principalmente por
las asociaciones tropicales como la selva baja
caducifolia, la selva baja caducifolia con vegetacion
secundaria arbustiva de Bursera copallifera — Acacia
cymbispina — Lippia berlandieri, sin embargo, el Bos-
que de Quercus sp. Asociado a vegetacidn secundaria
arbustiva de Pseudosmodingium perniciosum también
representa un habitat de calidad alta. Estas unidades
de vegetacion deben ser sujetas a acciones de conser-
vacion para poder asegurar la permanencia de la fauna
en general de la region.

La agricultura de temporal extensiva desarro-
Ilada en Teotlalco, podria afectar en un futuro si se
pretende seguir ampliando su frontera dentro de las
dreas determinadas como hébitats de buena calidad
para los venados, ocasionando esto un conflicto
directo con los tenedores de la tierra por la intro-
mision de los animales a sus cultivos. Los cultivos
temporales establecidos en las mesetas utilizadas por

los pobladores como terrazas, pueden ser un fuerte
impedimento en la distribucién potencial de los ani-
males, ya que presentan pendientes menores a 20 %
que son las 6ptimas para los venados.

Los fenémenos climaticos de relevancia son las
sequias y el caracter torrencial de las lluvias que lle-
gan a afectar la produccién agropecuaria, sin embar-
go, un hecho favorable, es que no se presentan hela-
das. La zona presenta una temporada de sequia muy
marcada que va del mes de noviembre al mes de mayo
con temperaturas que llegan a rebasar el limite termo-
neutral de los venados (> 30 °C) (Kellogg, 1956). Los
meses mas lluviosos que se presentan en la temporada
de lluvias son julio, agosto y septiembre con un pro-
medio mensual de 123 mm en tan solo 3 meses y
representa 12 % de la precipitacién promedio anual;
no obstante, la disponibilidad de agua libre en la zona
se ve seriamente afectada por la evaporacién que ex-
cede la precipitacion media anual (171,1 mm eva-
porados vs. 49,2 mm PP). Por tanto, la distribucion
espaciotemporal del agua en el municipio es relativa-
mente homogénea; sin embargo, su temporalidad pue-
de ser un factor limitante en la explotacién de unida-
des con valores altos de 1A de alimento y cobertura.

La construccion de caminos ha sido en gran
medida limitado por la topografia de su terreno, sin
embargo ha sido evidente la colonizacion de las zonas
mas alejadas del municipio en un corto tiempo. Esta
tendencia natural se ve disparada por la necesidad de
expander la frontera agricola (cultivos de cacahuate y
jamaica) y la extraccion de productos silvestres como
el copal utilizado como incienso, que en conjunto,
ejercen una presion sobre el habitat del venado,
restando asi, una superficie importante de vegetacion
que puede ser utilizada por la fauna silvestre.

Es posible reconocer que al menos 50 % de la
superficie del municipio presenta HIQ con valores de
calidad Media a Alta, por ende, la superficie de explo-
tacién obtenida con la aplicacion del MUHOV puede
ser de gran relevancia para el establecimiento y
operacion de la UMA.
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ACERCA DEL ORIGEN DE LAS MALEZAS*
Eduardo H. Rapoport & J. H. Gowda

* Ensayo dedicado a Gonzalo Halffter en su 75 cumpleafios

Resumen: La agricultura y el comercio mundial de plantas comestibles se basa
en unas cien especies. Sin embargo, gracias a la recopilacion de Kunkel (1984),
que hemos venido actualizando, contamos con una base de datos que supera
las 17.000 especies. Esta informacion nos ha permitido estimar que alrededor
del 25 % de las floras de cualquier regién consistiria en especies comestibles
para el ser humano. Las malezas y especies sucesionales tempranas, sin em-
bargo, muestran proporciones mayores. Las malezas poco agresivas contienen,
aproximadamente un 34 % de comestibles. Las malezas muy serias suben al 58
%. Y de las 18 peores malezas del mundo, 16 son comestibles (89 %). Mas aun,
cuanto mas agresivas son estas plantas, no solo tienden a ser mas apetecibles
sino, también, a ocupar areas geograficas mas extensas. La hipétesis que aqui
proponemos es que algunas de las malezas mas importantes y cosmopolitas
podrian haber sido la base alimentaria de los cazadores-recolectores del Pale-
olitico y que éstos, en su deambular como némadas, las hayan dispersado por
casi todo el mundo. Entre las antropocoras sospechadas podrian figurar dos de
las peores malezas conocidas: Cyperus rotundus y C. esculentus de las cuales
incluso no se descarta que hayan podido salir de Africa o del Mediterraneo junto
con el hombre.

Palabras clave: malezas, alimentaciéon humana, dispersion, biogeografia.

On the origin of weeds.

Abstract: The agriculture and international commerce of food plants is based in
about one hundred species. However, thanks to a checklist by Kunkel and our
addenda, we have a data base of more than 17,000 species. With this informa-
tion we estimate that about 25 % of different floras may consist of edible species
for humans. Weeds and early successional species, however, show higher
proportions. The less aggressive weeds contain ca. 34 % of food species whilst
the highly aggressive weeds are 58 % edible. And 16 of the 18 worst world
weeds (89 %) are edible. The more aggressive they are, weeds seem to be
more palatable for humans and, in addition, they show larger geographic ranges.
The hypothesis here proposed is that some of the most important and cosmo-
politan weeds may have originated as food plants by the Paleolithic hunter-
gatherers. These nomadic people contributed to the world dispersal of these
plants. Cyperus rotundus and C. esculentus, two of the world worst weeds, may
possibly be considered as examples of the suspected old anthropochores. And
we do not disregard the possibility that these plants started their dispersal in
Africa or the Mediterranean.

Key words: weeds, human alimentation, dispersion, biogeography.

L’'origine des mauvaises herbes.

Résumé: L’ agriculture et le commerce mondial se basent sur une centaine
d’espéces des plantes comestibles. Par contre, grace a l'oeuvre de Kunkel
(1984) et a sa mise a jour par nous-mémes, I'on dispose aujourd’hui d’une base
de données qui dépasse les 17.000 especes. Avec cette information, nous
avons estimé que prés du 25 % des flores de n'importe quelle région serait
formé par d’espéces comestibles pour 'lhomme. Parmi les mauvaises herbes
peu agressives, pres d’'un 34% sont comestibles. Entre celles qui provoquent de
plus sérieux problemes, le pourcentage augmente au 58%. Enfin, parmi les 18
mauvaises herbes plus dangereuses du monde, 16 (89 %) sont comestibles.
Encore, il semble y avoir une relation directe entre agressivité, appétibilité et
tendance a occuper d’aires géographiques de plus en plus étendues. Dans ce
travail on avance I'hypothése que quelques unes des mauvaises herbes plus
importantes et plus répandues aient été la base alimentaire des chasseurs —
cueilleurs du Paléolithique ; le nomadisme de ces derniers expliquerait ainsi leur
diffusion dans presque le monde entier. Parmi les espéces supposées anthro-
pochoriques I'on retrouve deux des pires mauvaises herbes connues, Cyperus
rotundus et C. esculentus, dont on ne peut pas exclure une sortie d’Afrique ou
de la Méditerranée associée a 'lhomme.

Mots clé: mauvaises herbes, alimentation humaine, dispersion, biogéographie.



Eduardo H. Rapoport & J. H. Gowda

Introduccién

En realidad, la definicién mas apropiada de maleza es
la de una planta que, a juicio de alguien, esta crecien-
do en un lugar equivocado. Se trata de un concepto
puramente antropocéntrico.

Las malezas no son ni mas feas, ni mas toxicas,
ni mas repulsivas que las plantas comunes. Por el
contrario, hay malezas futiles, como las medicinales,
las industriales, las ornamentales o las comestibles. Y
hay plantas cultivadas que se escapan de sus sembrad-
ios, huertas o jardines y se transforman en malas hier-
bas, en invasoras. Es toda una gama de pros y contras
que se pueden esgrimir contra las malezas que, en
definitiva, no son mas que plantas colonizadoras,
“cicatrizadoras” de areas disturbadas o denudadas,
generalmente de ciclo vital corto y con buenas capa-
cidades de dispersion. Todos los ecosistemas, las
comunidades y hasta los biomas contienen aproxima-
damente un 10 % de especies colonizadoras, que son
las pioneras en etapas sucesionales que se originan
después de un disturbio natural o antropico. Si el
hecho ocurre en un area frecuentada por el hombre,
especialmente si se trata de un cultivo, las especies
colonizadoras que puedan competir con las cultivadas
se tornan indeaseables.

Las malezas, en buena parte, son creadas por el
propio hombre. Se trata de plantas que, por seleccion,
se han adaptado a convivir con el ser humano y a
sortear y aprovechar sus multiples formas de disturbio
ambiental. Hay acuerdo, en general, de que las male-
zas comenzaron a prosperar desde que se invento la
agricultura, esto es, desde el Neolitico (Salisbury,
1961). O sea: hace unos 5.000 afios en Gran Bretafia y
Francia, hace unos 7.500 en Grecia y unos 9.000 afios
en Siria, Iraq e Iran, donde se inici6 el proceso.

La invencién de la agricultura, primero en Cer-
cano Oriente, después en China y Centro y Sudaméri-
ca, provocd una cascada de cambios en los pueblos
originales que condujeron a la creacion de las civili-
zaciones. Hubo cambios positivos, como el acopio de
alimentos, la sedentarizacion, la division del trabajo,
profesionalizacion y el desarrollo de la tecnologia, y
el crecimiento poblacional humano. Y hubo cambios
negativos como la estratificacion social en ricos y
pobres, nobles y plebeyos, perversiones magistral-
mente descritas por Jared Diamond en 1999. A todo
esto debe sumarse la pérdida de gran parte del cono-
cimiento de la naturaleza que tenian los pueblos origi-
nales, los cazadores-recolectores. El hombre con-
centro su interés en las plantas utilitarias mas reditua-
bles y fue olvidandose de las menos interesantes.

¢Cuantas especies de plantas comemos y
cuantas existen?

Es comun leer que son dos o tres docenas las plantas
que nutren a la humanidad. Por su parte la Oficina de
Naciones Unidas para la Alimentacion (FAO) edita
anuarios sobre la produccion y exportacion mundial
de alimentos vegetales donde figuran entre 100 y 110
especies. Son las que mueven el comercio mundial. Si
tomamos en cuenta enciclopedias o recopilaciones

como The Oxford Book of Food Plants (Masefield et
al., 1969) el numero de especies sube a unas 400,
numero parecido al que abarca la Enciclopedia Argen-
tina de Agricultura y Jardineria (Dimitri & Parodi,
1972). Los comercios, sean fruterias, verdulerias,
mercados populares o hipermercados jamas llegan ni
a la mitad de esa variedad de alimentos. Sin embargo,
para perplejidad de muchos, la recopilacion de Kunkel
(1984) incluye 12.650 especies de plantas comestibles
en 3100 géneros y 400 familias. En estos ultimos
veinte aflos, con varios colaboradores, hemos aumen-
tado la lista de Kunkel hasta superar las 17.000 espe-
cies.

Con esta base de datos (no publicada atn)
hemos podido cruzar la informacion con una obra
sobre la flora britanica como la de Martin (1976),
descartando las especies exoticas, hibridos y taxones
subespecificos. De un total de 1503 nativas, 350 son
comestibles, o sea el 23 % (Rapoport & Drausal,
2001). De manera similar lo hemos hecho con la flora
de las tierras altas de Nueva Guinea, sobre la base del
estudio hecho por Isely (1997). Sobre un total de 1082
especies vasculares, el autor menciona 198 especies
comestibles utilizadas por los nativos.

Nuestra base de datos, sin embargo, agrega otras
80 especies nativas que no usan los habitantes de la
region pero que es ingerida por otros pueblos del
sudeste asiatico. Con ello se totalizan 278 especies, 0
sea el 26 % de la flora.

De manera similar, O’Brien & Peters (1998)
hicieron un estudio sobre la distribucion geografica de
arboles y arbustos de Namibia, Botswana, Zimbabwe,
sur de Mozambique y Republica de Sudafrica. Consi-
deraron 1372 especies, de las cuales 383 son comesti-
bles para el ser humano, vale decir, el 28 %.

Tenemos, entonces, tres muestras en distintas
regiones biogeograficas y con climas distintos que
comprenden 1503 + 1082 + 1372 = 3957 especies (no
se consideraron repeticiones), de las cuales 350 + 278
+ 383 = 1011 son comestibles. Esto nos da un 25,5%.
Si la cuarta parte de la flora terrestre fuera comestible
la cifra total subiria a 67.000 especies. Por un lado,
hay que considerar que un niimero respetable de espe-
cies estd compartido entre dos o mas regiones bioge-
ograficas, vale decir, habria que reducir, por las repe-
ticiones, la estimativa anterior. Pero, por el otro lado,
si atendemos a las evaluaciones de numerosos taxo-
nomos acerca de la diversidad que tenemos cataloga-
da y la que nos falta por catalogar, la cifra total de las
especies comestibles podria acercarse a las menciona-
das 67.000.

Esta relacion del 25 % de comestibles es valida
para listas completas de las floras nativas, pero no
para comunidades sucesionales que se dan después de
disturbios naturales o antrépicos. Cates & Orians
(1975) hicieron un estudio sobre la palatabilidad de
las plantas sucesionales y hallaron que las tempranas
son mas susceptibles al ataque de animales fitéfagos
que las especies sucesionales tardias. Si comparamos
los datos de Cates y Orians con nuestra base de datos
sobre comestibilidad para seres humanos, comproba-



mos que las especies sucesionales tempranas son un
57 % comestibles mientras que las sucesionales tard-
ias solo alcanzan el 24 %. Noétese que este ultimo
valor es similar al que hallamos para las comunidades
naturales, de especies “climaxicas”.

Refuerza esta observacion el hecho que el 53 %
de las plantas vasculares silvestres que crecen en la
ciudad de Xalapa, en el estado mexicano de Veracruz
(n = 304 especies) citadas por Dominguez-Barradas
(1995) son comestibles. De las 611 malezas del Cono
Sur mencionadas, por Marzocca (1994), el 42 % son
comestibles. Las malezas e invasoras parecen ser pro-
porcionalmente mas comestibles que las no malezas.

Larelacion entre agresividad, dispersion
geograficay comestibilidad

En su libro sobre las malezas de Chile, Matthei (1995)
considera 570 especies a las que clasificd en cinco
grados de agresividad. Las malezas grado 1 (ocasiona-
les) son meras curiosidades, casi no molestan a los
agricultores. Las malezas grado 2 (comunes) comien-
zan a ser molestas y, asi sucesivamente hasta las de
grado 5 (serias), las mas importantes, ya que si no se
las controla las cosechas se pierden. Las menos agre-
sivas (categorias 1 a 3, n = 428 especies) contienen 34
% de especies comestibles. Las mas agresivas (cate-
gorias 4 y 5, n = 142 spp) contienen un 58 % de co-
mestibles. Para una prueba del chi cuadrado las dife-
rencias son altamente significativas (p < 0,001).

Otra prueba la hicimos a partir del Atlas de la
Flora Britanica de Perring & Walters (1962). De esta
obra tomamos 60 géneros de plantas y comparamos
los mapas de distribuciéon de la primera especie co-
mestibles y la primera no comestible de cada género,
por orden de aparicion. Se trata de mapas de Gran
Bretafia sobre una cuadricula de 10 x 10 km. La dis-
persion geografica de cada especie se puede apreciar
por los cuadros oscuros (habitados) y claros (deshabi-
tados). De los 60 géneros en 50 casos la especie con
mayor numero de cuadros habitados resultd ser co-
mestible y en 10 casos ocurri6 a la inversa.

Una muestra mas cosmopolita la hemos podido
obtener del atlas mundial de malezas de Holm et al.
(1979), actualizado con el de Randall (2002) y nuestra
propia base de datos. Holm y colaboradores han
hecho un registro de paises en donde se halla cada
especie, indicando en cada caso el grado de agresivi-
dad (weediness) de 1 a 4, en orden creciente. Toma-
mos en consideracion 50 especies comestibles y 50
especies no comestibles de malezas grados 1, 2,3 y 4
de importancia (valores de agresividad reconocidos
por los autores*) y anotamos, en cada especie, el
nimero de paises donde fue registrada su presencia.
En total fueron 400 especies de malezas que mostra-
ron valores crecientes en el nimero de paises. De una
manera muy tentativa, ya que debimos hacer medias
pesadas, resumimos en la siguiente tabla I los valores
obtenidos.

* En realidad corresponden a los nimeros 1, 2, 4 y 5 de los
autores. El numero 3 lo incluyeron para paises en donde
faltaba informacion sobre agresividad.

Acerca del origen de las malezas

Tabla |. Indice de agresividad
(C = Comestinle; NC = No comestible)
1 2 3 4

C NC C NC C NC C NC
Promedio 1,7 1,3 40 32 78 3,7 295 10,5
Desviacion o 58 29 30 90 39 17,0 104
estandard

En todos los casos las malezas comestibles mos-
traron estar dispersas en mayor niimero de paises.
Obsérvese que entre las malezas con agresividad 4 las
no comestibles estan citadas para un promedio de 10,5
paises mientras que las comestibles ocupan 29,5 pai-
ses, casi tres veces mds dispersas que las primeras. Y
bajo la suposicion de que el nimero de paises, a pesar
de las enormes diferencias de extension entre ellos, es
indicador de la dispersion geografica mundial de las
especies, la tabla anterior parece indicar que a mayor
agresividad la extension geografica aumenta.

Una tltima prueba la hicimos a nivel genérico.
Para ello tomamos en consideracion cinco géneros
ricos en especies.

e Amaranthus cuenta con 36 malezas, 28 de
ellas comestibles

e Chenopodium cuenta con 38 malezas, 16 de
ellas comestibles

e |Ipomoea cuenta con 57 malezas, 19 de ellas
comestibles

e Oxalis cuenta con 33 malezas, 14 de ellas
comestibles

e Polygonum cuenta con 61 malezas, 18 de ellas
comestibles

Comparamos en cada género el nimero medio
de paises y la “importancia” o agresividad en malezas
comestibles y no comestibles. En todos los casos
ambas variables mostraron valores mas altos para las
malezas comestibles que para las no comestibles. Por
ejemplo en Amaranthus la agresividad media (de
grados 1 a 4) fue de 3,2 £ 0,9 en las especies comesti-
bles contra 2,2 + 0,4 en las no comestibles. Y el
numero medio de paises habitados fue de 18,9 + 20,8
contra 2,5 + 1,9, respectivamente.

Una muestra de Wilcoxon apareada ensefia que
las diferencias son estadisticamente significativas.

En pocas palabras, las malezas comestibles mos-
traron ser mas agresivas (mas importantes) y tener
mayor dispersion geografica que las no comestibles.
Obviamente, nos preguntamos por qué.

¢Malezas paleoliticas?

Comparando con el impacto ambiental producido por
la actividad de los pueblos agricola-ganaderos, el
impacto de los cazadores-recolectores es y fue infimo,
pero no nulo. Una practica comtn a la mayoria de los
pueblos ha sido la de provocar incendios de la vegeta-
cion. Con ello se facilitaba el crecimiento de plantas
tiernas y atractivas para los animales de caza. El com-
portamiento de los cazadores-recolectores ha sido, y
lo es en los pocos pueblos que atin lo practican, bus-
car un sitio con signos que evidencien la presencia de
animales de caza y que provean condiciones adecua-
das para la instalacion de chozas, toldos o refugios
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habitacionales. Los hombres jovenes salen a cazar,
mientras que las mujeres, viejos y niflos se dedican a
recolectar.

Recolectan, principalmente, plantas comestibles
(las mas rendidoras, apetitosas, accesibles y faciles de
preparar) que transportan a la aldea para procesar y
cocinar en los fogones. El tiempo que dedican a pro-
cesar o preparar los alimentos, seleccionar las partes
comestibles, separar los frutos o semillas de sus en-
volturas o seleccionar las partes tiernas y en buen
estado les lleva en general, mas tiempo que el necesa-
rio para ir a recolectarlos (Hawkes et al., 1997). Du-
rante el proceso (y en especial cuando se reparten
porciones equitativas entre los distintos fogones como
lo describe Lee 1972) siempre caen al suelo semillas y
otras partes —como raices- que pueden germinar y
comportarse como propagulas cuando el campamento
es abandonado. Los campamentos y sus alrededores
muestran tener suelos altamente disturbados por el
pisoteo y muy enriquecidos por las cenizas, aporte de
materias organicas, basuras, orina y defecaciones.

Segun Lee (1972), los “bosquimanos” (jKung
Bushmen), durante la primera semana de haber senta-
do campamento, practicamente recolectan todas las
semillas o nueces existentes en un radio de 1,5 km, en
la segunda semana 3 km y asi sucesivamente por unas
pocas semanas o meses hasta que deciden cambiar de
lugar.

Los campamentos abandonados por los Nukak
en el Amazonas colombiano son rapidamente coloni-
zados por plantas mayormente comestibles. La oferta
alimentaria es, a veces, tan atractiva que los indigenas
vuelven al tiempo para aprovecharla. En general no
construyen nuevos campamentos donde hubo otro,
previo, aunque implique un costo mayor, ya que tie-
nen que talar y abrir nuevamente un claro en la selva.
Asi preservan esas fuentes de alimentos (Politis,
1996). Ese mismo hecho se ha verificado en Africa,
no so6lo en los alrededores de viejos campamentos
sino, también, a lo largo de las sendas (Bailey &
Headland, 1991), en otro contexto es un fenémeno
que se repite en la actualidad en calles urbanas y ru-
tas, donde proliferan especies invasoras. Incluso se da
en areas casi pristinas, en parques nacionales patago-
nicos, a los costados de sendas turisticas de escalado-
res de montaiia (Rapoport, 1993). En casos como
éstos el transporte y dispersion de semillas ha sido
involuntario: semillas que viajaron escondidas en las
ropas, mochilas o bolsos. Si los cazadores-recolec-
tores prehistoricos llevaban en sus pertenencias frutos,
semillas, bulbos o tubérculos comestibles cuando
realizaban algunos de sus viajes de mudanza, no es
dificil suponer que algunos habrian podido perderse
en el camino.

El proceso ha podido verificarse actualmente en
los Andes peruanos, donde Kuznar (1993) presenta
datos sobre lo que considera un mutualismo entre
especies de Chenopodium (C. petiolare, C. quinoa, C.
spp.) y animales de corral como la llama, cabra y
oveja. Estas plantas y otras mas, secundarias, son
forrajeadas y llevadas involuntariamente por pastores
de corral en corral por tierras altas andinas, siguiendo
el modelo nominado “camp follower hypothesis”. Los

mecanismos de la dispersion entran por doble camino:
endozoocoria y antropocoria.

Hechos atener en cuenta

Como han sefialado Cates y Orians (1975), las plantas
sucesionales tempranas sufren mayor herbivoria que
las tardias, una indicacion de que poseen una carga
menor de defensas quimicas.

Desde un punto de vista fitosocioldgico, hay
asociaciones interespecificas que pueden perdurar por
largo tiempo. Tal es el caso de las plantaciones de
maiz, en México, que mantienen una combinacion de
malezas horticolas nativas de antiguo origen y que
difieren de los de otros cultivos modernos invadidos
por mayor numero de malezas exoéticas (Rzedowski,
1978). Algo parecido ocurre en Europa Central, donde
las arquedfitas (plantas exdticas que llegaron antes de
1500 d.C.) abundan en viejos cultivos neoliticos,
mientras que las nedfitas (llegadas después del 1500)
son mas comunes en cultivos modernos, como el de
maiz (PySek et al., 2005). Signos de antiguas planta-
ciones abandonadas pueden perdurar por siglos, como
evidenciaron Gomez-Pompa et al. (1978) en Yucatan
y Sobey (1978) en Ghana.

Ejemplos como los arriba citados, entre otros,
dan idea de que la presencia de algunas especies, en
comunidades naturales, podrian evidenciar antiguas a
muy antiguas acciones antropicas. Surge, entonces, el
interrogante de si el hombre paleolitico pudo haber
dispersado plantas y que hoy podamos evidenciar esa
accion. Si el hombre primitivo, el ndmada, lo hizo es
de suponer que debid ser con las plantas que mas
apreciaba: las comestibles.

Como hemos visto anteriormente, alrededor del
25 % de cualquier flora contiene especies con alguna
parte comestible para el ser humano. Las malezas
poco agresivas contienen aproximadamente un 34 %y
las malezas muy agresivas llegan al 58 % de comesti-
bles. En 1977 Holm et al. publicaron los resultados de
una encuesta internacional para establecer cuales son
las 18 peores malezas del mundo. La lista final resultd
ser la recogida en la Tabla II.

Es decir, el 89 % de las especies son comesti-
bles. Y no solamente mas comestibles sino, también,
estdn dispersas por un numero mayor de paises que
los registrados en la Tabla I para las malezas con
agresividad 4.

La primera especie, Cyperus rotundus, la mas
agresiva, perniciosa y dificil de controlar del planeta
es cosmopolita. Abunda por mas de 90 paises y hay
acuerdo entre distintos autores de que es originaria del
Mediterraneo y oeste asiatico. Algo similar es Cype-
rus esculentus, maleza nimero 16 en la lista mencio-
nada, también con tubérculos comestibles, como la
especie anterior pero de sabor mas atractivo, al punto
que es cultivada para fabricar una bebida refrescante,
la horchata. Los tubérculos se comen crudos o cocidos
de diversas formas, tostados para hacer “café”, cara-
melizados, en sopas, budines o helados. También
puede obtenerse de ellos un buen aceite, comparable
con el de oliva. El sabor de los tubérculos de C. ro-
tundus es menos atractivo ya que si se les come crudos
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Tabla ll. 18 peores malezas del mundo (Holm et al., 1977) y partes comestibles.

Maleza Se comen
1. Cyperus rotundus (chufa roja, tamascal) tubérculos
2. Cynodon dactylon (chepica, pata de gallina, grama Bermuda) brotes, rizomas
3. Echinochloa cruz-galli (capin arroz, hualcacho) granos, brotes
4. Echinochloa colona (pasto colorado, arroz de monte zacate liso) granos
5. Eleusine indica (pata de gallina/ de gallo) granos, brotes, raices
6. Sorghum halepense (sorgo de Alepo) granos
7. Imperata cylindrica (no hay en Sudamérica) rizomas, inflorescencias, tallos
8. Eichhornia crassipes (aguapé, jacinto de agua, camalote) brotes florales, hojas tiernas
9. Portulaca oleracea (verdolaga) hojas, tallos, semillas

10. Chenopodium album (quinoa blanca, quelite cenizo)

11. Digitaria sanguinalis (pasto cuaresma, gramilla)

12. Convolvulus arvensis (correhuela, campanilla blanca)

13. Avena fatua (avena negra/mora/loca)

14. Amaranthus hybridus (bledo, ataco, moco de pavo)

15. Amaranthus spinosus (ataco espinudo)
16. Cyperus esculentus (chufa, coquillo)

17. Paspalum conjugatum (capim gordo)
18. Rottboelia cochinchinensis (caminadora)

hojas, tallos tiernos, semillas
granos

NO COMESTIBLE

granos

hojas, semillas

hojas, tallos tiernos, inflorescencias
tubérculos (se prepara horchata)
NO COMESTIBLE

granos

tienen un dejo a trementina, que se pierde al secarse o
tostarse. Sin embargo, cuando se comparan los mapas
de distribuciéon de ambas especies preparados por
Peters (1994) a partir de ejemplares herborizados en el
Instituto de Botanica de Kew, Inglaterra, se observa
que Africa estd mas densamente poblada y mejor
distribuida que el sur de Europa. A tal punto se evi-
dencia este hecho que Peters concluye en el caso de
C. esculenus que “ it is also a native African plant”.
La mayor densidad de localidades registradas en Afri-
ca puede tener dos interpretaciones: que Africa no ha
controlado la plaga tan intensamente como Europa, o
que Africa es el continente donde la especie se originé
0, al menos, donde se dan las condiciones Optimas
para su desarrollo.

Como comenta Negbi (1992), las chufas no fue-
ron citadas como malezas por Teofrasto, Plinio y
Columella porque “en esos dias esas especies no cau-
saban un serio problema en el sur de Europa y Asia
Menor”. De todos modos, C. esculentus ya se conocia
y aprovechaba en Asiria, aunque se cultivaba en el
cuarto milenio antes de Cristo en Egipto. Pero de C.
rotundus se tienen mas antiguas referencias sobre su
aprovechamiento ya que se consumia en el Paleolitico
tardio (16.000-15.000 a. C.) en el Alto Egipto.

A partir de informacion sobre las dietas del ser
humano (recolector), chimpancé y babuino en el este
y sur de Africa, Peters y O’Brien (1981) hicieron una
estimativa sobre la posible dieta de los antecesores del
Plio/Pleistoceno. En ese primer ensayo lo hicieron a
nivel genérico: 461 géneros de plantas alimentarias,
de las cuales el 36 % las consume el hombre unica-
mente (H), 17 % el chimpancé (C), 17 % el babuino
(B), 12 % H-C, 10 % HB, 2 % C-B y 6 % H-C-B. En
orden decreciente, el consumo exclusivamente por
humanos fue hojas-brotes, frutos, 6rganos subterrane-
os, semillas-legumbres, flores-inflorescencias, tallos.
No hubo casos de cortezas-cambium comidos exclu-
sivamente por el hombre. Los que aprovecha los
comparte con el chimpancé y el babuino.

Los antecesores humanos, segiin Toshisada Nis-
hida, probablemente estaban adaptados tanto al bos-
que como a la sabana y se comportaban como omni-

voros “deep-root feeders”, seguramente con la ayuda
de palos o varas para cavar, a diferencia de los babui-
nos, también omnivoros pero “shallow-root feeders”.
Los chimpancés, a pesar de ser omnivoros, no mues-
tran interés por los rizomas, tubérculos y bulbos. Por
tal razon considera que en este renglon alimentario no
debié haber sido importante la competencia entre las
tres especies (Peters y O’Brien, 1981). Adriaan Kor-
tlandt, en un comentario al articulo de Peters y
O’Brien (1981) menciona que en Guinea tanto el
chimpancé como el hombre juegan un papel impor-
tante en la diseminacion de arboles frutales. A conclu-
sion parecida llegan O’Brien y Peters (1998) cuando
comparan en el sur de Africa la dispersion geografica
de arbustos y arboles frutales comidos por el hombre
y otros mamiferos con las especies de frutos no comi-
dos por el hombre. Las primeras ocupan areas mas
extensas. Por otro lado hay que tener en cuenta que el
hombre puede dispersar semillas via tracto digestivo,
o sea, por endozoocoria (Miiller, 1934; Hladik &
Hladik, 1967). Vale decir, no es novedad que el ser
humano haya sido dispersor. Tampoco es novedad
que el cazador-recolector transporte alimentos en su
deambular como nomada.

Volviendo a los Cyperus arriba mencionados, es
sospechoso que estén tan ampliamente dispersados. El
hombre se origind en Africa y de alli pas6 a Eurasia y
el resto del mundo. No es descartable que haya dis-
persado sus tubérculos desde su sitio de origen, sea
éste la region Etiopica (al sur del Sahara) o la region
Mediterranea.

Hemos visto que las plantas mdas agresivas
muestran tener areas geograficas mas extensas y,
proporcionalmente, mayor comestibilidad. Esa rela-
cidén parece ser muy antigua, anterior a la invencion
de la agricultura. Otras especies cosmopolitas y co-
mestibles sospechosas de haber tenido una historia
semejante podrian ser el carrizo (Phragmites austra-
lis), las totoras o espadafias (Typha spp.), la verdolaga
(Portulaca oleracea) y otras. Queda en manos de los
arqueodlogos la tarea de verificar la verosimilitud de
esta hipotesis.
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