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RESUMEN

Se recopilé la informaciéon disponible acerca de los geotrupidos presentes en la Republica
Mexicana, teniendo en cuenta las citas presentes en la literatura y en diversas colecciones
entomologicas. A partir de estos datos se elabord una base de datos (GEOMEX), la cual se utilizd, en
primer lugar, para presentar un listado actualizado de todas las especies presentes en el territorio
mexicano. También se elaboraron mapas de la distribucion conocida de dichas especies, asi como mapas
que muestran la distribucion potencial utilizando una metodologia basada en modelos de maxima
entropia (MaxEnt). Se presentan, asi mismo, algunos datos biogeograficos asi como los valores
climaticos 6ptimos para cada especie.

Palabras Clave: Geotrupini, Bolboceratini, Athyreini, mapas de distribuciéon, modelos predictivos,
escarabajos del estiércol, México.

ABSTRACT

The available data on the geotrupids species present in the Mexican Republic was compiled, taking
into account the literature citations as well as the available data in several entomologic collections. A
database (GEOMEX) was developed based on these data, which was useful to extract an actualized list
of all the species present in the Mexican territory. Distribution maps, both observed and potential, were
produced, those latter by means of a methodology based on maximum entropy models (MaxEnt). Some
other biogeographic data are also supplied, as well as climatic optimum values for each species.

Key Words: Geotrupini, Bolboceratini, Athyreini, distribution maps, predictive models, dung beetles,
Mexico.
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INTRODUCCION

El grado de conocimiento actual de los Geotrupinae a nivel taxondémico y
faunistico en México esta soportado, principalmente, por diversos trabajos realizados
desde mediados del siglo pasado, en especial por Howden (1955, 1964, 2003, 2005),
Halffter y Martinez (1962) y Zunino (1984). A partir de estos trabajos, actualmente
es posible establecer un listado de las especies de Geotrupinae en México y de sus
posibles distribuciones geograficas. Sin embargo, tal y como ocurre incluso en paises
en los que se ha realizado un esfuerzo de colecta mayor y mas prolongado en el
tiempo y, ademas, poseen una menor riqueza taxonémica (Dennis et al. 1999; Dennis
& Thomas 2000; Zaniewski et al. 2002; Reutter et al. 2003; Graham et al. 2004;
Martinez-Meyer, 2005; Romo et al. 2006; Hortal et al. 2007; Lobo et al. 2007), la
informacion corologica suele estar plagada de sesgos y unicamente permite esbozar
una distribucioén general muy incompleta para la gran mayoria de las especies.

En la actualidad existen diversas herramientas estadisticas, las cuales, con el
concurso de Sistemas de Informacion Geografica, permiten elaborar hipotesis de
distribucién a partir de los datos biologicos disponibles y de la informacion sobre
distintas variables ambientales que actuan como predictores (Guisan & Zimmermann
2000). Evidentemente, la distribucion real de los organismos esta influida por
variables geograficas, historicas o por limitantes de dispersiéon (ver por ejemplo
Pulliam, 2000), de modo que no todos los enclaves con condiciones climéticas o
ambientales favorables son colonizados por las especies. Debido a ello y a la carencia
de informacion fiable sobre la ausencia verdadera de las especies, las hipotesis de
distribucion generadas mediante estas técnicas de modelizacion suelen representar
simulaciones de la distribucion potencial de las especies (Soberén & Peterson 2005;
Peterson 2006). Es decir, mapas de idoneidad o probabilidad que indican la presencia
de lugares favorables desde el punto de vista climatico para la aparicion de la especie.

Tras elaborar un listado actualizado de las especies de Geotrupinae presentes
actualmente en México, poniendo al dia la tltima revision hecha por Howden (2003),
el presente trabajo proporciona mapas individualizados para cada una de las especies
de Geotrupinae presentes en México, en los cuales se incluye tanto la distribucion
conocida como la distribucion potencial, generada mediante una de las técnicas de
modelizacion actualmente considerada como fiable.

MATERIAL Y METODOS
Procedencia de los datos bioldgicos

Se elabordé una base de datos recopilando toda la informacion disponible en la
bibliografia, asi como en diversos estudios no publicados a los que se ha tenido
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acceso (tesis de licenciatura, maestria y' doctc do), destacando los trabajos de
Howden (1955, 1964, 1974, 2003, 2005); Halffter & Martinez (1962); y, Gémez &
Loépez-Rojas (2004). También se consultaron diversas colecciones entomologicas,
como las colecciones particulares de G. & V. Halffter, E. Montes de Oca, F. Vaz de
Mello, M. A. Morodn, H. F. & A. Howden, I. Martinez, L. Arellano, asi como la
coleccion del Instituto de Ecologia A. C. (Xalapa, Veracruz, México)

La base de datos, que hemos nombrado GEOMEX, contiene hasta la fecha 1193
registros, correspondientes a 45 especies mexicanas de Geotrupinae (clasificacion
sensu Howden 2003; Cuadro 1). Aunque la taxon~mia de alto rango para este grupo
y sus relaciones filogenéticas internas no se icuentran ain bien establecidas
(Howden 1982, Zunino 1984, Browne & Scholtz 1995, 1999), el listado de especies
puede considerarse fiable. En nuestro caso herios incluido las nuevas especies
descritas en los ultimos afios, completando asi el catdlogo proporcionado por la
ultima revision de Howden (2003) de las especies de Geotrupinae mexicanas.
GEOMEX consta de 24 campos de informacion, pertenecientes a las siguientes
categorias: @) campos taxonomicos (género y especie); b) campos geograficos
(localidad, estado, altitud, latitud y longitud); ¢) campos relativos a la captura (dia,
mes y afio, nimero de ejemplares capturados, método de captura, colector); d)
campos eco-bioldgicos (sexo de los individuos, alimentacion y hébitat); y, e) otros
campos relacionados con el manejo ulterior de los ejemplares o de la informacion
sobre estos (coleccion donde esta depositado el ejemplar, persona que realizd la
identificacion, cita bibliografica, otras observaciones). Tras georreferenciar las
localidades en las que ha sido citada cada una de las especies (ver
http://geonames.usgs.gov/gnishome.html) a una resolucion de 0.08° (25,080 celdas
para el territorio mexicano), se construyeron mapas de la distribucion observada de
cada una de las especies utilizando el programa Idrisi Kilimanjaro (Clark Labs.
2003).

Datos climaticos utilizados

Como predictores se utilizaron las diecinueve variables climaticas tomadas de la
base de datos WorldClim (Hijmans et al. 2007): temperatura media anual, rango
medio de temperaturas diurnas, isotermalidad, estacionalidad de temperaturas,
temperatura maxima del mes mas calido, temperatura minima del mes mas frio,
rango de temperaturas anuales, temperatura media del cuatrimestre mas humedo,
temperatura media del cuatrimestre mas seco, temperatura media del cuatrimestre
mas calido, temperatura media del cuatrimestre mas frio, precipitacion anual,
precipitacion del mes mas himedo, precipitacion del mes mas seco, estacionalidad
de las precipitaciones, precipitacion del cuatrimestre mas himedo, precipitacion del
cuatrimestre mas seco, precipitacion del cuatrimestre mas calido y precipitacion del
cuatrimestre mas frio.
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Cuadro 1. Listado de las especies de Geotrupidae mexicanas segun las dos clasificaciones
taxondmicas principales cominmente aceptadas: Howden (2003) en esta pagina y Zunino
(1984) en la siguiente. Las especies marcadas con un asterisco no fueron asignadas a ningiin
género por Zunino (1984).

Subf.Geotrupinae

Tribu Geotrupini Tribu Bolboceratini

Gen. Geotrupes Gen. Bolbocerosoma

Subg, Megatrupes ritcheri Howden, 1955

cavicollis Bates, 1887 pusillum Howden, 1955

fisheri Howden, 1967 confusum Brown, 1928
mexicanum Howden, 2005

Subg. Onthotrupes Gen. Bolborhombus

lobatus Howden, 1974 sallei (Bates, 1887)

sobrinus Jekel, 1865 magnus (Howden, 1964)

herbeus Jekel, 1865 parvulus Cartwright, 1953

viridiobscurus Jekel, 1865 nitidus Howden, 1964

truncaticornis Howden, 1864 Gen. Bolbocerastes

sallei Jekel, 1865 regalis Cartwright, 1953

nebularum Howden,1964 serratus (LeConte, 1854)

guerreroensis Howden, 1964 imperials Cartwright, 1953

pecki Howden, 1964 peninsularis (Schaeffer, 1906)

onitidipes Bates, 1887 Gen. Bolbelasmus

Subg. Geohowdenius arcuantus (Bates, 1887)

cnephosus Howden, 1964 hornii (Rivers, 1886)

Subg. Halffterius bajaensis Howden, 1964

rufoclavatus Jekel, 1865 rotundipennis Howden, 1964

Subg. Haplogeotrupes variabilis Howden, 1964

guatemalensis Howden, 1974 Gen. Eucanthus

reddelli Howden, 1980 mexicanus Howden, 1964

Gen. Ceratotrupes impressus Howden, 1964

Sronticornis (Ericsson, 1847) Tribu Athyreini

sturmi Jekel, 1865 Gen. Neoathyreus

bolivari Halffter & Martinez, 1962 excavatus (Laporte de Castelnau, 1840)

fissicornis (Harold, 1880)
granulicollis Howden, 1964
hamifer (Boucomont, 1932)
interruptus Howden, 1964
mexicanus (Klug, 1845)
mixtus (LeConte, 1854)
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Fam. Geotrupidae
Subf. Geotrupinae
Tribu Geotrupini
Gen Megatrupes
cavicollis (Bates, 1887)
fisheri (Howden, 1967)
Tribu Ceratotrupini
Gen Onthotrupes
*lobatus (Howden, 1974)
sobrinus (Jekel, 1865)
herbeus (Jekel, 1865)
viridiobscurus (Jekel, 1865)
*truncaticornis (Howden, 1864)
*sallei (Jekel, 1865)
nebularum (Howden, 1864)
guerreroensis (Howden, 1864)
pecki (Howden, 1864)
onitidipes (Bates, 1887)
Gen. Geohowdenius
*cnephosus (Howden, 1864)
Gen. Halffterius
rufoclavatus (Jekel, 1865)
Gen. Haplogeotrupes
guatemalensis (Howden, 1974)
reddelli (Howden, 1967)
Gen. Ceratotrupes
fronticornis (Ericsson, 1847)
sturmi Jekel, 1865
bolivari Halffter & Martinez, 1962

Subf. Bolbocerinae

Tribu Bolboceratini

Gen. Bolbocerosoma
ritcheri Howden, 1955
pusillum Howden, 1955
confusum Brown, 1928
mexicanus Howden, 2005
Gen. Bolborhombus

sallei (Bates, 1887)
magnus (Howden, 1964)
parvulus Cartwright, 1953
nitidus Howden, 1964

Gen. Bolbocerastes

regalis Cartwright, 1953
serratus (LeConte, 1854)
imperiales Cartwright, 1953
peninsularis (Schaeffer, 1906)
Gen. Bolbelasmus
arcuantus (Bates, 1887)
hornii (Rivers, 1886)
bajaensis Howden, 1864
rotundipennis Howden, 1864
variabilis Howden, 1864
Gen. Eucanthus
mexicanus Howden, 1864
impressus Howden, 1864
Tribu Athyreini

Gen. Neoathyreus

- excavatus (Laporte de Castelnau, 1840)

fissicornis (Harold, 1880)
granulicollis Howden, 1864
hamifer (Boucomont, 1932)
interruptus Howden, 1964
mexicanus (Klug, 1845)
mixtus (LeConte, 1854)

Elaboracion de las distribuciones potenciales

La estimacion de la distribucién potencial se llevo a cabo mediante MaxEnt 2.2
(Maximum Entropy; Phillips et al. 2006) utilizando los pardmetros definidos por defecto
en el programa, pero incluyendo inicamente caracteristicas lineares y cuadraticas. Entre
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las diversas técnicas disponibles, se ha elegido este método porque requiere Uinicamente
informacion sobre la presencia de las especies y porque un reciente analisis comparado
lo avala y recomienda (Elith et al. 2006). MaxEnt es un método de “aprendizaje
automatico” (machine learning) que busca encontrar la distribuciéon mas cercana a la
homogeneidad (situacion de entropia maxima en la que todos los valores tienen la
misma probabilidad de ocurrir) pero restringiendo ésta segun la informacion bioldgica
disponible y las condiciones ambientales del area de estudio. El resultado es un mapa en
el que cada celda posee un valor de favorabilidad que, oscilando entre 0 y 100, es
proporcional a la suma del valor de probabilidad de cada celda y de todas aquellas celdas
con probabilidades iguales o menores a ella (Phillips ez al. 2006).

Validacién de las distribuciones

Estimar la capacidad de los modelos obtenidos para reflejar con fiabilidad la
distribucion de los organismos es un requisito esencial para que estas hipotesis sean
utiles en conservacion y biogeografia (Vaughan & Ormerod 2005). Debido a la escasez
de datos disponibles, la precision de las hipétesis de distribucion generadas fue
estimada superponiendo cada uno de los modelos individuales obtenidos y calculando
el numero total de especies resultantes en distintos estados de México, cuyo inventario
completo fue previamente estimado como fiable (Cuadro 2). Para calcular si el nimero
conocido de especies en cada estado representa una estima fiel de la riqueza total
existente, se calculo el estimador no paramétrico Chao2 (Colwell & Coddington 1994),
algoritmo que considerando el numero de especies que aparecen en una o dos unidades
de esfuerzo permite establecer la riqueza tedrica total. En nuestro caso, se utilizé como
medida de esfuerzo el numero de registros existentes en GEOMEX de cada especie
para cada estado de México (Hortal et al. 2006). Los calculos fueron realizados
mediante el programa EstimateS (Colwell 2000).

Como la superposicion de los modelos individuales claramente genera
sobrepredicciones en la riqueza total de especies (Cuadro 2), los mapas continuos de
favorabilidad individuales fueron convertidos a mapas binarios (presencia-ausencia),
eligiendo el punto de corte dptimo capaz de producir la mejor correlacion entre los
valores de riqueza observados y los valores de riqueza generados por la
superposicion de los modelos individuales. Dicho punto de corte se hallo a una
favorabilidad de 70 (coeficiente de correlacion de Spearman entre la riqueza
observada en cada estado bien muestreado y la riqueza predicha por superposicion de
los modelos individuales = 0.641, p = 0.003). De este modo, los mapas que se
presentan a continuacion constituyen la hipotesis de distribucidon potencial
consecuencia de la aplicacion del mencionado punto de corte. En el caso de aquellas
especies en las que la aplicacion de dicho punto de corte impedia que todos los
puntos de presencia observados estuviesen incluidos en la distribucion potencial (n =
17), se ha representado la distribucion potencial predicha por MaxEnt aplicando
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como punto de corte el valor de favorabilidad minimo encontrado en un punto de
presencia. En el caso de aquellas especies con un unico dato de distribucion conocido
(G. (Onthotrupes) lobatus, Bolbocerosoma mexicanus, Bolborhombus nitidus,
Bolbelasmus horni, Bolbelasmus bajaensis y Eucanthus impressus), el modelo de
distribucion potencial que se presenta es el resultante de ampliar un 30% los valores
ambientales de las celdas en la que se observoé la especie.

Cuadro 2. Numero de especies observadas en cada estado Mexicano (SOBS), numero de
especies estimadas mediante el estimador no paramétrico Chao2 considerando el niimero de
registros como medida de esfuerzo (SCHAO02), nimero de especies estimadas mediante la
superposicion de los modelos individuales de distribucion generados con MaxEnt (SMAXENT)
y niimero de especies resultante de aplicar el punto de corte sobre los valores de favorabilidad
(entre 0 y 100) que permite obtener una mejor correlacion con los valores de riqueza de
especies observados (SOPTIMO; ver métodos). Sélo se incluyen los 19 estados cuyo nimero
de especies observado es, al menos, el 50% del estimado mediante Chao2.

Estado Soss Scuaoz  Smaxent SopTio
Baja California Sur 3 3 23 10
Chiapas 7 7 26 12
Chihuahua 7 13 18 9
Coahuila 5 5 23 8
Distrito Federal 4 4 19 8
Durango 10 13 22 11
Estado de México 5 5 22 16
Guerrero 11 12 29 19
Hidalgo 10 17 25 9
Jalisco 11 11 28 12
Michoacan de Ocampo 10 11 29 17
Morelos 10 11 23 15
Nayarit 5 5 23 9
Nuevo Ledn 9 11 22

Oaxaca 15 16 31 25
Puebla 10 10 31 23
Sinaloa 8 9 19 8
Sonora 7 7 14 9
Veracruz 14 15 24 16
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mar hasta los 1700 metros en la primera, y desde los 50 a los 1400 metros la segunda.
Respecto a los valores climaticos, los Geotrupini se encuentran presentes en
territorios con valores de precipitacién minima anual entre los 500 y los 2000 mm,
temperaturas minimas de alrededor de 14°C y maximas de 22° C. Por otra parte, los
Bolboceratini se encuentran entre valores de precipitacion minima de 90 mm y
maxima de 2500 mm, temperaturas minima de 17° y maxima de 23° C. Los Athyreini
se encuentran presentes en enclaves con valores mas altos de temperatura y
precipitacion que los otros dos grupos; precipitacion minima de 990 mm,
precipitaciéon méaxima de 2400 mm, temperatura minima de 17° y maxima 24° C
(Cuadro 3).

Estos datos muestran que los Geotrupini suelen vivir en localidades montafiosas,
mas frias y con mayores precipitaciones que las especies de las otras tribus. Debido
a ello, existiria un recambio altitudinal de especies, de manera que los Bolboceratini
y Athyreini se encontrarian en altitudes bajas, bajo climas tropicales y aridos,
mientras que los Geotrupini se hallarian en altitudes superiores, bajo climas
templados o frios. Esta ocupacion de condiciones ambientales diferentes podria ser
consecuencia del distinto origen biogeografico de ambas subfamilias (Zunino 1984,
Browne & Scholtz 1995, 1999).

Cuadro 3. Tamaiio del drea de distribucidn potencial de cada especie (en km?), asi como altitud
media (en metros), precipitacion (P) y temperatura medias (T) de las celdas de 0.08° en las que
se ha observado cada especie (+ SD). Los datos de altitud provienen de un modelo digital del
terreno a una resolucion de 1 Km2 (vet United Status Geological Survey, 2006), mientras que
los datos climaticos provienen de WorldClim (Hijmans et al. 2006). Como Geotrupes (Haplo-
geotrupes) reddelli estd asociada a cuevas no hemos incluido datos ambientales para ella.

Especies Area Altitud T P
Geotrupes (Megatrupes) cavicollis 17101 1695 17.9 £0.90 820+ 629

G. (Megatrupes) fisheri 7275 2088 159 +0.75 1156 + 103
G. (Onthotrupes) lobatus 247 1800 22.1 1727

G. (Onthotrupes) sobrinus 5526 1960 145+7 1224 + 475
G. (Onthotrupes) herbeus 4684 1869 148+ 8 1033 = 949
G. (Onthotrupes) viridiobscurus 3332 1973 154+3 1357 £ 936
G. (Onthotrupes) truncaticornis 1388 2268 16 +4 1452+ 6

G. (Onthotrupes) sallei 15116 1777 1867 1275 £ 1052
G. (Onthotrupes) nebularum 4847 1755 164+6 1948 + 1803
G. (Onthotrupes) guerreroensis 3843 1670 19.7+2 1297 + 340
G. (Onthotrupes) pecki 5254 1862 185+5 1524 + 287
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Cuadro 3. continiia

Especies Area Altitud T P

G. (Onthotrupes) onitidipes 1900 1664 2043 2003 + 352
G. (Geohowdenius) cnephosus 10115 1962 135£3 533 £352
G. (Halffterius) rufoclavatus 4778 1955 154+11 1105 £ 725
G. (Haplogeotrupes) guatemalensis 903 2127 14 £0.49 1151 £ 16
G. (Haplogeotrupes) reddelli - - - -
Ceratotrupes fronticornis 18695 1615 18.5+12 949 + 716
Ceratotrupes sturmi 12278 1693 20+ 2 1033 + 598
Ceratotrupes bolivari 34050 1379 14.7 + 14 1490 + 1597
Bolbocerosoma ritcheri 3161 669 213+1 538 + 105
Bolbocerosoma pusillum 55916 1476 18.3+£0.57 324+ 12
Bolbocerosoma confusum 5094 379 21.8+1 685 + 103
Bolbocerosoma mexicanus 2871 191 226+3 758 + 107
Bolborhombus sallei 90678 1126 204+ 7 845 + 868
Bolborhombus magnus 300228 621 21,12 453 £313
Bolborhombus parvulus 12292 237 21.7+3 273 + 187
Bolborhombus nitidus 405 600 27.6 + 138 777 + 389
Bolbocerastes regalis 5579 168 21.5+0.57 136 + 88
Bolbocerastes serratus 93137 979 2093 998 + 998
Bolbocerastes imperialis 181998 531 20.8+4 437 + 449
Bolbocerastes peninsularis 11905 210 21.6+3 255+ 221
Bolbelasmus arcuatus 31473 899 23.1+6 2483 £ 2495
Bolbelasmus horni 885 500 18.4 188
Bolbelasmus rotundipennis 229363 1427 20+ 4 1410 £ 1129
Bolbelasmus variabilis 37462 1192 2037 1191 + 1254
Bolbelasmus bajaensis 1133 9 21 +3 92+13
Eucanthus mexicanus 61671 1732 174+7 1288 + 1291
Eucanthus impressus 6007 1207 17.2+£2 228 £33
Neoathyreus excavatus 68316 854 20+ 11 1620 + 1656
Neoathyreus fissicornis 11907 1079 20.1+8 1655 + 1364
Neoathyreus granulicollis 38477 1442 17+9 1059 + 1067
Neoathyreus hamifer 815 54 24.4+0.92 3154 £ 133
Neoathyreus interruptus 47164 762 212+9 2083 £+ 1698
Neoathyreus mexicanus 79477 923 2267 2373 £ 2651
Neoathyreus mixtus 164100 750 21+£6 995 + 773
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Subgénero Onthotrupes

Este subgénero es, basicamente, endémico de la Republica Mexicana, salvo por la especie
G. onitidipes, que se extiende también hacia Guatemala y El Salvador (Fig. 3a). Las especies
del subgénero Onthotrupes presentan en general distribuciones restringidas que apenas se
solapan entre si. En general, su distribucion se constrifie a la Sierra Madre del Sur y al Sistema
Volcénico Transversal, habitando localidades con temperaturas medias que oscilan entre los
14° y los 22°C y precipitaciones medias entre los 1000 y los 2000 mm (Cuadro 3).

Se pueden discriminar tres grupos de especies de Onthotrupes diferentes, segtin la localizacion
de su distribucién. Un primer grupo, constituido unicamente por G. onitidipes, se distribuiria por
la Sierra de Chiapas y Guatemala (Fig. 3a). Un segundo grupo (G. pecki, G. guerreroensis y G.
truncaticornis) estaria formado por aquellas especies distribuidas principalmente por la Sierra
Madre del Sur, aunque G. pecki también se encontraria presente en la Sierra de Chiapas (Fig.3b,
¢y d). Geotrupes lobatus, especie conocida unicamente de una localidad de la Sierra de Oaxaca
(Fig. 3e), podria encontrase también en zonas cercanas a ésta, segun sugiere la distribucion
potencial realizada. Por dltimo, un tercer grupo de Onthotrupes estaria formado por aquellas
especies que presentan distribuciones en el Sistema Volcanico Transversal (G. viridiobscurus, G.
herbeus, G. sobrinus, G. sallei y G. nebularum); éstas son las que, en general, muestran rangos de
distribucion conocidos y potenciales mas amplios. Geotrupes viridiobscurus se distribuye por la
Sierra Madre del Sur, sugiriendo su distribucion potencial una ampliacion de su rango a diversos
puntos interiores de esta Sierra (Fig. 3f). Geotrupes herbeus y G. sobrinus se distribuyen por el
Sistema Volcanico Transversal, siendo su localizacion observada muy restringida (Fig. 3g, h). Sin
embargo, en ambas especies la distribucion potencial amplia su 4rea de distribucién hacia la Sierra
Madre del Sur y la Sierra de Chiapas. Geotrupes sallei y G. nebularum son las especies con una
distribuciéon mas amplia. La primera se distribuye por la Sierra Madre del Sur y el Sistema
Volcanico Transversal; la distribucion potencial amplia su rango hacia la Sierra de Chiapas (Fig.
3i). Geotrupes nebularum se distribuye por la Sierra Madre Oriental, el Sistema Volcanico
Transversal y la Sierra Madre del Sur. Los mapas de distribucién potencial también amplian la
presencia de esta especie a diversos puntos del interior de estas sierras (Fig. 3j).

Subgénero Geohowdenius
Este es un subgénero neartico (Howden 2003), que presenta una sola especie en México, G.
cnephosus, con una distribucion bastante restringida hacia zonas con precipitaciones bajas
(alrededor de 500 mm) y temperaturas templado-frias (13°C; Cuadro 3). Tanto su area de
distribucién potencial, como su distribucion conocida, corresponden a la parte norte de la Sierra
Madre Occidental (Fig. 4). Esta especie estd muy relacionada con G. opacus Haldeman 1853 y
G. egeriei Germar, 1824, que presentan una amplia distribucion en los Estados Unidos.

Subgénero Halffterius
Este subgénero esta compuesto por una Unica especie, G. rufoclavatus (Fig. 5), endémica
de México. Su distribucidon conocida se limita al Sistema Volcanico Transversal, habitando
praderas o claros de bosque de pinos, encinos y oyameles situados a partir de los 1900 m
(Howden 2003), en localidades con una temperatura media de unos 15 °C y una precipitacion
media de 1100 mm (Cuadro 3). La hipoétesis de distribucion potencial generada extiende su
presencia hasta la Sierra Madre Oriental, la Sierra Madre del Sur y Chiapas.
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(Fig. 13a), N. granulicollis se extiende hacia la mitad occidental (Fig. 13b). Las areas de
distribucion potencial para N. mixtus amplian su rango conocido hacia la costa oriental y los
estados de Yucatdn, Campeche y Quintana Roo. El area de distribucion potencial de N.
granulicollis amplia notablemente su rango hacia el este y el noroeste del pais. Algo similar
ocurre con N. fissicornis, especie colectada en diversas localidades alejadas del centro y sur
de México que, potencialmente, podria habitar extensas areas del pais, excepto la region mas
septentrional (Fig. 13c).

El resto de las especies de este género presentes en México (N. excavatus, N. mexicanus, N.
interruptus 'y N. hamifer) poseen una distribucion mas meridional, apenas sobrepasando las
distribuciones potenciales el Sistema Volcanico Transversal (Fig. 13d, e, £, g). S6lo N. hamifer,
unicamente citada del estado de Veracruz, muestra una distribucion potencial restringida.

DISCUSION

Cuando los datos conocidos de distribucion de las especies son escasos y
sesgados, la aplicacion de modelos predictivos permite realizar distribuciones
hipotéticas de utilidad en conservacion y biogeografia. Ello es asi, porque sus
resultados son reproducibles y coherentes, al estar basados en las condiciones
climaticas del territorio de interés. Estos mapas, no solo nos proporcionan una
imagen razonable de la distribucion de las especies, sino que constituyen una
herramienta util para el disefio y planificacion de nuevas colectas, sobre todo en el
caso de regiones poco muestreadas.

Los mapas asi generados deben considerarse una aproximacion al conocimiento
de la distribucion potencial de los organismos, en el hipotético caso de que los
factores capaces de restringir el rango de distribucion no operasen (factores
histéricos, interacciones bidticas o limitantes de dispersion). Las distribuciones
potenciales que hemos presentado podrian considerarse imagenes que nos muestran,
en general, cuales serian las tendencias de distribucion de estas especies si a lo largo
de la historia evolutiva de estos taxones no hubiera habido ninguna otra influencia
que la climatica. Sin embargo, la fauna de Geotrupinae mexicana esta compuesta por
grupos taxonodmicos con diferentes origenes e historias biogeograficas, los cuales han
marcado la distribucién actual de sus especies. El conocimiento de esta informacion
biogeografica complementa y da sentido a las distribuciones presentes en los mapas.

Asi, segun se ha sugerido, la tribu Geotrupini habria penetrado en América siguiendo
un patrén de dispersion Nedrtico (Halffter 1976). Los antecesores de esta tribu habrian
colonizado este continente a través del estrecho de Bering a partir del Plioceno,
utilizando probablemente como corredores para su dispersion los sistemas orograficos
occidentales de la region Neartica, ya que estas especies poseen una mayor afinidad por
las zonas de montafia y los climas templado-frios; estas zonas podrian haber favorecido
también su aislamiento tras el ultimo periodo de glaciacion Pleistocénica.
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Para los Bolboceratini, existen actualmente dos teorias acerca de su origen.
Howden (1982) propone que los Bolboceratini puedan ser, junto con Lethrini y
Athyreini, el grupo hermano de los demas Geotrupinae; Zunino (1984) también
admite esta hipotesis y sugiere una cladogénesis mesozoica que habria dado lugar a
la vicarianza geografica de un grupo Laurasico, anterior a los actuales Geotrupini, y
otro Gondwanico, del que procederian los Bolboceratini. Por su parte, Browne &
Scholtz (1995, 1999) no aceptan una relacién proxima entre estas dos tribus, puesto
que sitian a los Bolboceratini como el grupo hermano de la familia Pleocomidae. En
cualquiera de los casos, segin muestran nuestros mapas, la mayor parte de los
Bolboceratini mexicanos poseen una afinidad hacia enclaves con temperaturas
calidas y precipitaciones moderadas, lo cual corresponderia a un linaje tipico con un
patron Paleoamericano, cuya entrada en Norteamérica se habria producido a partir
del Cretacico (Halffter 1976). Esto coincide con Howden (2003), que opina que las
especies mexicanas de Bolboceratini tendrian un origen totalmente Laurasico.

Dentro de Bolboceratini, los Eucanthus merecen una mencion especial, puesto
que, aunque actualmente se encuentran incluidos dentro de esta tribu, serian en
realidad el grupo hermano natural del resto de Bolboceratini y Athyreini (Browne
1991; Verda et al. 2004). Para Eucanthus se han observado en las Américas dos
linajes con distribuciones diferentes, Neartica y Neotropical/Australasiética,
respectivamente (Browne 1991), desconociéndose si el origen de ambos linajes es
idéntico (ambos Gondwanicos) o diferente (uno Gondwanico y otro Laurasico). Los
mapas conocidos y predichos nos ofrecen distribuciones muy diferentes para las dos
especies de este género. De este modo, hasta no confirmarse filogenéticamente las
relaciones de las especies incluidas dentro de Eucanthus, no puede aventurarse nada
sobre la region de origen de las especies presentes en México.

En cuanto a los Athyreini, la mayor parte de los autores los consideran el grupo
hermano de los Bolboceratini (Howden 1982; Browne 1991; Browne & Scholtz
1995, 1999). Segtin Halffter (1987), la colonizacién mexicana de este linaje se habria
producido durante el Plio-Pleistoceno desde la region Neotropical. Este posible
origen coincide con el hecho de que presenten una afinidad hacia climas tropicales,
de que, en efecto, existan muchas mas especies en Sudamérica y de que se distribuya
también por la regién Afrotropical y Oriental (Howden 2003). Muy probablemente,
esto esté indicando que el origen de los Athyreini sea Gondwanico.
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