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Resumen

Las biotas son mosaicos con historias evolutivas complejas y reticuladas que
necesariamente deben estudiarse mediante analisis biogeograficos. Dentro de los objetivos
de la biogeografia historica esta el de identificar los componentes bidticos, los cuales son
elementos histéricos cuya unidad se debe a su historia en comin y condiciones
macroecoldgicas semejantes. Estos pueden ser identificados mediante patrones de
endemicidad, obtenidos a partir de los puntos de ocurrencias de las especies, es decir, donde
conocemos su presencia y distribucion. Sin embargo, cuando analizamos estos patrones
utilizando insectos, los datos tienen una gran incertidumbre, ya que son grupos menos

conocidos en comparacion con mamiferos, plantas, aves, etc.

Por esta razon el objetivo del presente trabajo es utilizar las distribuciones potenciales
obtenidas a partir de los modelos de nicho ecolégico para analizar los patrones de
endemicidad de 56 especies pertenecientes a las subfamilias Scarabaeinae y Geotrupinae
(Coleoptera: Scarabaeidae) con el fin de complementar las distribuciones conocidas de esas
especies y encontrar las areas de endemismo que permitan reconocer los componentes
bidticos de estos insectos utilizando un andlisis de optimacion. A su vez se pretende
caracterizar las areas geograficas obtenidas donde ocurren las especies endémicas

basandose en las caracteristicas climaticas de las areas mediante un analisis discriminante.

Con este fin se construyé una base de datos con un total de 1634 registros basada en
registros de: colecciones (IEXA y CNIN), bibliografia y las bases de datos (CONABIO y

GBIF); y a partir de los registros de presencia se realizaron los modelos de nicho ecoldgico



Reconocimiento de patrones biogeogréficos en Scarabaeida - Miguel Rivas Soto

utilizando MaxEnt 3.3.3a, para 56 especies de Scarabaeidae. Con estos datos se
construyeron dos matrices de presencias y ausencias: una con los datos de distribucion real
y otra con los datos de distribucion potencial. Posteriormente las matrices se analizaron

utilizando el analisis de optimalidad integrado en el software NDM/VNDM.

Con la primera matriz se obtuvieron tres areas de endemismos. Estas areas resultaron
pequefias y algunas sin continuidad geografica. Mientras que con la segunda matriz se
obtuvieron 10 &reas de endemismo, las cuales fueron resumidas en cinco &reas consenso
basadas en 18 especies. Con tres de estas areas (consenso 0, 3y 4) se lograron recuperar las
provincias biogeograficas de las Zona de Transicion Mexicana (ZTM) cuyo limite sur se
alcanza en el istmo de Tehuantepec. El area de consenso 3, perteneciente a la Faja
\olcanica Transmexicana (FVT) es aquella que mas endemismos presentd. Climaticamente
las areas que definen la ZTM resultaron ser similares, exceptuando aquella que define la
Sierra Madre Occidental (SMO) y una porcion de la FVT, la que fue discriminada por la
Estacionalidad de la Temperatura y la Isotermalidad. Finalmente una cuarta area (consenso
1) recuper6 la provincia biogeografica del Golfo de México, que pertenece a la Region
Neotropical, y fue climaticamente discriminada debido a la Estacionalidad de la

Precipitacion. Una quinta area (consenso 2) corresponde un distrito occidental de la FVT.

En este estudio se encontraron los patrones biogeograficos que caracterizan la entomofauna
de montafia a nivel de la ZTM utilizando una técnica que permite integrar metodologias de
la biogeografia histérica con aspectos ecoldgicos que permiten caracterizar las areas
geogréficas, asi como también se confirmo6 que la FVT es un area de diversificacion para

estos animales, confirmando las hipotesis de Halffter.



Abstract

The biota is a complex mosaic with complex evolutionary histories, which need to be
studied through biogeographic analysis. One of the main objectives of the historic
biogeographic is to find the biotic components, which have a common history and
macroecological conditions. These might be able to identify by endemic patterns obtained
through presence of species, in other words, by the geographic points where their presence
is registered. However, using presence data for insects brings an important amount of
uncertainty. They belong to a group lacking of samples, especially in compare to other

animal groups such as mammals and birds.

plants

The objective of the present study is to use the potential distributions obtained through
species distribution modeling (SDM) for 56 species belonging to the following subfamilies:
Scarabaeinae and Geotrupinae (Coleoptera: Scarabaeidae). The purpose of using SPM is a)
to analyze the endemnicity pattern, b) to complement known distributions, ¢) to recognize
biotic components through an optimization analysis and d) to characterize the geographic
areas where endemic species may be occurring based on the climatic characteristics of

areas though an discriminant analysis.

Firstly, a data base with 1634 records was constructed based on the following collections:
IEXA, CNIN, CONABIO, GBIF and through records of presence found by SDM (MaxEnt
3.3a). Through these data presence and absence matrixes were constructed. Another matrix

was also constructed with the potential distribution data. Afterwards, they were analyzed
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using an optimal integrated analysis in the NDM/VNDM software.

With the first matrix, endemism areas were obtained. These areas resulted to be small and
some of them did not present geographic continuity. With the second matrix, 10 endemism
areas were obtained, which were summarized in 5 consensus areas based on 18 species.
With three of these areas (consensus 0, 3 and 4) it was possible to recover the biographic
provinces of the Mexican Transition Zone (MTZ), which south limit reaches the

Tehuantepec isthmus (TI).

The consensus area 3 that belongs to the Faja Volcanica Transmexicana (FVT), is the area
that presented more endemism. Climatically, the areas that define MTZ resulted to be
similar, except the area that was defined by the Sierra Madre Occidental (SMO) and a
portion of the FVT, which was discriminated by the Temperature Seasonality and the

Isothermality.

Finally, a fourth area of the consensus (Consensus 1) recovered the biogeographic province
of the Mexican Gulf that belongs to the Neotropical Region that was climatically more
discriminated by the Precipitation Seasonality; and a fifth area (Consensus 2) is a western

district of the FVT.

In this study we found the biogeographic patterns that characterize the enthomofauna of the
mountains of ZTM. The technique used allowed the integration of historical biogeographic
methodologies with ecological aspects. Integrating ecology aspects facilitated the
characterization of geographic areas as well as confirming that FVT is a diversification area

this animals. Consequently, Halffter hypothesis was confirmed.



1. Introduccién

Las biotas son mosaicos complejos de especies provocados por procesos de
vicarianza (fragmentacion de las distribuciones) y dispersion (expansién de las
distribuciones), teniendo historias complejas y reticuladas, que necesariamente deben
estudiarse a través de un analisis biogeografico (Morrone, 2007). La biogeografia describe
estos patrones de distribucion, en el espacio y en el tiempo, intentando explicar los procesos

que los originaron.

La biogeografia puede definirse simplemente como la ciencia que estudia la
distribucion de los seres vivos en el espacio y tiempo, sin embargo la simplicidad de esta
definicion oculta una gran complejidad, puesto que la biogeografia trasciende la biologia e
integra otras disciplinas cientificas como la geografia y la geologia (Crisci, 2001). Sin
embargo, por conveniencia algunos autores dividen a la biogeografia en dos subdisciplinas,
conocidas como biogeografia historica y biogeografia ecoldgica. La biogeografia ecoldgica
generalmente analiza patrones a escalas espaciales y temporales en tiempo ecoldgico,
mientras que la biogeografia histdrica basicamente analiza patrones a escalas espaciales y
temporales geoldgicas (Morrone, 1996, 2004a, 2007). Esta distincion es artificial, pues
implica dividir un continuo, donde los extremos son identificables como “ecolégico” o
“historico”, pero en el intermedio seria irreconocible tal distincion (Myers y Giller 1988;
Crisci, 2001; Morrone, 2004a, 2007). Debido a esto algunos autores proponen la
integracién de ambas aproximaciones en un programa de investigacion unificado (Gray,
1989; Henderson, 1991; Zunino y Zullini, 2003; Morrone 2004a, 2007; Wiens y Donoghue,

2004; Riddle, 2005) considerando que los patrones biogeograficos deberian deducirse a
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partir de taxones con historias evolutivas y condiciones macroecoldgicas semejantes
(Halffter, 1987).

Dentro de los objetivos de la biogeografia historica esta identificar los componentes
bioticos. Estos son conjuntos de taxones integrados espacio-temporalmente que
caracterizan areas biogeogréaficas determinadas. Los componentes bi6ticos son elementos
histdricos, cuya unidad se debe a su historia comin, aunque no representan entidades
“monofiléticas” en el mismo sentido que los clados, pues poseen reticulacién importante,
sobre todo si analizamos la evolucion bidtica a lo largo de un lapso amplio (Humphries y
Parenti, 1999). Con ellos podemos reconocer patrones de distribucion que nos pueden
sefialar hipdtesis de homologia primaria (Morrone, 2001, 2007).

Diferentes metodologias permiten encontrar dichos patrones, como la
panbiogeografia (Croizat, 1958, 1964; Morrone y Crisci, 1995; Craw et al., 1999). Un
analisis panbiogeografico comprende primero la construccion de trazos individuales, los
cuales son arboles de tendido minimo de las localidades de colecta. A partir de los trazos
individuales se obtienen los trazos generalizados que corresponden a la superposicion de
los trazos individuales. Finalmente se obtienen los nodos que son las intersecciones de los
trazos generalizados y representan los diferentes componentes bidticos encontrados.

Otros métodos destinados al reconocimiento de componentes bi6ticos incluyen el
andlisis de parsimonia de endemismos (Rosen, 1988), el analisis de endemicidad (Szumik
et al., 2002) y el analisis de areas de endemismo anidadas (Deo y DeSalle, 2006). Todas
estas metodologias se basan en las distribuciones geograficas de los taxones, las que

resultan de la inferencia acerca de cual es el area con mayor factibilidad de que una



determinada especie esté presente. El area de distribucion de una especie se construye a
partir de las localidades donde se ha registrado, entendiendo por localidad de recolecta o
registro, tanto su descripcion de localizacion y coordenadas geograficas, como sus atributos
de hébitat (Espinosa et al., 2001). Operativamente, se le reconoce en el mapa como la
superficie que encierra el conjunto de las localidades donde la especie ha sido recolectada
(Cabrera y Willink, 1973) y puede representarse de distintas formas utilizando diferentes
metodologias, segun sefiala Rapoport (1975).

Hoy en dia existen varios métodos para inferir y representar el area de distribucion
de una especie (Espinosa et al., 2001), siendo uno de los mas usados los modelos de nicho
ecoldgico (Soberdn y Peterson, 2005). En el modelado de nichos ecolégicos, los datos de
presencia o presencia-ausencia de una especie se asocian con las condiciones ambientales
de una regién, representadas por mapas digitales de variables ambientales relevantes para
identificar el conjunto de condiciones que determinan la presencia de una especie (i.e., su
nicho ecolodgico, sensu Hutchinson 1957). Una vez generado el modelo de nicho es
proyectado sobre el mapa de la region de estudio, es decir, se identifican las condiciones
adecuadas para la especie en el area de estudio y se produce un mapa de la distribucion
potencial (Peterson et al., 1999; Sanchez-Cordero et al., 2001, 2004, 2005b). De esta forma
los modelos de distribucion potencial de especies parecen mejorar de manera significativa
la identificacion de areas de endemismo (Escalante et al., 2003, 2007a y 2007b; Rojas-Soto

et al., 2003) y en consecuencia la regionalizacion biogeografica (Guisan y Thuiller, 2005).
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1.1 Patrones y regionalizacion biogeogréfica

En 1820, Agustin De Candolle, basado en patrones de distribucion de plantas, fue el
pionero en describir regiones biogeograficas mundiales definiendo “20 areas de
endemismo”, afirmando que cada una se caracterizaba por numerosas especies de plantas, a
veces endémicas, cuya distribucion estaba limitada por las barreras naturales de los
océanos, desiertos o cambio de temperatura, o por la presencia de las plantas competidoras

(Cox, 2001).

El reconocimiento formal de estas regiones biogeograficas se inicid con el trabajo
de Sclater (1858) en la distribucion de las aves paseriformes, que dividié al mundo en seis
regiones, mas tarde aceptada por Wallace (1876), quien lo aplico a la distribucién de otros
animales, especialmente mamiferos. Los mapas de Wallace reconocieron las siguientes
regiones: Region Paleértica (templadas de Eurasia), Etiopia (Africa al sur del Trépico de
Cancer); Oriental (Asia tropical, incluidos los tropicales adyacentes mayores de la Sonda
Canarias); Australia (incluyendo Nueva Guinea y las islas adyacentes); Neartica (de
América del Norte hacia el sur hasta el centro de México) y Neotropical (América del Sur 'y
Ameérica Central hacia el norte hasta el centro de México). Este esquema y los hombres,
aplicando sobre todo a la distribucion de los mamiferos y aves, han sido ampliamente

aceptados por zoogeografos desde entonces (Cox, 2001).

Maés recientemente, Morrone (2006) propuso areas biogeograficas, asi también
zonas de transicién para América Latina y las islas del Caribe basado en metodologias

panbiogeogréaficas y andlisis cladisticos sobre la base de endemicidad de patrones de



distribucion de la entomofauna y ordenandolas jerarquicamente en un sistema de regiones,
subregiones, dominios, y provincias. De acuerdo con Morrone (2006), los insectos son
especialmente importantes para los investigadores que tratan de responder a las preguntas
biogeogréficas y entender correctamente los patrones de distribucion mundial, debido a que
plantean desafios sobre el conocimiento de su distribucion, filogenia y diversidad (Gressitt,
1974; Morrone, 2006). Con este trabajo se definieron para América las regiones: Néarticas,
Neotropical y Andina; y dos zonas de transicion: la Zona de Transicion Mexicana y la Zona

de Transicion Sudamericana.

1.2 La region Neértica

Sucesivas regionalizaciones han definido la region Neartica como la regién que se
extiende desde el norte de América, comprendiendo las zonas frias templadas de América
del Norte (Canada, Estados Unidos, excluyendo el sur de Florida), hasta el centro de
México (Sclater, 1958, 1897; Wallace, 1876; Smith, 1941; Cabrera y Willink, 1973;
Udvardy, 1975; Rzedowski, 1978; Morrone, 2002, 2006), algunas tierras altas de Chiapas y
América Central pueden pertenecer a esta region segln Escalante et al. (2004). Esta Region
pertenece al reino Holartico, que corresponde al paleocontinente de Laurasia y que también
incluye la region Paleértica (Europa, Asia, al norte de las montafias del Himalaya, Africa, al
norte del Sahara y Groenlandia). En México pueden identificarse cinco provincias de la
region Neartica: California, Baja California, Sonora, Altiplano Mexicano y Tamaulipas

(Morrone, 2006).
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Los limites de la region Neartica se han estudiado principalmente con base en la
distribucion geografica de mamiferos (Escalante et al., 2004, 2005, 2007a, 2010), sin
embargo, a la fecha no existe una regionalizacion jerarquica de esta region con base en el
concepto de homologia espacial (sensu Morrone, 2004), Unicamente se han identificado
ecorregiones con base en datos ambientales (Bailey y Cushwa, 1981; Ricketts et al., 1999).
El limite sur de la regién Neartica en México coincide con la llamada Zona de Transicion
Mexicana (ZTM) (Halffter, 1987; Escalante et al., 2004), donde la region Neartica confluye

con la Regién Neotropical.

1.3 La Zona de Transiciéon Mexicana

En general, las zonas de transicidn son areas geogréficas que representan eventos de
“hibridacion” bidtica, promovida por cambios historico-ecoldgicos que permiten la mezcla

de componentes bidticos diferentes (Morrone, 2004; Escalante, 2009).

Halffter (1962, 1987) definié la Zona de Transiciobn Mexicana como un &rea
compleja y variada, donde elementos bi6ticos Neotropicales y Nearticos se superponen.
Incluye el suroeste de Estados Unidos, México y gran parte de América Central que se
extiende a las tierras bajas de Nicaragua (Morrone, 2006). Halffter (1962) analiz6 los
patrones de distribucion de los taxones de Scarabaeidos de montafia (Coleoptera), en la
Zona de Transicion Mexicana y los categorizO como tres patrones de distribucion

principales, teniendo en cuenta la distribucion de sus parientes mas cercanos, su riqueza de
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especies, el grado de simpatria entre especies, la historia geoldgica y la diversidad de

habitats ocupados por las especies de este grupo.

Morrone y Marquez (2001) realizaron un andlisis panbiogeogréafico basado en
taxones de escarabajos (Coleoptera) de la Zona de Transicion Mexicana, integrada por
representantes de Attelabidae, Carabidae, Cerambycidae, Chrysomelidae, Cleridae,
Curculionidae, Elateridae, Sphindidae, Scarabaeidae, Staphylinidae y Passalidae,
encontrando un trazo generalizado en el norte, que comprende basicamente las zonas de
montafia (Sierra Madre Occidental, Sierra Madre Oriental, Faja Volcanica Transmexicana,
Cuenca del Balsas y Sierra Madre del Sur), y un trazo generalizado del sur (Sierra Madre
de Chiapas y las tierras bajas de Chiapas, el Golfo de México, y la costa mexicana del
Pacifico, alcanzando el sur hasta el Istmo de Panama). El trazo generalizado norte es el
lugar con mayor mezcla de elementos nearticos y neotropicales, y es no sélo es la latitud,
sino también la altitud lo que determina sus limites, con una influencia importante Neartica

en altitudes mas altas y una mayor influencia Neotropical en altitudes inferiores.

Morrone (2004) determiné que la Zona de Transicion Mexicana se compone de
cinco provincias: Sierra Madre Occidental, Eje Volcanico Transmexicano, Sierra Madre

Oriental, Cuenca del Balsas y Sierra Madre del Sur.

De acuerdo con Ruggiero y Ezcurra (2003), el andlisis de las zonas de transicién por
parte de los biogedgrafos ecologos posee una orientacion mayormente cuantitativa,

mientras que para los biogeodgrafos historicos esta orientacion es mas bien cualitativa. Sin
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embargo, se esperaria que pudieran unirse ambas aproximaciones en un mismo analisis

para llevar a cabo un estudio integral de estas areas.

1.4 La region Neotropical

Se ha definido como la region correspondiente a los tropicos del Nuevo Mundo, que abarca
desde el sur de México hasta América del Sur, incluyendo las Antillas y una porcion sur de
la peninsula de Florida. Esta formada por 4 subregiones: Caribefia, Amazonica, Chaquefia y

Paranaense (Morrone, 2005).

La penetracion de la biota Neotropical, antes del Cuaternario, hacia el norte en México y
hacia region Andina, ha permitido la formacion de zonas de transicibn Mexicana y

Sudamericana respectivamente (Morrone, 2004).

1.5 El grupo de estudio

El conocimiento sobre la distribucion geografica de los coledpteros se ha venido
incrementando desde 1962, cuando Halffter propuso patrones de dispersion para los
Scarabaeidae mexicanos. La gran diversidad de este grupo los hace ideales para el estudio
de patrones biogeograficos (Morrone, 2006), siendo el modelo de estudio de este trabajo.
Los coledpteros Scarabaeoidea, llamados cominmente escarabajos, son uno de los grupos
de insectos mas diversificados en cuanto a forma, coloracién, tamafio y habitos, y son uno

de los grupos de insectos mejor conocidos (Moron et al., 1997).

12



La familia Scarabaeidae consiste de 9,773 especies asignadas a 429 géneros y 17
tribus de 18 familias o grupos supragenéricos, aunque el numero de especies descritas hasta
2005 probablemente llegue a las 12,000. Sin embargo la clasificacion de este grupo no es
facil, ya que su clasificacion taxonémica ha sufrido numerosos cambios en sus 200 afios de
estudio (Mordn, 2006). Segun la clasificacion de Howden (1982), la familia Scarabaeidae
puede dividirse en las subfamilias: Scarabaeinae, Aphodiinae, Geotrupinae, Ochodaeinae,

Hybosorinae, Ceratocanthinae y Orphininae.

Halffter y colaboradores (2008) analizaron los patrones de distribucion de los
escarabajos de la familia Scarabaeidae en el centro de México, para lo cual utilizaron las
subfamilias Geotrupinae y Scarabaeinae caracterizdndolas dentro de la Zona de Transicion
Mexicana. Por otra parte, Trotta-Moreu (2008) también describié los patrones de
distribucion de Geotrupinae en México, adicionando presencias obtenidas con modelos de
nicho ecoldgico, coincidiendo con Halffter en que algunos de los géneros de esta subfamilia

poseen patrones de dispersion nearticos.

1.5.1 Subfamilia Scarabaeinae

Es una de las subfamilias mas diversificadas de la familia Scarabaeidae (sensu stricto) e
incluso algunos autores la consideran al nivel de familia. Sin embargo Halffter y Edmonds
(1982) consideran a este grupo como subfamilia formada por seis tribus: Scarabaeini,
Eurysternini, Coprini, Oniticellini, Onthophagini y Phanaeini. Se caracterizan porque los
adultos presentan el labro y las mandibulas ocultas bajo el clipeo y las metatibias con un

espolon apical. Las larvas tienen la lacinia y la galea maxilares claramente separadas entre
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si; las antenas formadas por cuatro artejos, siendo el cuarto de ellos muy reducido, corto y
delgado; las patas formadas por dos artejos, con las ufias muy pequefias o ausentes; el
cuerpo robusto, claramente jorobado. Habitan en casi todos los ambientes situados entre el
nivel del mar y los 3500 m de altitud. La mayoria de las especies tiene habitos coprofagos,
siendo algunas necrdfagas o consumidoras de detritus vegetales. Algunas estan asociadas a

nidos de formicidos, termitas y vertebrados (Moron, 2003).
1.5.2 Subfamilia Geotrupinae

Incluye cuatro tribus: Geotrupini, Bolboceratini, Athyreini y Lethrini. Se caracterizan por
tener el labro y las mandibulas visibles, no ocultas bajo el clipeo; las antenas poseen 11
artejos y la masa antenal estd formada por 3 de estos artejos, el pigidio se encuentra total o
parcialmente oculto por los élitros y los genitales masculinos estan encerrados en una
capsula esclerosada caracteristica. Las larvas presentan antenas de tres artejos, el ultimo
reducido y encontrando 6rganos sensoriales distales en el penultimo de los artejos. Poseen
epifaringe trilobulada con térrame simétricos. Maxilas con la galea y lacinia claramente
separadas. Area estriduladota maxilar con dientecillos. Patas con dos o cuatro artejos,
pudiendo poseer organos estriduladores las del meso y metatérax. Estigmas respiratorios
cribriformes o biforos (Ritcher, 1996). Las especies de Geotrupinae se caracterizan porque
excavan tuneles que en algunos casos aprovisionan humus y hojarasca de la superficie para
el desarrollo de las larvas. Solo algunas especies de la tribu Geotrupini utilizan el estiércol

para el desarrollo larvario (Howden, 2003).
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2. Modelado de la distribucion potencial de las especies

La prediccion de &reas de distribucion geografica a escala local es un asunto
complejo, que requiere bases de datos detalladas sobre la incidencia, en alta resolucion, de
variables ambientales y antropicas, y su variacién en el tiempo, asi como de datos fiables
sobre la distribucion geografica de los taxones, y del esfuerzo de muestreo en que se basan
los datos (Graham et al., 2004; Stockwell et al., 2006). Se piensa que el nicho ecoldgico es
clave para entender la estructura de la distribucion geogréfica y la abundancia de las
especies. Por ello, aunque los factores abidticos no son los Unicos que determinan el nicho
ecoldgico de una especie dada, éstos pueden ser mapeados en areas geograficas especificas,
y por consiguiente son comunmente usados para determinar la distribucion de las especies
(Carpenter et al., 1993). Los modelos de nicho ecoldgico indican la idoneidad del habitat
para el desarrollo de poblaciones de una especie concreta o de una comunidad (Ferrier y
Guisan, 2006). Las zonas aptas no colonizadas se relacionan con la capacidad de dispersion
de las especies, las interacciones bidticas o extinciones locales en el pasado (Anderson y

Martinez-Meyer 2004).

Escalante y colaboradores (2007a, 2009) han utilizado los modelos de nicho
ecologico para complementar metodologias de biogeografia historica utilizando como
modelo los mamiferos de México (Escalante et al., 2007a) y los escarabajos andinos del
género Eurymetopum (Escalante et al., 2009). Por otro lado, y con fines de conservacion,
Illoldi-Rangel y colaboradores (2008) perfeccionaron los modelos obtenidos mediante la
utilizacion de mapas digitales de vegetacion excluyendo las zonas de prediccion si el sitio

carece de vegetacion primaria o secundaria (Mas et al., 2004).
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2.1 Algoritmos y capas ambientales

Para llevar a cabo el modelado de nicho ecoldgico se necesitan herramientas
informaticas y estadisticas, que utilizan registros georreferenciados de las especies en
combinacion con mapas digitales de variables ambientales con las cuales se generan
representaciones formales del espacio ecolégico sobre el espacio geografico (Peterson et
al., 2005). Generalmente los datos utilizados corresponden a variables ambientales o
topograficas dando mayor importancia a las variables abioticas, cercanas al concepto de
nicho Grinnelliano, que a las variables bié6ticas (Soberdn, 2007), debido a que las dltimas
son mas complejas de integrar en un continuo de datos que permita su andlisis a través de

un sistema de informacion geogréfica.

Un aspecto importante es que los datos ambientales utilizados afectan el desempefio
de la modelacion, lo que permite reconocer qué variables son mas informativas que otras,
que de forma directa o indirecta se asocian con las tolerancias fisioldgicas de la especie
(Parra et al., 2007). Sin embargo, también se encuentran sujetas a sesgos como la
autocorrelacion de los datos que puedan redundar informacion (por ejemplo elevacion y
temperatura media anual) (Guisan et al., 2006) o que las coberturas no se encuentren a la
resolucion y/o extension deseada, lo cual es preponderante dependiendo de la escala de

trabajo.

En cuanto a los algoritmos de modelado, hoy existen diferentes metodologias para
producir modelos; hay métodos estadisticos (regresiones multiples o anélisis de

conglomerados) y heuristicos (arboles de decision, algoritmos genéticos, redes neuronales,
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etc.). Incluso existen varios métodos integrados sobre una misma interfaz como es el caso
del programa OpenModeller (Mufioz et al., 2009). Todos estos métodos buscan determinar
las asociaciones significativas entre los datos de presencia de las especies (0 ausencia en
algunos casos) y los datos que caracterizan las condiciones ambientales bajo las cuales es
factible que la especie se encuentre presente. Posteriormente estas condiciones son
proyectadas en un espacio geografico para producir un mapa de distribucion potencial
(Pearson y Dawson, 2003; Soberén y Peterson, 2005). Las posibilidades confiables de
obtener una aproximacién de la distribucion de las especies a partir de estos métodos ha
permitido su utilizacion en areas como la biogeografia historica (Escalante et al., 2007a;
2007b; 2010), la busqueda de patrones de distribucion de especies y de comunidades
(Peterson, 2001; Feria y Peterson, 2002; Ferrier y Guisan, 2006) y la biologia de la

conservacion (Sanchez-Cordero et al., 2005a), entre otros.
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3. Busqueda de Areas de Endemismo

De acuerdo con Espinosa et al. (2001), la distribucion geografica de una especie es
el conjunto de localidades donde ésta ha sido registrada. Mientras que un area de
distribucion geogréafica resulta de la inferencia acerca de cual es el area con mayor

probabilidad de que una determinada especie esté presente.

Lo anterior es fundamental para la determinacion de las areas de endemismo, puesto
que un area de endemismo puede diagnosticarse mediante la evaluacion de la superposicion
de las areas de distribucion de dos o mas especies diferentes (Muller, 1973; Platnick, 1991;
Morrone, 1994). De esta forma un endemismo que se anida uno dentro del otro, es un
recurso para el reconocimiento de provincias bioticas, que se agrupan en dominios, que a su
vez se agrupan en regiones y éstas en reinos, los que, ademéas de diagnosticarse por la
concentracion de endemismos, se definen como areas con una relativa homogeneidad de

condiciones ecoldgicas.

La provincia bidtica es definida por Alvarez y Lachica (1974) como un area
considerable y continua, caracterizada por la presencia de una 0 mas asociaciones
ecoldgicas importantes que difieren, cuando menos, en una superficie proporcionalmente
cubierta de las asociaciones que se encuentran en las provincias adyacentes. Asi, las
provincias son areas que estan caracterizadas por un conjunto particular de especies,
ademas de una fisiografia, clima, suelo y fisonomia de la vegetacion que son similares

(Espinosa et al., 2001).
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Se han propuesto diferentes métodos para encontrar areas de endemismo,
comenzando por los métodos propuestos por la biogeografia cladistica, que utiliza la
sistematica filogenética para establecer una relacion general entre areas. Entre estos estan el
andlisis de componentes (Nelson y Platnick, 1981), el anélisis de parsimonia de Brooks
(BPA) (Wiley, 1987; Brooks 1985; 1990) vy el enunciado de tres areas (Nelson y Ladiges,
1991). No obstante la utilizacion de estos métodos se basa en el supuesto de que los
cladogramas que se poseen son correctos y que todos los procesos de especiacion ocurren

por alopatria y no por extincion ni dispersion (Espinosa et al., 2001).

En 1973, Miuller propuso una metodologia para hallar las areas de endemismo
utilizando mapas, para esto simplemente se superponen las areas de distribucion y se
determina su congruencia. Este método requiere que las distribuciones de las especies sean
menores al area de estudio, asi como también conocer los limites distribucionales de estas

areas y que las especies deban ser absolutamente validas.

Posteriormente Crisci y Lépez (1983) propusieron un método fenético, utilizando
localidades, celdas o cuadrantes que son analizados mediante los indices de Dice o Jaccard,
lo cual le otorgd mas objetividad a la busqueda de las areas de endemismo. Posteriormente
Morrone (1994) ide6 un método basado en el analisis de parsimonia de endemismos (PAE)
(Rosen, 1988; Rosen y Smith, 1988), que permite utilizar celdas para agrupar
jerarquicamente las areas, de manera analoga a la sistematica filogenética, que
eventualmente pueden ser interpretados como regiones, dominios, provincias o distritos

biogeograficos (Espinosa et al., 2001; Escalante et al., 2003).
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Crisci y colaboradores (2000) distinguieron tres tipos de PAE de acuerdo con sus
unidades de estudio: localidades, areas de endemismo y cuadrantes. EI PAE con base en
localidades permite obtener cladogramas de &reas, en donde las localidades se encuentran
agrupadas por la presencia de sinapomorfias geograficas directamente a partir de las
distribuciones geograficas de los organismos. EI PAE con base en areas de endemismo fue
empleado inicialmente por Craw (1988) al utilizar areas de alto y bajo endemismo como
unidades y agregando informacion de clados. Finalmente, el PAE con base en cuadrantes
fue propuesto por Morrone (1994), donde se utilizan las distribuciones de los taxones en
una cuadricula sobrepuesta al area de estudio y los cuadrantes se toman como unidades

(Crisci et al., 2000).

Segun sefiala Morrone (1994) los pasos para construir un PAE son:

1. Dividir el area de estudio en cuadrantes, o un sistema de regionalizacion

como provincias, distritos, regiones, etc.

2. Construir una matriz de presencias y ausencias, codificada con 1 y 0
respectivamente para cada cuadrante, provincia, distrito o region

considerada en el andlisis.

3. Aplicar andlisis de parsimonia a la matriz creada.
4. Identificar las sinapomorfias de las areas considerando al menos dos taxones.
5. Sobreponer los grupos de cladogramas delimitados sobre el area de estudio y

el mapa, considerando los taxones endémicos para cada grupo de
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cuadrantes, provincias, distritos, o regiones, etc., para delimitar las areas

de endemismo.

Por otra parte, en panbiogeografia, las areas de endemismo pueden estar
representadas por trazos generalizados, de acuerdo a la metodologia propuesta por Croizat
(1958). Los trazos generalizados representan la superposicion estadisticamente significativa
de lo diferentes trazos individuales (Zunino y Zullini, 2003), lo que se interpreta como los
patrones de distribucion actuales de las biotas ancestrales, los cuales fueron fragmentados
por eventos geoldgicos o tecténicos (Craw, 1988; Morrone, 2004), siendo representaciones
del componente bidtico tal como areas de endemismo (Ruggiero y Escurra, 2003; Morrone,
2004).

Para Szumik y colaboradores (2006) esta propuesta de busqueda de areas de
endemismo estd construida sobre supuestos y conceptos tedricos que hacen dificil su
identificacion. Ellos proponen un método basado explicitamente en el concepto de
endemismo (Platnick, 1991), que incluye al componente espacial no considerado por el
método panbiogeografico y aplica un criterio de optimizacion durante la evaluacién de las
hipotesis biogeogréficas y no después de la obtencion de éstas (Szumik et al., 2002;
Szumik y Goloboff, 2004). Este método realiza una busqueda de areas de endemismo
dentro de un conjunto de datos de distribucion geografica de diferentes taxones, definidas a
través de un indice de endemicidad que evalla la relacion entre la presencia observada,
supuesta e inferida de los taxones dentro de las areas dadas (Szumik y Goloboff, 2004;
Szumik et al., 2006). Este método esta implementado en el programa computacional NDM/

VNDM v.2.5 (Goloboff, 2005), el cual asigna un valor de endemicidad a un &rea
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determinada en funcion del grado de endemicidad de los taxones analizados (Szumik y

Goloboff, 2004).
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4. Objetivos

4.1 Objetivo General

Identificar y caracterizar ecoldgicamente las areas geograficas implicadas en los patrones
de endemicidad reconocidos a través de la distribucion potencial de las especies de las
subfamilias Scarabainae y Geotrupinae (Coleoptera: Scarabaeidae) en México y América

Central, utilizando metodologias de biogeografia histdrica.

4.2 Obijetivos especificos

» Generar areas de distribucion de las especies de las subfamilias Scarabaeinae y
Geotrupinae (Coleoptera: Scarabaeidae) de México y America Central a partir de
modelos de nicho ecoldgico.

» Identificar los patrones de homopatria (endemismo) entre las especies de
Scarabaeidae

» Reconocer provincias biogeograficas a partir de los patrones de endemicidad de las
especies de Scarabaeidae.

e Cuantificar el aporte de los modelos de nicho ecolégico a los analisis de
endemicidad de las especies de Scarabaeidae.

» Identificar similitudes y/o diferencias entre las areas geograficas donde se

identifican los patrones de endemicidad basado en variables climaticas.
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5. Metodologia

5.1. Area de Estudio

Para este trabajo se consider6 como area de estudio la zona de Centro y Norteamérica,
desde Panama hasta el sur de los Estados Unidos. El area fue dividida en cuadrantes de un
1° de latitud x 1° de longitud de acuerdo a la metodologia descrita por Dominguez et al.
(2006) y Escalante et al. (2009), quienes buscaron patrones de endemicidad en insectos
sudamericanos, donde cada cuadrante constituye una Unidad Geogréfica Operativa (UGO).
Este tamafio de grilla fue seleccionado, por sobre otros de menor dimension, por su
eficiencia en obtener un mayor nimero de endemismos. Sin embargo, a diferencia de
grillas mas pequefias, se obtiene menor informacion sobre las areas anidadas (ver
Casangranda et al., 2009). En total se dividi6 el area de estudio en 550 UGOs identificadas

entre los 7°y 35° N de latitud y los -77° y -119° de longitud Oeste.

5.2. Datos Distribucionales

Se construyd una base de datos para 56 especies de coledpteros pertenecientes a la familia
Scarabaeidae (subfamilias Scarabaeinae y Geotrupinae) (Cuadro 1). Para ésto se revisaron
las colecciones bioldgicas del Instituto Nacional de Ecologia, A. C. (INECOL) y la
Coleccion Nacional de Insectos del Instituto de Biologia, UNAM (CNIN). Asi mismo se
consultaron las bases de datos de la Comision Nacional para el Conocimiento y Uso de la
Biodiversidad (CONABIO), Global Biodiversity Information Facility (GBIF), asi como las
publicaciones que contuvieran datos de distribucion de las especies sefialadas (Moron et al.,

1985; Moron et al., 1988; Terron et al., 1991; Moron, 1994; Deloya y Morén, 1998; Mordn
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et al., 1998; Morén et al., 2000; Carrillo-Ruiz y Moron, 2003; Verdu et al., 2007; Mufioz-
Hernandez et al., 2008; Trevilla-Rebollar et al., 2010) . De la misma forma, se asigné una
coordenada a cada localidad geografica, sefialada en las distintas fuentes de informacion de
colecta siguiendo la “metodologia de punto” de acuerdo al manual de procedimientos para
la georreferenciacion de localidades de colecciones bioldgicas (Wieczorek, 2001) y
apoyado en el Archivo Histérico de Localidades del Instituto Nacional de Estadistica y

Geografia de México (INEGI), Biogeomancer, The Global Gazzeter 2.2 y Google Earth.

La base de datos construida se hizo bajo el formato de Microsoft Access 2003 y contiene un
total de 1634 registros para las 56 especies estudiadas, una vez habiendo eliminado los
registros repetidos y una o mas localidades méas cercanas de 3’ una de la otra ya registrada,

para evitar sobrerrepresentacion de sitios.

Estos datos se utilizaron para construir dos matrices de presencia y ausencia, donde la
presencia de las especies en cada UGO se designa con el nimero 1y las ausencia con 0. La
primera matriz incluye datos de presencias reales de las especies y la segunda las

distribuciones potenciales modeladas con MaxEnt (Phillips et al. 2006).

id género especie Id género especie
1 Canthon corporaali 29 | Onthophagus batesi
2 Canthon cyanellus 30 | Onthophagus belorhinus
3 Canthon euryscelis 31 | Onthophagus chevrolati
4 Canthon femoralis 32 | Onthophagus chryses
5 Canthon humectus 33 | Onthophagus cochisus
6 Canthon imitator 34 | Onthophagus Corrosus
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id género especie Id género especie
7 Canthon indigaceus 35 | Onthophagus crinitus
8 Canthon leechi 36 | Onthophagus cyanellus
9 Canthon morsei 37 | Onthophagus fuscus
10 | Canthon praticola 38 | Onthophagus guatemalensis
11 | Canthon vazquezae 39 | Onthophagus hoepfneri
12 | Ceratotrupes | bolivari 40 | Onthophagus igualensis
13 | Ceratotrupes | fronticornis 41 | Onthophagus incensus
14 | Ceratotrupes | sturmi 42 | Onthophagus knulli
15 | Copris armatus 43 | Onthophagus landolti
16 | Copris costaricensis 44 | Onthophagus lecontei
17 | Copris incertus 45 | Onthophagus mariozuninoi
18 | Copris klugi 46 | Onthophagus maya
19 | Copris leaviceps 47 | Onthophagus mexicanus
20 | Copris lecontei 48 | Onthophagus mextexus
21 | Copris lugubris 49 | Onthophagus nasicornis
22 | Copris moechus 50 | Onthophagus nitidior
23 | Copris rebouchei 51 | Onthophagus rhinolophus
24 | Copris sallei 52 | Onthophagus rostratus
25 | Megatrupes cavicollis 53 | Onthophagus rufescens
26 | Megatrupes fisheri 54 | Onthophagus semiopacus
27 | Onthophagus | acuminatus 55 | Onthophagus subopacus
28 | Onthophagus | alluvius 56 | Onthophagus villanuevai

Cuadro 1. Listado de especies.
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5.3. Modelado de la distribucion potencial

Con el propésito de complementar los datos puntuales y su influencia en los patrones de
endemicidad, se realizaron modelos de nicho ecoldgico para las 56 especies estudiadas.
Dichos modelos se interpretaron como la distribucion potencial de las especies analizadas

(Soberdn y Peterson, 2005).

Se utilizaron los datos de presencia de las especies junto con 22 coberturas de bases de
datos, 19 coberturas climaticas (WORLDCLIM ver Hijmans et al., 2006) y tres coberturas
con datos topograficos (Hydro 1k) (Cuadro 2). Los datos fueron divididos en tres grupos:
aquellos que poseen menos de 10 registros de presencia, entre 11 y 29, y finalmente
aquellos que poseen un numero igual o superior a 30 registros. El algoritmo utilizado para
modelar es el de Maxima Entropia, implementado en el programa MaxEnt 3.3.3a 07/2010
(Phillips et al., 2006). Para cada especie de los grupos mencionados se generd un unico
modelo considerando que el 0%, 25% y 40% de los datos, respectivamente, fueran
utilizados para validar el modelo estadisticamente. Para aquellas especies con cinco o
menos datos (hasta dos), se realizé la prueba de jackknife para tamafios de muestra bajos

propuesta por Pearson et al. (2007).

Variable Tipo de Variable
1 Temperatura media anual Climatica
2 media del rango diurno (media mensual de | Climatica
la diferencia de temperatura méaxima-
minima)
3 Isotermalidad Climética

27



Reconocimiento de patrones biogeogréficos en Scarabaeida - Miguel Rivas Soto

Variable Tipo de Variable
4 Estacionalidad de la temperatura Climatica
5 Temperatura maxima del mes mas calido Climética
6 Temperatura minima del mes mas frio Climatica
7 Rango de temperatura anual Climética
8 Temperatura media del trimestre mas Climatica
himedo
9 Temperatura media del trimestre mas seco | Climética
10 Temperatura media del trimestre mas calido | Climética
11 Temperatura media del trimestre mas calido | Climética
12 Precipitacion anual Climética
13 Precipitacion del mes més Iluvioso Climética
14 Precipitacion del mes mas seco Climatica
15 Estacionalidad de la precipitacion Climatica
16 Precipitacion del trimestre mas himedo Climética
17 Precipitacion del trimestre méas seco Climatica
18 Precipitacion del trimestre mas célido Climética
19 precipitacion del trimestre mas frio Climética
20 Elevacion Topogréafica
21 Pendiente Topogréafica
22 indice topografico Topogréfica

Cuadro 2. Variables utilizadas para realizar los modelos de nicho ecolégico.

Los modelos probabilisticos obtenidos fueron trabajados en el Sistema de Informacion

Geografica (SIG) Arcview 3.2 (ESRI,1999), y se convirtieron en mapas binarios (presencia-
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ausencia) utilizando como valor umbral el valor de probabilidad con menor error de
omision en los datos de validacion. De la misma forma el mapa de las ecorregiones (Olson
et al., 2001) fue utilizado para eliminar las areas de presencia potencial pero en donde no se
ha registrado a la especie (sobreprediccion), seleccionando como areas de distribucién sélo
aquellas ecorregiones donde se tuvieran registros de colecta y también aquellas
ecorregiones que permitian la continuidad de los puntos de presencia y cuya area predicha
fuera superior al 80%. Finalmente, con los mapas de distribucion potencial se construyd

una matriz de presencias y ausencias para cada especie modelada.

5.4. Andlisis de endemicidad

Para los andlisis de endemicidad se utilizé el método de optimalidad propuesto por Szumik
et al. (2002) y Szumik y Goloboff (2004) y que esta implementado en el software NDM/
VNDM (disponible en www.zmuc.dk/public /phylogeny). Se privilegié esta metodologia
debido a que se basa en el concepto general de area de endemismo, considerado como la
congruencia distribucional no aleatoria entre diferentes taxones, y porque algunos estudios
han demostrado que el NDM/VNDM se comporta mejor que otros métodos bajo

determinados parametros de datos y para ciertos taxones.

Se realiz6 un analisis optimalidad en NDM/VNDM para ambas matrices de cuadriculas de
1° de latitud por 1° de longitud, utilizando la matriz de presencias y ausencias reales, y la
otra generada a partir de las distribuciones potenciales, considerando aquellos grupos de
datos con 2 0 mas especies endémicas, reemplazando los grupos existentes y almacenando

un maximo de 50000 conjuntos de datos después de 50 réplicas. Posteriormente se hizo un
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analisis de consenso estricto con aquellas areas que contuvieran un 20% de similitud de las

especies en el consenso contra cualquier otra area.

Las areas fueron representadas geogréficamente utilizando Arcview 3.2 (ESRI, 1999) y
comparadas utilizando el mapa de las provincias biogeograficas de la Comisién Nacional
para el Conocimiento y Uso de la Biodiversidad (CONABIO, 1997; www.conabio.gob.mx).

Las figuras fueron generadas usando ArcMap 9.2.

5.5 Comparacion de las &reas de endemismo

A partir de las variables climaticas que permitieron crear los modelos de nicho ecologico y
los analisis de jakknife generados por MaxEnt, fueron seleccionadas las tres variables que
mas influyeron en la generacion de los modelos de las especies que definieron las areas de
endemismo (18 especies). Se extrajeron los datos por cada uno de los pixeles de presencia
en la distribucidn potencial de las especies y se realizé un andlisis discriminante con el fin
de reconocer las similitudes y/o diferencias climaticas de las areas de endemismo
obtenidas. Para hacer el analisis estadistico y crear las figuras se utilizd el programa

STATISTICA version 8.0 (StatSoft,Inc., 2007).

Finalmente, con el propdsito de comparar las areas se consideraron individualmente las
variables climaticas, usando un analisis no paramétrico de Kruskal-Wallis. Este analisis fue
utilizado ya que las variables climaticas de las areas no presentaron independencia y
normalidad. El analisis estadistico y las figuras se realizaron con el programa SigmaPlot

para Windows version11.0 ® (software Systat, 2008).
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6. Resultados

Se analizé la matriz de datos para 1634 registros pertenecientes a las 56 especies de
Scarabaeidae utilizando el anélisis de optimalidad integrado en el programa NDM/VNDM
(Goloboff, 2005). La primera matriz, que incluye solamente las presencias reales de las
especies consta de 29 filas y 33 columnas. Tras examinar 9,680 conjuntos de celdas (492

duplicadas) se obtuvieron tres areas de endemismo las que no poseen consensos entre si

(Cuadro 3).
Area de endemismo n° de celdas E (Valor de Especies endémicas
incluidas endemicidad)

area 0 4 2.166667 Onthophagus rostratus (0.750)
Onthophagus mariozuninoi (0.750)
Canthon corporaali (0.667)

areal 8 2.1 Onthophagus nasicornis (0.750)
Onthophagus maya (0.6)
Onthophagus corrosus (.750)

area 2 13 2.238462 Onthophagus crinitus (0.808)
Canthon vazquezae (0.7)
Canthon morsei (0.731)

Cuadro 3. Resumen de las tres areas de endemismo obtenidas para la matriz de las

distribuciones reales mediante el analisis de optimalidad.

La segunda matriz incluye las distribuciones potenciales de las 56 especies de Scarabaeidae

estudiadas y consta de 28 filas y 40 columnas. Tras examinar un total de 4,858,504

conjuntos de celdas (510,726 duplicadas) se obtuvieron los siguientes resultados:
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Diez areas de endemismo entre las cuales existen areas que difieren levemente en la
presencia de alguna celda o especie endémica. Para no descartar ninguno de estos
resultados, se sintetiz6 la informacion contenida en estas 10 areas utilizando la opcion de
consenso, las que resumen la informacién contenidas en aquellas areas individuales que
comparten un porcentaje dado de especies endémicas (Szumik et al., 2006).

Aplicamos la opcion de consenso flexible, donde un area individual fue incluida en el
consenso si compartio el 20% de las especies endémicas con alguna de las areas que
componen dicho consenso. De esta forma se obtuvieron cinco areas de consenso con 18
especies que determinan las areas de endemismo, siendo Onthophagus el género con mas

especies endémicas (Cuadro 4) (Figura 4 a 8).

32



O Canthon B Ceratotrupes O Copris O Geotrupes
Bl Megatrupes O Onthophagus

6.0

4.5

3.0

15

O .

Consenso 0 Consenso1l Consenso?2 Consenso3 Consenso 4

Figura 1. Géneros representados en las areas de endemismo que definen las cinco areas de
consenso. El nimero de cuadriculas, el valor de endemicidad (E) y las especies que definen

las areas de endemismos de las areas de consenso se resumen en el Cuadro 3.
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Area de nimero | E Areas de Especies endémicas Provincias
Consenso | de (valor de endemismo Biogograficas
celdas | endemicidad) | incluidas representadas
Consenso 20 | 1.64375-1.89 Area 0 Ceratotrupes sturmi Sierra Madre del
0 375 Area 4 (0.00-0.969) Sur
Onthophagus mextexus Sierra de Oaxaca
(0.00-0.794) Sierra Madre
Onthophagus semiopacus Oriental (porcién
(0.675-0.933) sur)
Consenso 34 | 1.78173 - Area 1 Onthophagus corrosus (0.00 - | Golfo de México
1 2.03173 Area 2 0.885)
Area 6 Onthophagus nasicornis
(0.00-0.855)
Onthophagus rhinolophus
(0.00-0.933)
Onthophagus maya
(0.00-0.962)
Consenso 8 | 1.68750-1.93 | Area3 Onthophagus mariozuninoi Faja Volcéanica
2 750 (0.813) Transmexicana
Onthophagus rostratus (0.875) | (porcién oeste)
Consenso 36 | 1.64168-3.14 Area 5 Canthon Corporaali Faja Volcénica
3 168 Area7 (0.00-0.935) Transmexicana
Area 8 Ceratotrupes fronticornis
(0.00-0.779)
Copris rebouchei (0.99-0.767)
Megatrupes fisheri
(0.00-0.815)
Onthophagus chevrolati
(0.00-0.591)
Onthophagus rufescens
(0.00-0.742)
Consenso 49 | 2.50773-2.75 | Area9 Ceratotrupes bolivari (0.811) | Sierra Madre
4 773 Megatrupes cavicollis (0.873) | Occidental y Faja
Onthophagus subopacus \olcénica
(0.824) Transmexicana
(porciodn oeste)

Cuadro 4. Resumen de las cinco areas de consenso obtenidas para la matriz de
distribuciones potenciales mediante el analisis de optimalidad, usando un consenso flexible
donde se comparte el 20% de las especies con cualquier otra de las areas que forman el

consenso.
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Para las 18 especies que definen los endemismos se obtuvieron las variables ambientales
que mas influyeron en la generacion de los modelos de nicho ecoldgicos, siendo las mas
importantes en el total de especies: (1) Estacionalidad de la Temperatura, (2) Estacionalidad
de la Precipitacion e (3) Isotermalidad. Todas estas varaibles influyeron de mayor o menor
medida en cada uno de los modelos.

Cuando comparamos las areas geograficas obtenidas (considerando las tres variables
climaticas) el analisis discriminante arrojé similitudes en las areas de consenso 0, 2 y 3;
discriminando las areas 1 y 4 (Wilks' Lambda 14,197, F (12.338) = 30.828, P <0.0001)

(Figura 2).
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Raiz 2
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Figura 2. Distancias canonicas en el analisis discriminante. Muestra la discriminacion de las

areas de consenso 1 y 4 basado en tres variables ambientales: Estacionalidad de la

Temperatura, Estacionalidad de la Precipitacion e Isotermalidad.

Un analisis individual para las variables complemento los resultados anteriores donde se

obtuvieron diferencias entre las areas (Estacionalidad de la Temperatura (Kruskal-Wallis

Has135= 73.034 , p <0.001), Estacionalidad de la Precipitacion (Kruskal-Wallis Hs-135=

75.391, p <0.001) e Isotermalidad (Kruskal-Wallis Hs.135= 56.262 , p <0.001)).

La Estacionalidad de la Temperatura indicé que las areas de consenso 0 y 4 son diferentes

al resto de las areas (Método de Dunn p <0.05), la variable Estacionalidad de la

Precipitacion indico que el area de consenso 1 es diferente de las demas areas obtenidas



(Método de Dunn p <0.05) y finalmente la Isotermalidad mostr6 que las areas consenso 1y
4 son diferentes del resto de las areas de consenso obtenidas (Método de Dunn p <0.05)

(Figura 3).
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Figura 3. Gréafica de cajas que muestran los resultados del andlisis de Kruskal-Wallis cuando
comparamos las distintas areas de consenso, utilizando las tres variables ambientales obtenidas

de los modelos de nicho ecoldgico para las especies que definen los endemismos.
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7. Discusion

Los patrones de endemicidad representan hipotesis sobre la distribucion de las especies y
los factores histéricos, geograficos y ecoldgicos que han moldeado su distribucién actual.
Por ello, la busqueda de estos patrones con diferentes taxones como mamiferos (Morrone y
Escalante, 2002; Escalante et al., 2004; 2005), plantas vasculares (Katinas et al., 2004;
Brown et al., 2006; Gonzalez-Zamora et al., 2007; Contreras-Medina et al., 2007), insectos
(Morrone y Llorente-Bousquets, 2006; Dominguez et al., 2006), aves (Vasquez-Miranda et
al., 2007), entre otros; intentan poner a prueba dichas hipotesis y nos permite corroborarlas
0 no segun la historia evolutiva y macroecoldgica de nuestros taxones. En el caso de los
Scarabaidae, las especies de las subfamilias utilizadas nos muestran una confirmacion de
los patrones de endemicidad propuesto para otros taxones. Aun cuando la estructura de los
componentes bidticos de la entomofauna mexicana ha sido estudiada ampliamente
(Morrone y Llorente-Bousquets, 2006), pocos estudios se han aventurado a la utilizacién
del método de optimalidad en la bldsqueda de estos patrones para la Zona de Transicién

Mexicana (Escalante et al., 2010).

De las dos matrices de datos analizadas, aquella donde s6lo utilizamos las presencias reales
de las especies arrojo tres areas de endemismo, no existiendo consensos entre ellas. Estas
areas no poseen una continuidad geogréafica y no es posible recuperar un patron coherente
en éstas. La fragmentacion de las areas se debe principalmente a los sesgos de colecta ya

que no existe continuidad de los datos obtenidos (ver apéndice).
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Un resultado diferente se obtuvo cuando se analizd la matriz de datos usando las
distribuciones potenciales de las 56 especies. En este caso se obtuvieron 10 areas de
endemismo, las cuales se consensuan en cinco areas de endemismo y es posible recuperar
los patrones de endemicidad descritos para la Zona de Transicion Mexicana (Morrone y
Marquez, 2001) demostrando que los modelos de nicho ecoldgico han sido Utiles para
generar distribuciones potenciales que puedan complementar los registros actuales de
Scarabaeidae y ser un aporte ecoldgico a los estudios de las distribuciones historicas de los
taxones. Esto permite un avance significativo hacia el estudio de una biogeografia
evolutiva, integrando metodologias ecoldgicas e historicas que permiten dar pasos
posteriores hacia el reconocimiento de cenocrones y la formulacion de un escenario

geobidtico (Morrone, 2007).

Utilizando este Gltimo analisis, se logré recuperar las provincias biogeograficas
correspondientes a la Zona de Transicion Méxicana, sensu Morrone (2006), mediante las
areas de consenso 0, 3 y 4. Sin embargo todas las areas obtenidas se ubican
geograficamente en territorio mexicano (y una porcion de Guatemala) y no se encontr6 un
area de endemismo en América Central. Esto se debe a los sesgos de muestreos que
permiten definir el area disyunta entre Costa Rica y México (ver apéndice), en el primer
analisis, los que se eliminan cuando consideramos la matriz de distribuciones potenciales.

En cuanto a las areas obtenidas en el segundo analisis, el area de consenso O recupera las
provincias biogeograficas de la Sierra Madre del Sur y Sierra de Oaxaca correspondientes a

los estados de Guerrero y Oaxaca principalmente, y la porcion sur de la Sierra Madre
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Oriental (Figura 9). Una seccion de esta area se proyecta a través de la sierra desde Puebla e
Hidalgo hasta San Luis Potosi. Tres especies de coledpteros definen esta area (Ceratotrupes
sturmi,Onthophagus mextexus y Onthophagus semiopacus), que se distribuyen
ampliamente en las sierras antes mencionadas, especificamente en los bosques de pino y
encino de la Sierra Madre del Sur y Oaxaca (Mordn, 2003). La porcion correspondiente al
sur de la Sierra Madre Oriental esta determinada principalmente por los registros de O.
mextexus sobre los bosques de pino y encino de la Sierra Madre Oriental. Esto Gltimo
coincide con las observaciones realizadas por Halffter (1961) sobre la importancia que
tienen estos cordones montafiosos como corredores biolégicos para la dispersion de estos
insectos.

Aun cuando la provincia biogeogréfica de la Sierra Madre Oriental no fue recuperada en su
totalidad, otros estudios realizados utilizando coledpteros de la familia Staphylinidae
(Méarquez y Asiain, 2006), coledpteros Dryophthoridae (Cuevas, 2006), mamiferos
(Escalante et al., 2004) y la flora vascular de los bosques meséfilos de montafia de México
(Rzedowski, 1996) han mostrado el mismo patron sin una continuidad mas al norte en esta
provincia biogeografica alrededor del paralelo 23°. Una explicacion plausible es la
discontinuidad existente por una serie de montafias estructurales (Sierra de San Carlos y de
Tamaulipas) entre los 23° y 25° (Lépez de Llergo, 2003) actuando como una barrera
biogeografica que restringe este patron en la provincia fisiografica del Carso Huasteco

(Cervantes-Zamora et al., 1990)
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Figura 9. Representacion geografica del area de consenso 0 y las provincias biogeogréaficas

recuperadas mediante el andlisis de optimalidad.

Por otra parte, el area de consenso 3 es la que presenta la mayor cantidad de especies
endémicas (Figura 1) y posee un alto valor de E (Cuadro 3). En ella se recuperan las
provincias biogeograficas Faja Volcanica Transmexicana y Depresion del Balsas (Figura
10) que se definen por las especies: Canthon corporaali, Copris rebouchei, Ceratotrupes
fronticornis, Megatrupes fisheri, Onthophagus chevrolati y Onthophagus rufescens.
Particularmente M. fisheri y C. fronticornis son especies asociadas a las tierras altas que

comprenden los bosques de pino y encino de la Faja Volcanica Transmexicana, mientras
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que algunas especies como C. rebouchei se encuentran asociadas a las tierras bajas de la
Depresion del Balsas y bosques del Bajio.

Las provincias identificadas en esta area de consenso han sido identificadas como sistemas
importantes para la diversificacion de la entomofauna de montafia (Halffter, 2006). Esto
explica la alta endemicidad observada en estas areas, debido a que los géneros Ceratotrupes
y Megatrupes son géneros endémicos de México, con origen Neartico, que han surgido en

la restriccion geografica de estas zonas.
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Figura 10. Representacion geografica del area de consenso 3y las provincias

biogeograficas recuperadas mediante el analisis de optimalidad.
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Anidada en el consenso 3 encontramos un area de endemismo gque No posee CONSENSOS Con
sus pares (area de consenso 2). Esta area se ubica en la porcion occidental de la Faja
\olcénica Transmexicana, comprendiendo solamente los estados de Jalisco y Colima. El
area esta definida por los endemismos de las especies Onthophagus mariozuninoi y
Onthophagus rostratus y es la mas pequefia en su extension geografica (Figura 11).
Estudios panbiogeograficos previos han definido esta area como un distrito biogeogréfico,
que caracteriza a esta zona como diferente dentro de la Faja Volcanica Transmexicana
considerando aspectos geoldgicos, tectonicos y geomorfologicos (Torres-Miranda y Luna,

2007).
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Figura 11. Representacion geografica del area de consenso 2 y la provincia biogeografica

recuperadas mediante el andlisis de optimalidad.

El area de Consenso 4 permite recuperar las provincias biogeograficas de la Sierra Madre
de Occidental y la porcion oeste de la Faja Volcanica Transmexicana (Figura 12). Incluye
los estados del noroeste de México de Sinaloa, el sur de Chihuahua y Durango, asi como
también Nayarit, Jalisco y el norte de Michoacan (Figura 8). Las especies endémicas para
esta area son: Ceratotrupes bolivari, Megatrupes cavicollis y Onthophagus subopacus.
Estas especies habitan los bosques de pino y encino de la Sierra Madre Occidental y de la
Faja Volcanica Transmexicana. Especies de Scarabaeidae ya han mostrado este patron de

distribucion mediante trazos panbiogeograficos (Moron, 2006). Sin embargo, esta area de
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consenso muestra una continuidad hacia la Faja Volcanica Transmexicana. Esto puede
explicarse por la homegeneidad climatica de esta zona. Segun Halffter (2006), estas
montafias son menos humedas que las del sur impidiendo la penetracion de la fauna mas
higréfila proveniente del sur. Sin embargo, considerando las tres variables climaticas mas
importantes, no se observaron diferencias entre las areas que describen las provincias
biogeograficas surefias de la Zona de Transicion Mexicana con la Faja Volcanica
Transmexicana, por lo que so6lo la porcion oeste podria estar ligada a la Sierra Madre
Occidental.

El area de consenso 4 es climaticamente discriminada, siendo la Isotermalidad y la
Estacionalidad de la Temperatura las variables determinantes, por lo que una analisis mas
exhaustivo de las condiciones climéticas y los endemismos, a una escala més fina dentro de
la Faja Volcénica Transmexicana, podria identificar diferencias en los distritos de esta

provincia.
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Figura 12. Representacion geografica del area de consenso 4 y las provincias

biogeograficas recuperadas mediante el analisis de optimalidad.

Finalmente una quinta &rea de endemismo fue encontrada. EIl area de consenso 1 describe la
provincia biogeogréfica del Golfo de México la cual es parte de la Regién Neotropical
(Figura 13). Esta area comprende integramente al Estado de Veracruz y una porcion de los
estados de Tabasco, Chiapas y la parte norte de Guatemala. Los endemismos de esta area
son solamente especies del género Onthophagus (O. corrosus, O. nasicornis, O.
rhinolophus y O. maya) que habitan en los bosques humedos de la costa de Veracruz y del
bosque de Petén-Tehuantepec. Estas especies describen un patron neotropical que penetra

hacia latitudes mas altas a través del Golfo de Mexico.
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Climaticamente esta area fue discriminada del resto de las areas obtenidas por la
Estacionalidad de la Precipitacion, siendo ésta una condicion importante para las especies

que describen esta areas de endemismo, las que son nativas americanas (Morén, 2003).
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Figura 13. Representacion geografica del area de consenso 1y la Provincia Biogeografica

Neotropical recuperada mediante el anlisis de optimalidad.

En este analisis, el Istmo de Tehuantepec resultd ser una barrera importante para estos
insectos, determinando los limites geogréaficos de la ZTM. Halffter (1987) propuso que las
tierras bajas del Istmo forman una barrera para la entomofauna de montaria, interrumpiendo

la continuidad de los cordones montafiosos y la penetracion de la entomofauna hacia el sur.
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Los andlisis climaticos mostraron dos areas discriminadas, el area de consenso 1y 4. La
primera area es caracteristica de la region Neotropical discriminada principalmente por la
precipitacion, mientras que en la segunda area, son las variables de Isotermalidad y
Estacionalidad de la Temperatura las que la discriminan. Esto puede deberse a que el area
de consenso 4 es latitudinalmente mas alejada pero con porciones afines a la Faja Volcéanica
Transmexicana. Esto ultimo podria ser importante para explicar la penetracion de sistemas

faunisticos nortefios hacia latitudes mas bajas.
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8. Conclusiones

El andlisis biogeografico de las 56 especies de las subfamilias Scarabainae y Geotrupinae

utlizando el sistema de optimalidad nos lleva a concluir que:

La distribucion de las especies utilizadas permiten reconocer los patrones de endemicidad o
componentes bioticos que soportan la existencia de la Zona de Transicion Mexicana
(ZTM), donde interactuan las faunas Neartica y Neotropical determinando los endemismos

en la region, que surgen a partir de la restriccion geografica de esta zona.

La Faja Volcanica Transmexicana es la zona de mayor diversificacion para la entomofauna
de montafa, definiéndose por especies endémicas que pertenecen a géneros que tienen un

origen en esta zona geografica.

Climaticamente es posible encontrar similitudes entre las areas que forman la ZTM; sin
embargo, un estudio més detallado de las condiciones climéticas existentes en la Faja
\olcanica Transmexicana podria explicar sus afinidades con la Sierra Madre Occidental en

su porcién occidental y la similitud con las otras areas que definen la ZTM.

Las distribuciones pontenciales son una herramienta util para llenar los vacios en las
distribuciones reales de las especies, producto de los sesgos de colecta, permitiendo
recobrar patrones de endemicidad que sin su utilizacion no seria posible recuperar. Asi

también permiten eliminar las areas de endemismo disyuntas producidas en los analisis de
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las distribuciones reales, permitiendo la continuidad de las distribuciones en los lugares

donde estas las especies no han sido colectadas.

Se encontraron &reas anidadas que permiten recuperar patrones pertenecientes a distritos
dentro de la Faja Volcénica Transmexicana. Un analisis utilizando un tamafio de cuadricula
menor podria identificar estos distritos que permitan una regionalizacion biogeogréafica de

la ZTM utilizando la metodologia de optimalidad.

Finalmente, la utilizacion de los modelos ecolégicos nos permite obtener variables
ambientales que permiten caracterizar las areas geograficas donde encontramos patrones de
endemicidad, siendo un aporte para disminuir la brecha ideoldgica entre los estudios

biogeograficos historicos y ecoldgicos.
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APENDICES
Areas de endemismo 0, 1 y 2 obtenidas utilizando la matriz de distribuciones reales.
Imagen modificada del archivo de salida de NDM/VNDM (Goloboff, 2005). Los cuadrados
grises simbolizan las cuadriculas donde existen datos de presencia, mientras que las

cuadriculas de color negro representan aquellos cuadros que representan las areas de

endemismao.
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Consensus area 1 of 3 (from 1 areas; max. values)
. [ Just ground!

Il 210000 - 2.35000

m "

3 species give score:
Onthophagus nasircornis(0.750) Onthophagus maya(0.600) Cnthophagus corrosus(0.750)

Consensus area 2 of 3 (from 1 areas; max. values)

. . Just ground!

Il 223846 - 2.48846

m_"n

3 species give score:
Onthophagus crinitus(0.808) Canthon vazquezae (0.700) Canthon morsei (0.731)
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