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RESUMEN

En el presente artículo se procedió a explorar las variables que explican la riqueza de especies de
Aphodiinae (Aphodiidae, Scarabaeoidea) a escala peninsular ibérica partiendo únicamente de previos
estudios faunísticos y haciendo uso de las técnicas estadísticas conocidas como Modelos Lineales
Generalizados. Para examinar los factores que influyen en la riqueza de este grupo, se analizaron los
datos referidos a 30 estudios faunísticos procedentes de la literatura. Para cada localización, se recopi-
laron 22 variables, referidas a factores ambientales de tipo topográfico, geográfico, de diversidad
ambiental, climático, litológico y de usos ganaderos. Tras eliminar el efecto del área, algunos de los
factores ambientales climáticos, litológicos, de usos ganaderos y geográficos se mostraron capaces de
explicar la variación en la riqueza de Aphodiinae ibéricos. No obstante, se observó que una función
compuesta por el índice de aridez y la variable referida a la proporción de los suelos silíceos podría
resumir toda la variación en la distribución de riqueza de Aphodiinae ibéricos propiciada por el
ambiente, lo que ponía de manifiesto la correlación existente entre el resto de variables significativas
con estas dos variables.

Un análisis de jerarquización de la varianza expuso que los factores climáticos eran los más influ-
yentes en la riqueza de especies, seguidos por los litológicos, los de usos ganaderos y los geográficos.
Sin embargo, el espacio en sí mismo fue capaz de explicar mucho más que el resto de variables ambien-
tales, por lo que otras variables no consideradas podrían expresar mejor la variación en la riqueza de
Aphodiinae. La distribución de la riqueza de Aphodiinae ibéricos mostró dos áreas con un mayor
número de especies, localizadas en la zona sur y la noroccidental de la península. A nuestro juicio,
dicha variable no considerada tendría un carácter histórico-geográfico: la fauna ibérica de Aphodiinae
estaría básicamente constituida por dos conjuntos de especies con diferentes orígenes y adaptaciones
fisioclimáticas (un grupo paleártico o templado-frío y otro mediterráneo o afrotropical), y la distribu-
ción disyunta de los centros de riqueza de Aphodiinae coincidiría con las áreas, actualmente bajo con-
diciones más favorables, que alojan cada uno de estos conjuntos faunísticos. Además, la riqueza de
especies que se acumula en el extremo noroccidental de la península sería una de las evidencias que
reflejaría el papel ejercido por la Península Ibérica como corredor y refugio de faunas durante los ciclos
glaciares/interglaciares.
Palabras clave: Aphodiinae, Scarabaeoidea, coleópteros coprófagos, determinantes de riqueza de
especies, Península Ibérica.
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ABSTRACT

Examination of determining factors of species richness: the case of Aphodiinae
(Coleoptera, Scarabaeoidea, Aphodiidae) at the Iberian Peninsula

In the present article, variables that explain the Aphodiinae (Aphodiidae, Coleoptera) species rich-
ness at the Iberian Peninsula were explored, only considering previous faunistic studies and using the
Generalized Linear Models statistic procedures. Data from 30 faunistic studies taken from the litera-
ture were analysed to examine the factors which have an influence on the species richness of this group.
For each location, 22 variables were compiled, referred to topographic, geographic, environmental
diversity, climatic, type of soils, and cattle customs factors. After eliminating area effects, several cli-
matic, type of soils, cattle customs and geographic factors were able to explain the variation on Iberian
Aphodiinae species richness. However, a function which made up the aridity index and the percentage
of siliceous soils variable would gather all the variation on species richness distribution of Iberian
Aphodiinae caused by environment. This fact showed the present correlation between these two varia-
bles with the other significant ones.

Variance hierarchical partitioning techniques exhibited that climatic factors were the most influent
on the species richness, followed by the type of soils, cattle customs and geographic ones.
Nevertheless, space per se was able to explain more than all the environmental variables together, so
some other variables which were not considered could better resume the variation on Aphodiinae rich-
ness. Distribution of Iberian Aphodiinae richness showed two areas with a higher number of species
located southwards and in the north-western part of the peninsula. In our opinion, such variable would
be of historic-geographic nature, and so: 1) Iberian Aphodiinae fauna would be constituted by two prin-
cipal species groups of different origins and physic-climatic adaptations (a Palaearctic or cold-tempe-
rate group and a Mediterranean or Afrotropical group); and 2) the separated distribution of Aphodiinae
richness centres would represent the most favourable areas at present, that give refuge to each one of
these faunistic groups. Moreover, the fact of an accumulated species richness on the north-western part
of the peninsula would be one of the evidences which reflect the Iberian Peninsula role both as a colo-
nization route and as a refuge during glacial/interglacial cycles.
Key words: Aphodiinae, Scarabaeoidea, coprophagous Coleoptera, determining factors of species
richness, Iberian Peninsula.

Introducción

La riqueza de especies es una buena medida a
priori de la diversidad de un grupo de organismos
en un territorio (Gaston, 1996), considerándose uno
de los aspectos inmediatos de la biodiversidad
(Noss, 1990), puesto que se corresponde directa-
mente con la variedad de características ecológicas,
morfológicas, filogenéticas o funcionales que pre-
senta dicho taxon en ese territorio. Como la distri-
bución de la riqueza de especies no es homogénea
a lo largo de una región, es lógico pensar que nume-
rosos factores, históricos y/o ecológicos, podrían
haber sido determinantes en el pasado o estar
actuando en la actualidad (Coope, 1979; Ricklefs &
Schluter, 1993; Lobo, 1997), modificando y condi-
cionando las diferencias de riqueza de especies
entre localidades. Así pues, un mayor conocimien-
to de dichos factores y de su influencia sobre la
riqueza de especies puede ser de suma importancia
a la hora de identificar los patrones de riqueza de
especies (Hengeveld, 1990; Huston, 1994), así
como para diseñar posteriores estudios o para llevar
a cabo planes de conservación de dichos grupos
(Miller, 1994).

Hoy por hoy es muy probable que no exista nin-
guna cartografía precisa acerca de la distribución
de la riqueza de especies en una región para ningún
grupo taxonómico; además, esta tarea podría pre-
sentarse muy costosa tanto en tiempo como en
recursos económicos, por lo que en la actualidad,
no parece rentable (Gaston, 1991). Es por esta
razón que habitualmente se prefiere identificar
mediante alguna medida de esfuerzo de muestreo
aquellas localidades dentro de un territorio sufi-
cientemente inventariadas para, posteriormente, a
través de los datos de dichas localidades y de la
información acerca de los posibles factores que las
caracterizan, realizar un modelo predictivo de la
riqueza de especies que nos proporcione sus valo-
res en aquellas localidades dentro del territorio para
las que no se tiene una buena información. Ésta ha
sido, por ejemplo, la estrategia seguida en el caso
de los escarabeidos de distintas regiones (Hortal et
al., 2001; Lobo et al., 2001; Lobo & Martín-Piera,
2002), utilizando como información de base la pro-
cedente de atlas faunísticos (Lobo et al., 1997a;
Morrone, 2000), como los de Scarabaeidae de
Francia (Lumaret, 1990; Lumaret et al., 1996), o la
información presente en bases de datos, como, por
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ejemplo, BANDASCA para Scarabaeidae ibéricos
(Lobo & Martín-Piera, 1991).

Sin embargo, la existencia de atlas o bases de
datos para cualquier grupo taxonómico es excep-
cional, pues la gran mayoría de los grupos anima-
les, sobre todo insectos, carece de una información
compendiada (Martín-Piera, 1997) y a lo sumo sólo
existe un número limitado de referencias pertene-
cientes a publicaciones de carácter faunístico. No
obstante, partiendo únicamente de un número dis-
creto de informes faunísticos previamente realiza-
dos y haciendo uso de técnicas estadísticas efica-
ces, como los Modelos Lineales Generalizados
(GLM; McCullagh & Nelder, 1989; Crawley,
1993), puede ser posible, como mínimo, realizar
una primera exploración de los factores que podrí-
an explicar la riqueza de especies para un taxon en
un amplio territorio.

En el presente estudio se pretende identificar y
ponderar el efecto de distintas variables ambienta-
les y espaciales relacionadas con la variación en la
riqueza de especies de Aphodiinae (Aphodiidae,
Scarabaeoidea) a escala peninsular, utilizando para
ello la información faunística actualmente existen-
te sobre este grupo en la Península Ibérica. Los
Aphodiinae, junto con las familias Scarabaeidae y
Geotrupidae (Scarabaeoidea), forman principal-
mente el grupo de coleópteros vulgarmente conoci-
dos como escarabajos del estiércol (dung beetles).
La característica más notable de los escarabajos del
estiércol es su adaptación trófica al aprovecha-
miento de excrementos de vertebrados como ali-
mento (Hanski, 1991a). A diferencia de escarabei-
dos y geotrúpidos, que presentan comportamientos
más complejos en relación con el excremento, bási-
camente telecópridos y paracópridos (rodadores y
excavadores, respectivamente), los Aphodiinae tie-
nen la singularidad de que esa dependencia del
excremento es de carácter endocóprido o morador
(Bornemissza, 1976), es decir, se alimentan y
reproducen en el interior de éste, así como presen-
tan comportamientos sencillos de nidificación. No
obstante, en algunas especies se ha observado un
comportamiento ligeramente más complejo de for-
mación de nidos primitivos en el interior del excre-
mento o de excavación por debajo del excremento
(Rojewski, 1983; Zunino & Barbero, 1990;
Borghesio & Palestrini, en prensa). La subfamilia
Aphodiinae es un grupo con un gran éxito evoluti-
vo, que ostenta una gran diversidad conocida de
especies (alrededor de 2000 especies descritas;
Dellacasa, 1991). Aunque es un grupo de distribu-
ción mundial (ver, por ejemplo, Dellacasa, 1987),
es en las comunidades del estiércol presentes en las

zonas templado-frías de la región Paleártica donde
se presenta como el grupo predominante (Hanski,
1991b). En cualquier caso, a pesar de ser un grupo
del cual se tiene un gran conocimiento taxonómico,
sobre todo en el Paleártico Occidental, una notable
cantidad de especies aún permanecería sin describir
(Cabrero-Sañudo & Lobo, 2003).

Hasta el momento, algunos estudios han anali-
zado la influencia de algunos factores ambientales,
como temperatura, humedad o precipitación, sobre
determinadas especies de afodinos a escala local
(Landin, 1961). Igualmente, otros estudios puntua-
les han examinado la variación altitudinal de estas
comunidades (Jay-Robert et al., 1997; Martín-Piera
et al., 1992), su variación según el tipo y la canti-
dad de excremento (Finn & Giller, 2002; Galante &
Cartagena, 1999; Kadiri et al., 1997; Lumaret et al.,
1992), según la naturaleza del hábitat (Menéndez &
Gutiérrez, 1996; Romero-Alcaraz et al., 2000) o
según la estacionalidad (Hanski & Koskela, 1979;
Palmer, 1995; Sowig 1997). Sin embargo, a pesar
del conocimiento general existente en el Paleártico
Occidental sobre la relación entre estas especies y
algunas variables ambientales (Hanski &
Cambefort, 1991a, 1991b; Lumaret, 1978; Sowig &
Wassmer, 1994), los patrones de variación de la
riqueza de especies y de otros atributos de la diver-
sidad a escala geográfica y la elucidación de los
factores ambientales que los determinan sólo han
sido estudiados en el grupo hermano de los
Scarabaeidae (Lobo & Martín-Piera, 2002; Lobo et
al., 2002; Martín-Piera, 2001; Verdú & Galante,
2002). La mayoría de estos trabajos han podido
desarrollarse gracias a una excelente información
taxonómica de base sobre los Aphodiinae y los
Scarabaeoidea en general (Báguena 1967; Baraud,
1992; Dellacasa, 1983; Dellacasa et al., 2000;
Martín-Piera & López-Colón, 2000; Veiga, 1998),
lo que también ha facilitado en los últimos años el
desarrollo de numerosos estudios faunísticos para
la Península Ibérica acerca de la composición de
diferentes comunidades del estiércol repartidas por
su territorio (ver Tabla 1). Sin embargo, aparte de
dichos estudios faunísticos, no existe en la actuali-
dad una información compendiada de todas las
citas existentes para los Aphodiinae ibéricos.

A falta de recursos minuciosos (bases de datos,
atlas) que pudieran contener toda la información
faunística existente en la bibliografía y en las
colecciones y aprovechando únicamente los datos
de aquellos estudios realizados, el cometido del
presente estudio es la observación de las posibles
relaciones entre diversos factores ambientales y
espaciales con la riqueza de especies, para así dilu-
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cidar cuáles de entre estos factores podrían ser
determinantes a la hora de explicar la distribución
de la riqueza ibérica de Aphodiinae. Se trata pues
de analizar el efecto de los factores relacionados
con el patrón de variación ibérico de la riqueza de
especies de afodinos, como paso previo para emi-
tir hipótesis con sentido biológico capaces de
explicar esas relaciones.

Material y métodos

ORIGEN Y SELECCIÓN DE LOS DATOS

Para intentar comprender los factores ambienta-
les que influyen en la riqueza de especies de

Aphodiinae en la Península Ibérica se analizaron los
datos obtenidos para 30 localidades o territorios,
procedentes tanto de la literatura como de trabajos
inéditos (Figura 1; Tabla 1). Dichos estudios difie-
ren en el tamaño de la superficie que abarcan (Tabla
1): seis de ellos tienen una extensión menor o igual
a 1 km2, once entre 1-100 km2 y otros trece poseen
más de 100 km2, coincidiendo siete de estos últimos
con provincias políticas de España. Aunque su loca-
lización geográfica es diversa, destaca la escasez de
datos en Portugal, zona nororiental de la península y
la submeseta sur (Figura 1), y la concentración de
estudios en determinadas regiones generalmente
cercanas a los lugares de asentamiento, centros o
universidades de los grupos de investigación dedi-

Tabla 1.— Listado de las 30 localidades de la Península Ibérica consideradas en el presente estudio. Área (A), Latitud (Lat),
Longitud (Lon), Riqueza de especies de Aphodiinae (RA). Área en km2. Latitudes y longitudes se incluyen en grados. El número
de localidad coincide con el de la Figura 1.

Table 1.— List of the 30 Iberian localities considered in the present study. Area (A), Latitude (Lat), Longitude (Lon), Aphodiinae
species richness (RA). Area in km2. Latitudes and longitudes in grades. Locality numbers correspond to numbers in Figure 1.

Nº Localidad Referencias A Lat (N) Lon (O) RA

1 Nava de Francia Gutiérrez García (2000) 0,06 40º25’ 6º23’ 25
2 Colmenar Viejo Veiga (1982) 0,2 40º40’ 3º45’ 21
3 Sierra de Alfacar Fernández-Sigler (1986) 1 37º20’ 3º30’ 20
4 Cabo de Gata Rozas & Ávila (1990) 1 36º45’ 2º10’ 12
5 La Hiruela Baz (1988) 1 41º00’ 3º30’ 20
6 El Ventorrillo Martín-Piera et al. (1986) 1 40º45’ 4º00’ 27
7 Chiclana de la Frontera Avila & Sánchez-Piñero (1990) 4 36º25’ 6º10’ 26
8 Pego-Oliva Mico et al. (1998) 9 38º52’ 0º05’ 6
9 Serra de Grândola Serrano et al. (1999) 14 38º00’ 8º42’ 13
10 Valle del Alberche Lobo (1982) 25 40º42’ 4º40’ 25
11 Parque Natural de la Font Roja Verdú (1994 ) 25 38º40’ 0º32’ 10
12 Sierra de Onil Galante & Cartagena (1999) 25 38º38’ 0º41’ 3
13 Villafáfila Salgado (1983) 28 41º50’ 5º40’ 21
14 Sierra de Salinas Cartagena & Galante (1998),

Galante & Cartagena (1999) 48 38º39’ 0º51’ 3
15 Sierras Subbéticas Hidalgo & Cárdenas (1994) 50 37º25’ 4º20’ 20
16 Sierra de Baza Romero-Alcaraz et al. (1998) 91 37º23’ 2º53’ 14
17 Macizo Central de Gredos Lobo (1992) 100 40º15’ 5º20’ 31
18 Doñana Lobo et al. (1997b) 300 37º00’ 6º22’ 32
19 Depresión Guadix-Baza Sánchez-Piñero (1994) 400 37º30’ 3º10’ 29
20 Sierra de Urbión De la Villa (1992) 489 42º03’ 2º53’ 39
21 Picos de Europa Galante & Stebnicka (1994),

Menéndez (1997) 866 43º05’ 5º05’ 34
22 Sierra Nevada Ávila & Pascual (1988) 1250 37º05’ 3º30’ 28
23 Vizcaya Bahillo et al. (1988) 2217 43º10’ 2º50’ 27
24 Almería Carrión (1961) 8774 37º17’ 2º24’ 21
25 Navarra Herrera Mesa & Rey-Escalera (1985) 10421 42º40’ 1º40’ 21
26 Cordillera Cantábrica Galante & Stebnicka (1994) 10569 43º00’ 5º35’ 45
27 Salamanca Galante (1983) 12336 40º45’ 6º00’ 38
28 Albacete Ruano et al. (1988),

Sánchez-Ruiz et al. (1994) 14858 38º45’ 1º50’ 35
29 León Delgado & Salgado (1982),

Salgado & Delgado (1979, 1982),
Salgado & Galante (1987) 15468 42º40’ 5º55’ 55

30 Cáceres Galante & Stebnicka (1993) 19945 39º50’ 6º20’ 37
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cados al estudio de Scarabaeoidea dentro de la
Península Ibérica. El tamaño de superficie y la loca-
lización geográfica (latitud y longitud medias) de
dichas localidades se encuentran resumidos así
mismo en la Tabla 1. La nomenclatura de las espe-
cies citadas en los estudios ha tenido en cuenta los
criterios taxonómicos de Baraud (1992), Dellacasa
(1983), Dellacasa et al. (2000) y Veiga (1998).

La selección de dichas localidades fue efectuada
considerando que los estudios en ellas realizados
hubieran sido llevados a cabo durante al menos un
año completo de muestreo. Así pues, los datos obte-
nidos a partir de los estudios están referidos a catá-

logos realizados durante amplios períodos de tiem-
po, a inventarios que recogieran toda la informa-
ción regional disponible o a estudios en los que se
utilizaran métodos de captura directos sobre excre-
mentos naturales o mediante trampas cebadas de
caída (Lobo et al, 1988), con al menos un año de
desarrollo. Tan sólo se desechó a priori la localiza-
ción de las islas Baleares, pese a la suficiente infor-
mación faunística presente en la literatura (Compte,
1968; Español, 1950; Martín-Piera & Lobo, 1992),
para así evitar el posible efecto de disminución en
la riqueza de especies producido en condiciones de
insularidad (MacArthur & Wilson, 1963).
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Fig. 1.— Mapa de la Península Ibérica en el que se representan las localidades consideradas en el presente estudio, según su lati-
tud y longitud central. El número de la localidad corresponde al de la Tabla 1.

Fig. 1.— Map of the Iberian Peninsula, where considered localities in the present study are represented, according to their latitu-
de and longitude. Numbers correspond to the localities in Table 1.
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La fiabilidad de los inventarios utilizados se
estimó mediante dos estimadores no paramétricos
de la riqueza de especies (Chao2 [un estimador
basado en el número de especies raras] y ACE [un
estimador que tiene en cuenta la abundancia de las
especies]; Chao, 1987; Chazdon et al., 1998;
Colwell & Coddington, 1994), que, utilizando los
datos de abundancia de cada especie para cada
localidad, permiten extrapolar el total de especies
en cada estudio en el supuesto de que el esfuerzo de
muestreo realizado fuera máximo. Los cálculos de
estos estimadores fueron realizados mediante el
programa EstimateS (Colwell, 2000), considerando
únicamente la información referida a las especies
de Aphodiinae para cada localidad. Algunas de las
localidades (depresión Guadix-Baza, Pego-Oliva,
sierra de Alfacar) presentaron unos valores obser-
vados de riqueza de especies significativamente
menores a los proporcionados por los estimadores
Chao2 ó ACE, pero, considerando que se trataban
de localidades en las que el esfuerzo de muestreo
había sido considerable, se decidió también incluir-
las en los análisis posteriores. Por el contrario,
mediante este procedimiento se desestimaron loca-
lizaciones como las de Los Monegros (López-
Colón, 1999; Melic & Blasco-Zumeta, 1999) o
Montseny (Español & Viñolas, 1986), puesto que
mostraban valores significativamente inferiores a
los predichos por los estimadores y no existía evi-
dencia que permitiera conocer el esfuerzo realizado
en cada estudio.

Para cada localización, se recopilaron los valo-
res de un total de diecisiete variables ambientales
continuas (Tabla 2). Nueve de las variables
ambientales correspondían a factores climáticos:
temperatura media anual (tm), temperatura media
de las mínimas (t), temperatura media de las máxi-
mas (T), precipitación media anual (P), precipita-
ción total estival (Pe), porcentaje de horas diurnas
de sol (Hs), índice de termicidad (It), índice de
mediterraneidad (Im3) e índice de aridez (Ia).
Estos tres últimos factores aparecen en Rivas-
Martínez (1987) y fueron utilizados en su origen
como índices para definir zonas de vegetación.
Otras tres variables se referían a factores de diver-
sidad ambiental o heterogeneidad espacial: rango
de alturas (Ra; diferencia entre la mayor y la menor
elevación), rango de temperaturas (Rt; diferencia
entre la temperatura media de las máximas y de las
mínimas) y rango de precipitaciones (Rp; diferen-
cia entre la mayor y la menor precipitación anual).
Se utilizaron también dos variables topográficas, la
altitud media (am) y la altitud máxima (A), y tres
variables geográficas que representaban la distan-

cia a los Pirineos (Dp), al estrecho de Gibraltar
(De) y al mar (Dm).

Todos los valores para estas variables fueron
obtenidos a través de un sistema de información
geográfica (GIS), para lo cual se representaron
mapas de cada uno de estos factores mediante el
programa Idrisi 32 (Eastman, 2001). La obtención
de los mapas para los índices de termicidad, medi-
terraneidad y aridez se realizó interpolando,
mediante medias móviles, la información referida a
314 estaciones meteorológicas de la Península
Ibérica y Baleares (ver Verdú & Galante, 2002). En
el caso de las variables altitudinales los datos pro-
cedían del tratamiento de un modelo digital del
terreno con una resolución de 1 km. Los datos cli-
máticos, también con una resolución de 1 km, fue-
ron proporcionados por el Instituto Meteorológico
Nacional. Los valores de estas variables se extraje-
ron superponiendo los mapas con cada uno de los
polígonos referidos a las localizaciones considera-
das en los análisis. En el caso de los factores geo-
gráficos, se elaboraron mapas de distancias a cada
uno de los elementos geográficos correspondientes
y se calculó la distancia media a la que se encon-
traba cada una de las localidades.

Por último, se incluyeron también tres variables
ordinales ambientales referidas a factores de litolo-
gía y dos variables ordinales ambientales relaciona-
das con factores de uso ganadero. Las variables lito-
lógicas representan la presencia de suelos calizos
(Sc), arcillosos (Sa) y silíceos (Ss) y su rango varía
según la superficie que representan sobre el total:
rango 1, hasta 33,3%; rango 2, de 33,4-66,6%; rango
3, a partir de 66,7%. Los rangos litológicos para cada
localización se estimaron digitalizando un mapa lito-
lógico ibérico (Instituto Geográfico Nacional, 1995)
y superponiendo cada uno de los polígonos referidos
a las localizaciones. Las dos variables referidas al
uso ganadero representan la cantidad de individuos
de los dos tipos principales de ganado doméstico de
pastoreo: el ganado vacuno (Gv) y el ganado ovino-
caprino (Go). Para el ganado vacuno, los rangos se
basaron en los datos de censos ganaderos provincia-
les (Ministerio de Agricultura, Pesca y Alimentación,
2000) y son los siguientes: rango 1, hasta 50.000
cabezas; rango 2, de 50.001 a 100.000 cabezas;
rango 3, más de 100.000 cabezas. Para el ganado
ovino y caprino, los rangos también se basaron en
censos ganaderos provinciales y son los siguientes:
rango 1, hasta 200.000 cabezas; rango 2, de 200.001
a 400.000 cabezas; rango 3, más de 400.000 cabezas.
A cada una de las localidades se le asignó el rango
correspondiente al de su provincia, excepto en el
caso de la Serra de Grândola, a la cual se le atribuyó
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el valor medio de los rangos de las provincias espa-
ñolas colindantes.

Todas las variables, excepto el tamaño del área,
la riqueza de especies y las variables ordinales, fue-
ron estandarizadas, a media 0 y desviación estándar
1, para eliminar el efecto de posibles diferencias en
la escala de medida. Los análisis estadísticos fueron
realizados mediante el programa STATISTICA 6.0
(StatSoft, 2001).

EXPLORACIÓN DE LAS VARIABLES

En el análisis de las posibles relaciones entre la
riqueza de Aphodiinae de cada localidad y las

variables consideradas, se recurrió a los Modelos
Lineales Generalizados (GLM; McCullagh &
Nelder, 1989; Crawley, 1993). Los GLM presentan
varias ventajas de exploración estadística frente a
los métodos tradicionales de regresión lineal: en
primer lugar, no es necesario realizar ninguna
transformación sobre la variable dependiente,
puesto que no es preciso que esté normalmente dis-
tribuida; en segundo lugar, se puede relacionar a la
variable dependiente de manera lineal o no lineal
con las diferentes variables independientes, a tra-
vés de una función de enlace que realiza la trans-
formación requerida.
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Tabla 2.— Listado de las características ambientales de las 30 localidades de la Península Ibérica consideradas en el presente estu-
dio. Altitud media (am), Altitud máxima (A), Distancia a los Pirineos (Dp), Distancia al estrecho de Gibraltar (De), Distancia al
mar (Dm) y Rango de altitudes (Ra) en metros; Temperatura media anual (tm), Temperatura media de las mínimas (t), Temperatura
media de las máximas (T) y Rango de temperaturas (Rt) en grados ºC; Precipitación media anual (P), Precipitación estival (Pe) y
Rango de precipitaciones (Rp) en milímetros; Índices de Termicidad (It), de Mediterraneidad (Im3) y de Aridez (Ia) como en
Rivas-Martínez (1987); Suelos calizos (Sc), arcillosos (Sa) y silíceos (Ss), y Ganadería vacuna (Gv) y ovina-caprina (Go) en ran-
gos según texto. El número de localidad coincide con el de la Figura 1.

Table 2.— List of the environmental variables of the 30 Iberian localities considered in the present study. Mean altitude (am),
Maximum altitude (A), Distance to the Pyrenees (Dp), Distance to the Straits of Gibraltar (De), Distance to the sea (Dm), and
Altitude range (Ra) in meters; Annual mean temperature (tm), Mean minimum temperature (t), Mean maximum temperature (T),
and Temperature range (Rt) in degrees Centigrade; Annual mean precipitation (P), Summer precipitation (Pe), and Precipitation
range (Rp) in milimeters; Indexes of Thermicity (It), Mediterraneity (Im3), and Aridity (Ia) as in Rivas-Martínez (1987);
Calcareous (Sc), Clayey (Sa), and Siliceous (Ss) soils, and head numbers of catlle (Gv) and sheep-goats (Go) in three classes, as
given in the text. Locality numbers correspond to Figure 1.

Nº Localidad am A Dp De Dm tm t T P Pe Hs It Im3 Ia Ra Rt Rp Sc Sa Ss Gv Go

1 Nava de Francia 1300 1300 516,8 513,8 210,8 11,3 5,0 23,0 62,0 134,0 59,0 250,0 5,8 3,5 15 18,0 49,0 1 1 3 3 3
2 Colmenar Viejo 900 900 332,1 583,6 311,8 12,4 3,0 22,0 46,0 90,0 58,0 129,0 4,2 2,9 0 19,0 46,0 1 1 3 2 2
3 Sierra de Alfacar 1465 1918 635,5 250,3 67,8 11,3 3,0 21,0 79,0 127,0 59,0 302,0 19,1 5,6 30 18,0 80,0 1 1 3 1 3
4 Cabo de Gata 10 260 653,9 351,9 3,0 17,8 11,0 24,0 32,0 25,0 64,0 377,0 25.0 8,8 0 13,0 50,0 3 1 1 1 2
5 La Hiruela 1300 1300 289,7 629,7 270,9 10,0 4,0 24,0 58,0 114,0 56,0 170,0 3,6 3,0 0 20,0 53,0 1 3 1 2 2
6 El Ventorrillo 1480 1480 339,5 583,9 299,0 9,6 3,0 22,0 48,0 97,0 57,0 42,0 2,5 1,4 40 19,0 46,0 1 1 3 2 2
7 Chiclana de la Frontera 17 17 840,8 72,3 5,0 18,1 10,0 22,0 66,0 68,2 66,0 400,8 19,1 3,6 5 12,0 98,0 1 3 1 3 2
8 Pego-Oliva 20 93 378,2 620,8 4,4 17,8 8,0 25,0 42,0 68,1 60,0 389,9 11,5 5,3 10 17,0 48,7 1 3 1 1 2
9 Serra de Grândola 200 252 827,7 376,1 20,4 17,1 10,0 22,0 55,0 19,0 66,0 351,0 20,6 4,4 100 12,0 100,5 1 3 1 3 3
10 Valle del Alberche 1250 1250 383,5 556,3 302,4 10,8 2,6 21,0 43,5 84,6 58,4 159,7 5,3 5,3 650 18,4 45,4 1 1 3 3 2
11 P. N. de la Font Roja 1026 1230 411,7 572,3 30,5 13,7 7,0 25,0 41,0 75,0 61,0 270,5 7,9 4,7 652 18,0 40,1 3 1 1 1 2
12 Sierra de Onil 1000 1094 420,4 558,2 34,7 14,4 6,0 24,0 42,0 74,9 61,0 287,5 8,5 5,4 100 18,0 42,0 3 1 1 1 2
13 Villafáfila 650 714 390,2 650,1 193,5 12,0 5,0 23,0 64,2 58,8 57,0 175,6 5,9 5,3 50 18,0 99,9 1 3 1 3 3
14 Sierra de Salinas 640 699 423,1 544,1 47,7 15,4 5,3 23,0 41,8 77,7 61,0 261,8 7,1 6,5 280 17,7 39,7 3 1 1 1 2
15 Sierras Subbéticas 781 1088 661,3 201,2 78,6 14,8 6,5 24,0 48,3 46,1 60,0 314,8 15,3 3,9 550 17,5 64,9 3 1 1 3 3
16 Sierra de Baza 1610 2213 606,1 311,6 71,6 10,5 2,0 19,0 88,9 155,5 60,1 320,7 25,4 8,1 1321 17,0 85,1 3 1 1 1 3
17 Macizo Central (Gredos) 1750 2418 458,7 483,7 302,3 8,4 3,0 20,0 74,1 118,9 60,0 184,4 5,7 2,3 500 17,0 74,4 1 1 3 3 2
18 Doñana 10 49 799,1 133,8 8,6 17,8 9,0 23,0 67,9 96,8 65,2 381,8 20,4 4,9 50 14,0 84,5 1 3 1 2 3
19 Depresión Guadix-Baza 917 1384 605,4 288,2 84,1 14,0 2,7 20,3 83,7 144,0 60,0 284,2 15,6 5,7 350 17,6 81,3 1 3 1 1 3
20 Sierra de Urbión 1500 2107 178,9 763,5 148,1 7,9 4,0 23,9 49,9 121,4 52,0 149,3 3,1 2,5 1120 19,9 33,4 3 1 1 1 3
21 Picos de Europa 1100 2215 318,4 809,7 43,6 7,4 6,1 20,2 77,3 97,3 49,0 172,1 2,5 2,0 1900 14,1 107,0 3 1 1 3 1
22 Sierra Nevada 1650 3399 658,9 250,1 34,9 9,9 3,4 21,6 74,1 115,1 59,1 296,0 17,8 4,7 1900 18,2 76,0 1 1 3 1 3
23 Vizcaya 303 1364 861,1 917,6 19,7 12,3 7,8 23,3 104,3 198,4 43,7 268,8 1,5 1,6 856 15,5 98,2 3 1 1 2 1
24 Almería 607 2576 611,1 330,5 30,7 18,4 5,9 21,8 59,0 91,7 62,3 344,5 22,0 8,3 2040 15,9 63,8 1 2 1 1 2
25 Navarra 1036 2132 58,2 878,3 82,7 9,4 6,0 22,5 66,8 109,5 47,6 227,9 2,7 3,4 1971 16,5 77,1 1 3 1 3 3
26 Cordillera Cantábrica 1145 2420 360,2 803,2 53,7 8,1 6,2 21,1 84,5 119,0 48,8 182,4 2,7 2,2 1090 14,9 108,4 1 1 3 3 2
27 Salamanca 842 2146 471,7 549,7 225,6 7,8 3,9 21,8 60,8 95,5 58,1 204,3 6,0 3,9 900 17,9 66,0 1 2 2 3 3
28 Albacete 912 1965 431,0 459,9 139,3 13,9 3,8 22,1 46,3 82,3 60,7 255,9 7,7 5,8 1500 18,3 45,0 2 2 1 1 3
29 León 917 2420 384,2 751,2 102,9 9,3 5,1 21,4 78,8 105,5 52,8 170,7 3,9 3,2 1010 16,3 105,8 1 2 2 3 3
30 Cáceres 505 2324 552,8 432,6 247,1 15,1 6,9 23,5 60,1 79,8 61,9 277,4 9,3 3,4 1200 16,6 69,7 1 1 3 3 3
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Con el fin de explorar la posible relación curvi-
lineal (Austin, 1980) entre la variable dependiente y
las independientes, se examinó la significación esta-
dística de las funciones lineales (y= a+bx), cuadrá-
ticas (y= a+bx+cx2) o cúbicas (y= a+bx+cx2+dx3)
de cada una de las variables independientes, eligién-
dose aquella que presenta todos sus términos signi-
ficativos. La bondad de ajuste de los modelos fue
evaluada mediante el estadístico de la desvianza,
comparándose mediante un test de la F si cada fun-
ción representaba un cambio en la desvianza signi-
ficativo respecto a un modelo nulo o completo en el
que el número de parámetros es igual al número
total de observaciones (McCullagh & Nelder, 1989;
Dobson, 1999).

Para eliminar la variación en el número de espe-
cies de cada localidad según el tamaño del área
(MacArthur & Wilson, 1963) se procedió a exami-
nar la relación curvilineal entre estas dos variables.
En general, se ha demostrado que esta relación es
positiva (S= scAz, donde S es el número de especies,
c es una constante, A es el área y z es la tasa de acu-
mulación de especies según el incremento del área;
Connor & McCoy, 1979; Rosenzweig, 1995) y que
presenta diferencias según los grupos a los que se
refiera (diferentes parámetros c y z para cada grupo
taxonómico; Lobo & Martín-Piera, 1999).
Utilizando los datos del número de especies y del
tamaño del área de cada uno de los estudios (Tabla
1), se realizó un ajuste curvilineal según la función
S= cAz (método Quasi-Newton), extrayendo los
residuos de esta función como una medida de la
variación de la riqueza de especies independiente
de la superficie (residuos procedentes de la relación
especies-área: REA).

A continuación se examinaron todas las posibles
relaciones de los REA con cada una de las variables
explicativas consideradas. Los REA seguían una
distribución normal y se asumió que su relación
con las variables independientes utilizadas era a tra-
vés de una función de enlace de identidad. Después
de examinar la relación individual de los REA con
cada una de las variables explicativas consideradas,
se intentó encontrar un modelo general capaz de
explicar la variación ibérica de la riqueza de espe-
cies. Para ello se llevó a cabo un procedimiento de
regresión por pasos (stepwise procedure) (Nicholls,
1989; Austin et al., 1996; Heikkinen & Neuvonen,
1997), en el cual, primero se incluía en el modelo la
función lineal, cuadrática o cúbica de la variable
que había provocado el cambio más significativo en
la desvianza, para a continuación incluir secuen-
cialmente el resto de las variables significativas
(forward selection). La función de la variable que

permitía añadir un porcentaje de explicación de la
varianza mayor se incluía y este procedimiento se
repetía hasta que no quedaban más variables expli-
cativas. Tras cada inclusión de cualquier variable en
el modelo, se sometía al nuevo modelo a un proce-
dimiento de eliminación hacia atrás (backward
removal) para excluir los términos que se tornaban
no significativos.

Por otra parte, las interacciones entre variables a
menudo pueden poseer un poder explicativo mayor
que las variables independientes por sí mismas
(Margules et al., 1987). Por ello, también se anali-
zaron independientemente todos los posibles pares
de interacciones entre variables que presentaran
una relación significativa con los REA.

A menudo las variables consideradas no permi-
ten explicar completamente la variación de la varia-
ble dependiente y, en este caso, los residuos de este
modelo general (RMG) pueden mostrar una estruc-
tura espacial. Este hecho advertiría de la presencia
de factores no considerados de carácter ecológico,
histórico o incluso biótico que variarían espacial-
mente (Legendre & Legendre, 1998). Para recono-
cer estas posibles estructuras, se evaluó la signifi-
cación de cada uno de los términos lineales, cua-
dráticos o cúbicos del polinomio de tercer grado de
la latitud y de la longitud: b

1
Lat + b

2
Lon + b

3
Lat2 +

b
4
Lat*Lon + b

5
Lon2 + b

6
Lat3 + b

7
Lat2*Lon +

b
8
Lat*Lon2 + b

9
Lon3 (análisis de tendencias de

superficie; trend surface analysis; Legendre, 1993;
Legendre & Legendre, 1998). Si al someter los
RMG a un análisis de regresión con los nueve tér-
minos del polinomio de tercer grado de la latitud y
la longitud aparecieran términos significativos, se
realizaría un mapa de distribución de dichos resi-
duos para intentar reconocer cuál es la variable
explicativa escondida tras esa estructura espacial.

RECONOCIMIENTO DE LOS FACTORES DETERMINANTES

Un gran inconveniente al determinar la influen-
cia comparada de un gran número de factores
ambientales es la frecuente correlación y falta de
independencia que presentan, lo que dificulta enor-
memente discriminar las variables ambientales cau-
salmente importantes de aquellas otras que mues-
tran correlaciones espurias (Guisan &
Zimmermann, 2000; Legendre & Legendre, 1998;
MacNally, 2000, 2002). 

Las variables ambientales usualmente relacio-
nadas con la diversidad biológica no son casi
nunca independientes y esa es una característica de
los sistemas naturales que dificulta la utilización
de las herramientas estadísticas al uso. Reconocer
cuándo una correlación es causal o espuria siempre
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es complejo, siendo las correlaciones el material
de base capaz de sugerir las hipótesis causales que
deben, posteriormente, explorarse experimental-
mente o validarse. Dos diferentes aproximaciones
ayudan a discernir las variables con posibilidades
de ejercer un efecto significativo y, por tanto, pro-
bablemente causales, de aquellas otras cuya corre-
lación con la variable dependiente es falsa y no res-
ponde a un efecto causal directo o indirecto: la par-
tición (Legendre & Legendre, 1998) y la jerarqui-
zación de la varianza (MacNally, 2000). En el pre-
sente caso se ha examinado, en primer lugar, la
correlación entre todos los pares de variables inde-
pendientes significativas mediante el coeficiente
de correlación no paramétrico de Spearman, corri-
giendo la probabilidad de significación según el
número de pares de correlaciones efectuadas
(corrección de Bonferroni, Siegel & Castellan,
1988). Posteriormente, se procedió a realizar un
análisis de jerarquización de la varianza. Las varia-
bles independientes consideradas fueron agrupa-
das en 7 grupos: topográficas, geográficas, de
diversidad ambiental, climáticas, litológicas, de
uso ganadero y espaciales. Si un grupo presentaba
varias variables significativas, se obtenía en primer
lugar un modelo explicativo para ese grupo de
variables a través de un procedimiento de selección
por pasos. A continuación, se calculaba el porcen-
taje promedio de desvianza explicado por cada
grupo de variables independientes significativas
(U, V, W, X...), tras estimar todos los posibles
modelos con el resto de grupos de variables
(MacNally, 2000, 2002). Por ejemplo, para el
grupo de variables U, el promedio de desvianza
explicado sería la media de las desvianzas de todas
las posibles funciones en las que puede participar
este grupo de variables (U, VU, WU, XU, VWU,
VXU, WXU, VWXU…).

Resultados

EFECTO DEL ÁREA

Tras realizar, mediante la función S= cAz, una
estimación curvilineal de la relación entre el tama-
ño del área de cada localidad y el número de espe-
cies de Aphodiinae en cada una de ellas, se observa
que el área explicaría hasta un 35,96% de dichos
valores de riqueza de especies (c= 15,58; z= 0,09).
La característica más notable de esta relación
(Figura 2A) es el rápido incremento de la riqueza
de especies a pequeños tamaños de área y el bajo
valor de la tasa de incremento del número de espe-
cies con el área, lo que significa que la riqueza de

especies de afodinos de una localidad constituye
una muestra representativa de la riqueza ibérica
(Lobo & Martín-Piera, 1999).

Los residuos procedentes de la relación espe-
cies-área (REA) presentan una distribución nor-
mal (no mostrado). Los REA representarían pro-
porcionalmente la riqueza real de especies de
Aphodiinae en cada uno de los puntos pertene-
cientes a cada localidad, prescindiendo completa-
mente del efecto del tamaño del área. Así pues,
mediante una interpolación de los REA es posible
obtener un patrón ibérico de la distribución de la
riqueza de especies de Aphodiinae (Figura 3A). La
riqueza de especies de Aphodiinae presenta una
distribución disyunta, con dos áreas que muestran
valores superiores, al noroeste y sur peninsulares,
mientras que hacia los litorales oriental y occiden-
tal los valores disminuyen.

SIGNIFICACIÓN DE LAS VARIABLES

En la Tabla 3 se encuentran resumidas todas las
relaciones de los REA con las distintas variables
ambientales. En la Figura 2(B-I) se encuentran
representadas todas las funciones de las variables
explicativas que muestran una relación significati-
va con la riqueza de especies.

Examinando la relación entre los REA y el poli-
nomio de tercer grado de la latitud y longitud, una
función formada por los términos lineales de la lon-
gitud y latitud, el cuadrático de la longitud, el cúbi-
co de la latitud y el término formado por la interac-
ción de la longitud por la latitud al cuadrado (Lon
+ Lat + Lon2 + Lat3 + Lon*Lat2) es capaz de expli-
car alrededor de un 74% de la variación en el núme-
ro de especies (Tabla 3). Esta relación es conse-
cuencia de la fuerte estructura espacial que muestra
la variación de la riqueza de especies de
Aphodiinae en la Península Ibérica.

Entre las variables relacionadas con la geogra-
fía, sólo Dm aparece como estadísticamente signi-
ficativa (explicando más de un 21% de la desvian-
za), de modo que a mayor distancia de la costa,
mayor riqueza de especies.

Las variables relacionadas con la topografía y
diversidad ambiental no explican porcentajes de la
variación estadísticamente significativos.

Tres de las nueve variables climáticas (It, Ia y
tm) se encuentran significativamente relacionadas
con los REA; Ia y tm, de forma lineal, mientras que
It, como cúbica. De ellas, la función cúbica de It
resultó ser la que mayor capacidad explicativa pose-
ía (más de un 38%) de modo que según aumentase
la termicidad, disminuiría la riqueza de especies,
aunque se produciría también un ligero aumento de
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ésta con valores altos del índice (Figura 2). Ia y tm,
por su parte, explican casi un 32 y 22%, respectiva-
mente, de la variación en la riqueza de Aphodiinae.
Al introducir juntas las tres variables en un proce-
dimiento de regresión por pasos, la función lineal
de Ia es la única que permanece. Este resultado
parece ser consecuencia de la gran correlación
positiva que existe entre las variables climáticas
significativas (Tabla 4).

Dentro del grupo de variables referidas a la lito-
logía, las funciones lineales de las variables Sc y Ss
aparecen como significativas, explicando algo más
de 14 y 26% de la desvianza en la riqueza de espe-

cies, respectivamente. Así pues, la riqueza de
Aphodiinae sería mayor cuando la proporción de
suelos calizos disminuyera y la proporción de sue-
los silíceos aumentase, y viceversa (Figura 2). Si se
introducen ambas variables en un procedimiento de
regresión por pasos, sólo queda la variable Ss, pues-
to que se ésta se encuentra en gran parte correla-
cionada inversamente con Sc (Tabla 4).

En cuanto al último grupo de variables, aque-
llas relacionadas con los usos ganaderos, sólo la
variable Gv se muestra como significativa y rela-
cionada positivamente con la riqueza de especies,
explicando algo más de un 20% en la variación de
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Fig. 2.— Relación entre el número de especies de Aphodiinae y el área de cada estudio y representación entre los residuos de la
anterior relación con las diversas variables significativas consideradas (Tabla 3).

Fig. 2.— Relationship between the Aphodiinae number of species and the area size from each study; representation between resi-
duals from that relationship versus the significant variables (Table 3).
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los datos; en este caso, la riqueza de especies de
Aphodiinae aumentaría con el número de cabezas
de ganado vacuno (Figura 2).

Un modelo general explicativo que intente
aunar todas las variables significativas encontra-
das recoge únicamente los términos lineales del Ia
y de Ss. Estas dos variables retienen conjuntamen-
te el mayor porcentaje explicado de riqueza de
especies de Aphodiinae (43,04%; F= 52,98; p<
0,001), y el resto de variables significativas lo son,

en gran parte, debido probablemente a su correla-
ción con éstas (Tabla 4). En cuanto a las posibles
interacciones o sinergias entre las variables signi-
ficativas, sólo se consideraron aquellas que mos-
traban en cada caso una capacidad explicativa
substancialmente mayor (al menos >10%) que la
proporcionada por cada una de las variables
correspondientes a cada interacción, independien-
temente. Así pues, sólo en el caso de la interacción
entre Ss y Gv se observó un efecto sinérgico
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Tabla 3.— Desvianza y significación del cambio en la desvianza con respecto a un modelo completo del número de especies de
Aphodiinae, considerando los factores ambientales y el espacio para cada localidad incluida en el estudio. Se ha seleccionado el
término lineal, cuadrático o cúbico de cada variable siempre que proporcionaran un cambio significativo en la desvianza (p< 0,05).
En la columna de signos se muestra el tipo de relación para cada uno de los términos. Se incluye el porcentaje de la desvianza 
explicada para cada variable significativa. *** p < 0,001; ** p < 0,01; * p < 0,05.

Table 3.— Deviance and change in deviance from a null model of the Aphodiinae number of species, considering the environ-
mental and spatial variables for each locality considered in the study. The linear, quadratic, or cubic term from each variable was
selected when it provided a significant change in deviance (p< 0,05). The sign column shows the type of relationship for each
term. The percentage of the explained deviance for each significant variable is included. *** p < 0,001; ** p < 0,01; * p < 0,05.

Términos Cambio en % Desvianza
Variables Abreviatura Seleccionados Desvianza d.f. Desvianza F Signo Explicada

Modelo completo 2709,02 29

Geografía
Distancia a los Pirineos Dp Dp 2701,31 28 7,71 0,08
Distancia al estrecho De De 2702,71 28 6,31 0,07
Distancia al mar Dm Dm 2130,52 28 578,50 7,60 ** + 21,35

Topografía
Altitud media am am 2500,40 28 208,63 2,34
Altitud máxima A A 2636,26 28 72,76 0,77

Diversidad Ambiental
Rango de altitudes Ra Ra 2653,00 28 56,02 0,59
Rango de temperaturas medias Rt Rt 2701,05 28 7,97 0,08
Rango de precipitaciones Rp Rp 2541,07 28 167,95 1,85

Clima
Temperatura media anual tm tm 2116,64 28 592,38 7,84 ** - 21,87
Temperatura media de las mínimas t t 2559,58 28 149,45 1,63
Temperatura media de las máximas T T 2458,61 28 250,41 2,85
Precipitación media anual P P 2491,03 28 217,99 2,45
Precipitación estival Pe Pe 2547,90 28 161,12 1,77
Porcentaje de horas de sol diarias Hs Hs 2594,56 28 114,46 1,24
Índice de Termicidad It It + It2 + It3 1678,22 26 1030,80 15,97 *** - + + 38,05
Índice de Mediterraneidad Im3 Im3 2480,61 28 228,41 2,58
Índice de Aridez Ia Ia 1844,14 28 864,88 13,13 ** - 31,93

Litología
Suelos Calizos Sc Sc 2318,53 28 390,49 4,72 * - 14,41
Suelos Arcillosos Sa Sa 2692,04 28 16,98 0,18
Suelos Silíceos Ss Ss 2002,39 28 706,63 9,88 ** + 26,08

Usos Ganaderos
Ganado Vacuno Gv Gv 2163,69 28 545,33 7,06 * + 20,13
Ganado Ovino Go Go 2668,27 28 40,75 0,43

Espacio
Polinomio de 3er grado de Longitud y Latitud 697,09 24 2011,93 69,27 *** 74,27
[Lon + Lon2 + Lon3 + Lat + Lat2 + Lat3 + (Lon + Lon2 + Lat + + Lon*Lat + Lon2*Lat + Lon*Lat2) + Lat3 + Lon*Lat2]
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importante, de manera que a altos rangos de
ambas variables se produciría un aumento extraor-
dinario de la riqueza de Aphodiinae (Figura 4).
Sin embargo, la adición de esta interacción al
modelo general explicativo anteriormente encon-
trado (Ia + Ss) no producía un incremento sustan-
cial en la varianza explicada.

Cuando se representan espacialmente los valo-
res predichos por esta función (Figura 3B), el
panorama de la distribución del número de espe-
cies de afodinos difiere ostensiblemente del pro-
porcionado los residuos de la relación especies-
área (Figura 3A). La función ambiental obtenida
no produce un patrón espacial coherente debido a
que sus residuos (RMG) están espacialmente
estructurados (Figura 3C), lo que significa que
alguna variable determinante de la riqueza de
Aphodiinae no habría sido aún considerada. Por
ello, al someter los RMG a un proceso de selección
por pasos (backward) con los términos del polino-
mio de tercer grado de la latitud y la longitud como
variables explicativas, aún podría explicarse un
40,73% (F= 18,56; p< 0,001) de la varianza de
RMG por una función formada por el término cua-
drático de la longitud y el término de interacción
entre la longitud y la latitud al cuadrado (Lon2 +
Lon*Lat2). Así pues, la variación no explicada por
las variables ambientales consideradas todavía
posee una estructura espacial, existiendo un núme-
ro mayor de especies de lo esperado por el modelo
hacia el noroeste y sur de la península y un núme-
ro menor de especies de lo esperado en la subme-
seta sur y Pirineos, zonas éstas caracterizadas por
cierta carencia de información faunística.

IMPORTANCIA RELATIVA DE LOS FACTORES DETERMI-
NANTES

Las variables ambientales, ecológicas o de cual-
quier otro tipo no suelen ser independientes
(Gaston & Williams, 1996; Hengeveld, 1990). En el
presente caso, resulta evidente que las variables sig-
nificativas a la hora de explicar la riqueza de espe-
cies de Aphodiinae están correlacionadas entre sí
(Tabla 4). Debido a ello, en el modelo general
explicativo sólo se seleccionaron dos variables (Ia y
Ss), ya que éstas aglutinaban buena parte de la
información del resto de las variables significati-
vas. Por ejemplo, las variables climáticas son las
que más colinealidades significativas muestran
(con hasta otras 4 variables).

En vista de la incapacidad para diferenciar la
importancia de cada grupo de variables en la rique-
za de especies mediante los análisis explicativos
previos, la jerarquización de la varianza puede ofre-
cer una visión más idónea de la contribución de
cada grupo de variables significativas cuando éstas
presentan colinealidades. En el presente caso, dos
de los siete grupos posibles en los que se dividieron
las variables (variables topográficas y de diversidad
ambiental) no fueron incluidos en la jerarquización
de la varianza, puesto que no mostraron ninguna
variable significativa en la explicación de la rique-
za de especies. Por tanto, la jerarquización de la
varianza se realizó con los cinco grupos de varia-
bles restantes: geográficas, climáticas, litológicas,
de uso ganadero y espaciales.

La variación promedio del número de especies
explicada por las variables geográficas es de un
2,60% (Intervalo de confianza: 0-5,59%). Algo
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Tabla 4.— Correlaciones entre factores ambientales y variables espaciales significativos. Valor mostrado según estadístico R de
Spearman; signo según correlación. La significación de las correlaciones (p> 0,05), corregida mediante el test de Bonferroni, se
muestra en negrita.

Table 4.— Correlations between significant environmental and spatial variables. Showed value according to the Spearman R sta-
tistic; sign according to type of correlation. Significance of correlations (p> 0.05), corrected by Bonferroni test and showed in
bold letters.

Dm tm It Ia Sc Ss Gv Lon Lat

Dm — -0,55 -0,78 -0,35 -0,33 0,57 0,35 -0,27 0,46
tm — 0,74 0,58 0,05 -0,42 -0,31 0,16 -0,69
It — 0,59 0,10 -0,41 -0,31 0,11 -0,80
Ia — 0,16 -0,36 -0,57 0,39 -0,70
Sc — -0,53 -0,40 0,52 -0,03
Ss — 0,32 -0,43 0,17
Gv — -0,76 0,45
Lon — -0,08
Lat —
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mayor es la capacidad explicativa media de las
variables referidas a los usos ganaderos (6,20%;
intervalo de confianza entre 3,94-8,46%), y a la
litología (7,30%; intervalo de confianza entre
3,54-11,06%). De entre todas las variables no espa-
ciales, las climáticas son las que poseen un mayor
poder explicativo, puesto que recogen un 11,54%
en la variación de la riqueza de especies de
Aphodiinae (Intervalo de confianza: 5,30-17,78%).
Pese a los valores obtenidos en los análisis explora-
torios previos, la jerarquización de la varianza nos
ofrece valores explicativos de la variación en la
riqueza de especies bastante menores para cada
grupo de variables significativas. Esto es debido,
principalmente, a que existe una fuerte estructura
espacial en los datos que no puede ser explicada por
las variables ambientales utilizadas. Por ello, el pro-
medio explicado por las variables espaciales es
mayor que la suma de los promedios del resto de
grupos de variables (42,54%; intervalo de confian-
za entre 35,60-49,47%).

Discusión

SIGNIFICADO BIOLÓGICO DE LOS FACTORES AMBIEN-
TALES

Los presentes resultados demuestran que se
puede obtener un conocimiento relativamente pre-
ciso acerca de la influencia de distintos tipos de fac-
tores sobre la riqueza de especies de un grupo,
aprovechando la información faunística dispersa y
heterogénea que se posea de dicho grupo.
Siguiendo esta aproximación, pueden emitirse cier-
tas hipótesis explicativas sobre los factores deter-
minantes más importantes a gran escala, hipótesis
que deben ser consideradas como punto de partida
para posteriores análisis específicos más detallados
o de carácter experimental. A la espera de una
mejora de la información faunística con nuevos
datos empíricos o recopilaciones exhaustivas para
un territorio (atlas, bases de datos, etc), una aproxi-
mación similar a la del presente estudio es sufi-
cientemente adecuada y permite explorar cuáles
son los determinantes de la distribución de la rique-
za para un grupo dado.

En el grupo de escarabajos del estiércol de los
Aphodiinae, los factores ambientales más impor-
tantes en la distribución ibérica de su riqueza pare-
cer ser climáticos, lo que parece lógico en un grupo
de insectos de pequeño tamaño que no poseen
mecanismos fisiológicos eficientes de control de la
temperatura (Heinrich, 1993). De entre estos facto-
res, los índices de termicidad y aridez, junto con la

temperatura media anual, son los que mayor capa-
cidad explicativa poseen. Es preciso recordar que
los índices de termicidad y aridez son variables cre-
adas a partir de los valores de temperatura, en el
primer caso, y de temperatura y precipitación, en el
segundo (Rivas-Martínez, 1987). Así pues, en
general, los territorios con valores altos de tempe-
ratura serían inadecuados para la presencia de un
buen número de especies de Aphodiinae, lo que ya
fue en cierto modo adelantado por Landin (1961)
en sus estudios a escala local. En contraposición a
los Aphodiinae, se ha observado que los
Scarabaeidae mediterráneos presentan una relación
positiva con los diversos factores relativos a la tem-
peratura (Lobo & Martín-Piera, 2002; Lobo et al.,
2002). Este hecho concuerda con la existencia de
un reemplazo latitudinal de especies en la composi-
ción de las comunidades del estiércol (Hanski &
Cambefort, 1991a; Lobo & Martín-Piera, 1999), de
tal manera que en general en las comunidades más
septentrionales, los Aphodiinae serían el grupo de
coprófagos dominante (Hanski, 1991b), mientras
que los Scarabaeidae tendrían su máximo en las
comunidades más meridionales (Lumaret & Kirk,
1991). Además, se ha observado que este reempla-
zo de grupos coprófagos se repite también a nivel
de las comunidades de montaña del centro y sur de
Europa (Jay-Robert et al., 1997) o incluso de la
zona de transición mexicana entre las regiones
Neártica y Neotropical (Lobo & Halffter, 2000).

Sin embargo, resulta sorprendente que dos
variables climáticas como la insolación o la preci-
pitación tengan tan escasa relevancia a la hora de
explicar la variación en la riqueza de especies. El
porcentaje de horas de sol, una variable directa-
mente relacionada con la radiación incidente y no
tanto con la temperatura del aire, resultó ser la
variable ambiental con mayor capacidad predictiva
en el caso de los Scarabeidae (Lobo & Martín-
Piera, 2002), probablemente debido a que sus adul-
tos, al poseer una mayor talla corporal que los
Aphodiinae, dependen de la radiación para mante-
ner su actividad fuera del excremento (Lobo et al.,
1998). Los Aphodiinae, en cambio, no dependerían
tanto de la radiación incidente debido a sus hábitos
endocópridos y a que generalmente, tanto el suelo
como el excremento, lugares en los que se desarro-
lla el ciclo vital de estas especies, pueden mantener
temperaturas considerablemente superiores a las
del aire (Landin, 1961).

A pesar de que la precipitación podría conside-
rarse, a priori, uno de los factores más importantes
para la supervivencia de los individuos, sobre todo
en los estadios larvarios (Landin, 1961), en los pre-
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sentes análisis no parece mostrar efecto directo
alguno sobre la riqueza de Aphodiinae, aunque sí
pueda hacerlo indirectamente a través de su partici-
pación en el índice de aridez. ¿Cuál puede ser el
mecanismo biológico subyacente con capacidad de
explicar este resultado? A nuestro juicio, este resul-
tado debería corroborarse de forma más precisa,
distinguiendo el efecto ejercido por la precipitación
del causado por la humedad ambiental y, tal vez,
distinguiendo dentro la subfamilia grupos biogeo-
gráficos o filogenéticos a fin de estudiar la influen-
cia de este tipo de variables en cada uno de ellos. Es
posible que la precipitación ejerza un papel rele-
vante a la hora de explicar el número de especies
paleárticas o templado-frías, pero que la riqueza de
especies pertenecientes a grupos de origen
Mediterráneo o Afrotropical no se vea influida por
variaciones de precipitación o incluso que ésta les
afecte negativamente.

En cuanto a la litología, se observa que la com-
posición del suelo influye sobre la riqueza de espe-
cies, de manera que aquellos territorios con una
mayor proporción de suelos silíceos o menor de
calizos presentan también un mayor número de
especies de Aphodiinae. Los suelos silíceos pare-
cen poseer alguna característica que favorecería la
presencia de los Aphodiinae. Tal vez, este hecho se
relaciona con el intercambio iónico que podrían
realizar con el suelo algunos de los estadios de
desarrollo de los Aphodiinae, pero también al
hecho de que los suelos silíceos suelen retener nor-
malmente más agua, son más fríos y se compactan
menos al secarse que los arcillosos y que, sobre
todo, los calizos, lo cual sería fundamental en
aquellos estadios no adultos del desarrollo que pre-
sentaran una vida libre en el substrato, indepen-
diente del excremento, como en el caso de las lar-
vas de muchos Aphodiinae (Hanski & Cambefort,
1991b; Lumaret, 1983; Lumaret & Kirk, 1991;
Osberg et al., 1994).

Los factores relacionados con los usos ganade-
ros parecen ejercer también una cierta influencia
sobre la riqueza de especies de Aphodiinae, de
manera que aquellas localidades con una abundan-
te ganadería vacuna presentan también una mayor
riqueza de Aphodiinae. Sin embargo, no se ha podi-
do constatar ninguna influencia equivalente del
ganado ovino y caprino sobre la riqueza de especies
de Aphodiinae. Ya anteriormente, Lumaret et al.,
(1992) habían indicado que la abundancia y bioma-
sa de los escarabajos coprófagos dependía fuerte-
mente de la cantidad de recursos tróficos, siendo
más ricas en lugares con ganadería vacuna. Los
escasos datos comparados existentes que estudian

la preferencia trófica de las especies mediterráneas
muestran que los Aphodiinae suelen preferir heces
con mayor contenido hídrico, como las de vacuno
(Martín-Piera & Lobo, 1996). Los Aphodiinae, a
diferencia de Scarabaeidae y Geotrupidae, viven y
comen dentro de heces relativamente frescas (endo-
cópridos) y necesitan del excremento para reprodu-
cirse y depositar sus huevos. Por ello, el excremen-
to de oveja o cabra, en relación con el de vaca,
podría ser seleccionado con una menor frecuencia
por los Aphodiinae, debido a su menor tamaño y a
su mayor rapidez de desecación.

En cuanto a los factores de carácter geográfico,
únicamente la distancia al mar influye positiva-
mente sobre la variación de la riqueza de
Aphodiinae, lo que probablemente es un reflejo de
la preferencia de un buen número de estas especies
hacia los ambientes continentales. Tradicional-
mente, la distancia a los Pirineos se ha considera-
do un factor importante al explicar la distribución
ibérica de otros grupos animales, como
Lepidópteros (Martín & Gurrea, 1990), que habrí-
an entrado en tiempos geológicos recientes desde
latitudes septentrionales; del mismo modo, se
había incluido en los análisis la distancia al estre-
cho de Gibraltar, para así tener en cuenta una posi-
ble entrada de especies africanas. Sin embargo,
estos dos factores no parecen ser relevantes, pese a
su evidente correlación con factores climáticos.
Tanto en un caso como en otro, la falta de signifi-
cación puede ser debida a que la presencia de estos
organismos en la península no sea tan reciente, o
bien a la existencia de una mezcla de faunas con
dos diferentes orígenes. Tal vez, de nuevo, analizar
la influencia de estos factores en grupos homogé-
neos biogeográfica o filogenéticamente pueda diri-
mir con más precisión la importancia de este tipo
de factores geográficos.

Respecto a la topografía, ni la altitud máxima ni
la media resultaron ser significativas. Las variables
topográficas tampoco resultaron importantes a la
hora de explicar la riqueza de especies de
Scarabaeidae (Lobo & Martín-Piera, 2002; Lobo et
al., 2002). Es preciso aclarar que las variables de
este tipo no son en sí mismas factores directos (ver
Austin, 2002), sino indirectos que reflejan en reali-
dad otras variables principalmente de tipo climáti-
co. Anteriormente se ha demostrado que la altitud
influye en la riqueza de especies dentro de los
Scarabaeoidea (Lobo & Halffter, 2000; Martín-
Piera et al., 1992) y que dicha riqueza no varía
según la altitud o que incluso aumenta, en el caso
de los Aphodiinae del Paleártico Occidental (Jay-
Robert et al., 1997). Por esta razón, sería previsible
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un efecto positivo de la altitud sobre la riqueza de
Aphodiinae, hecho que no se ve reflejado en los
presentes análisis. Existen evidencias constatadas
de que la Península Ibérica ha ejercido como zona
de refugio durante las glaciaciones pleistocénicas
(Bennett et al., 1991; Hewitt, 1996; Taberlet et al.,
1998; Brewer et al., 2002). En el caso de los
Aphodiinae, hay además evidencias fósiles que
indican movimientos latitudinales durante los

ciclos glaciares/interglaciares (Coope, 1979, 1990;
Coope & Angus, 1975; Foddari, 1994). Las zonas
de montaña, debido a la heterogeneidad ambiental
que alojan, han debido ser especialmente relevantes
como corredor faunístico e incluso como refugio
para algunas de estas especies. Pero debido al aisla-
miento y la dispersión espacial de las cadenas mon-
tañosas ibéricas, no todas han ejercido ese papel
con la misma intensidad. Por tanto, la altitud no
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Fig. 3.— Mapas interpolados de distribución de Aphodiinae en la Península Ibérica. Las curvas de color oscuro corresponden a
residuos positivos o valores mayores de riqueza de especies; las curvas de color claro corresponden a residuos negativos o valo-
res menores de riqueza de especies. A: Distribución de los residuos procedentes de la relación especies-área (REA). B:
Distribución de los valores predichos por el modelo general (MG) explicativo (Ia + Ss). C: Distribución de los residuos proce-
dentes del modelo general explicativo (RMG).

Fig. 3.— Interpolated maps of Aphodiinae distribution at the Iberian Peninsula. Darker-coloured curves correspond to positive
residuals or higher species richness values; clearer-coloured curves correspond to negative residuals or lower species richness
values. A: Distribution of residuals from species-area relationship (REA). B: Distribution of predicted values from the explicati-
ve general model (MG: Ia + Ss). C: Distribution of the residuals from the explicative general model (RMG).
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aparecería como un factor relevante a la hora de
explicar la variación en el número de especies de
Aphodiinae porque su efecto no ha sido homogéneo
en las distintas cadenas montañosas.

Tampoco la diversidad ambiental explica una
variación significativa en la riqueza de especies de
Aphodiinae. Previsiblemente, a mayor heterogenei-
dad ambiental debería existir un mayor número de
especies, siempre y cuando éstas posean adaptacio-
nes ambientales diferentes. Tal vez, la significación
de las variables referidas a la diversidad ambiental
es menor como consecuencia de eliminar el efecto
del área en la riqueza de especies, pero a nuestro
juicio la principal causa de la escasa relevancia de
la heterogeneidad ambiental parece ser la existencia
de dos principales grupos dentro de los Aphodiinae
ibéricos con adaptaciones ecofisiológicas y oríge-
nes diferentes (ver, por ejemplo, Veiga 1998): un
grupo afrotropical y/o mediterráneo, básicamente
adaptado a condiciones templado-cálidas (formado
por géneros como, por ejemplo, Anomius, Erytus,
Labarrus, Nobius o Subrinus), y un grupo eurosi-
beriano, con adaptaciones hacia climas templado-
fríos (formado por géneros como, por ejemplo,
Acrossus, Agolius, Coprimorphus, Eupleurus,
Neagolius, Nimbus, Oromus, Planolinus o
Teuchestes). Aunque posteriores análisis sobre los
factores causales de la distribución en ambos gru-

pos de especies deben corroborar esta hipótesis,
sospechamos que es probable que la segregación
geográfica de las especies de ambos grupos impida
que un aumento en la heterogeneidad conlleve un
incremento de la riqueza.

RELEVANCIA DEL ESPACIO Y DE LOS FACTORES HIS-
TÓRICOS

Como ya se ha mencionado en la introducción,
siempre es difícil discernir el efecto propio de cual-
quier variable. Así, en el modelo general explicati-
vo sólo fueron seleccionadas dos variables, el índi-
ce de aridez y el porcentaje de suelos silíceos, pro-
bablemente debido a la correlación que el resto de
las variables significativas poseía con éstas. Sin
embargo, el modelo general obtenido con el con-
curso de las variables ambientales deja sin explicar
un porcentaje importante de la variabilidad en la
riqueza de especies, que puede ser expresado por el
espacio. Es decir, aun después de utilizar un buen
número de variables ambientales, existirían varia-
bles, de carácter desconocido, muy importantes a la
hora de explicar la variación en la riqueza de espe-
cies. El claro patrón espacial que muestran esas
variables desconocidas (véase RMG, en Figura 3C)
estaría indicando que existe un mayor número de
especies de lo previsto, según las condiciones
ambientales, tanto en el extremo meridional como
en el noroccidental de la Península Ibérica. ¿Qué
tipo de variables podrían explicar esa distribución
disyunta en la riqueza de especies?

La importancia de esta variable desconocida
queda de manifiesto en los resultados obtenidos
mediante el método de jerarquización de la varian-
za, en los que el espacio terminó absorbiendo gran
parte de la variación en la riqueza de especies ori-
ginalmente englobada en el resto de variables, de
tal manera que la capacidad explicativa promedio
del espacio era superior a la suma de las capacida-
des explicativas promedio del resto de variables
(hasta un 61% del total de la variabilidad explicada
por las variables consideradas). Indudablemente,
otros factores ambientales no tenidos en cuenta
podrían ayudar a explicar la variación de la riqueza
de Aphodiinae en la Península Ibérica, como, por
ejemplo, la cantidad de recursos (Roslin, 2000;
Roslin & Koivunen, 2001), la densidad relativa de
conejo (Verdú & Galante, 2002) o de otros verte-
brados salvajes y domésticos, la velocidad y la
dirección del viento (Landin, 1961), las interaccio-
nes bióticas con otros organismos o el grado de per-
turbación humana. Sin embargo, a nuestro juicio,
son las variables de tipo histórico-geográfico las
que más posibilidades explicativas ofrecen. Como
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Fig. 4.— Mapa de contorno que muestra la variación de la rique-
za de especies de Aphodiinae (REA) según la proporción de sue-
los silíceos y el número de cabezas de ganado vacuno. Las cur-
vas de color oscuro se identifican con riquezas mayores de
Aphodiinae.

Fig. 4.— Contour plot of the Aphodiinae species richness
variation (REA), according to the siliceous soils proportion
and cattle heads. Darkest-coloured curves correspond to the
highest Aphodiinae richness values.
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ya se mencionó anteriormente, la fauna ibérica de
Aphodiinae estaría básicamente constituida por dos
conjuntos de especies con diferentes orígenes y
adaptaciones fisioclimáticas, y la distribución dis-
yunta encontrada de los centros de riqueza de
Aphodiinae coincidiría con las áreas, actualmente
bajo condiciones favorables, que alojan cada uno de
estos conjuntos faunísticos.

La riqueza de especies que acumula el extremo
noroccidental de la península, vuelve a remitir al
papel ejercido por la Península Ibérica como corre-
dor y refugio de faunas durante los ciclos glacia-
res/interglaciares (Bennett et al., 1991; Hewitt,
1996; Taberlet et al., 1998; Brewer et al., 2002).
Los Alpes habrían actuado como una barrera para
la migración de faunas procedentes del centro y del
este de Europa (Hewitt, 2001) y, por ello, la entra-
da en la península de estos taxones septentrionales
se habría producido, principalmente, siguiendo la
línea de costa atlántica francesa hasta los Pirineos
occidentales (Brewer et al., 2002; Cottrell et al.,
2002; Petit et al., 2002a y b). De esta manera, si la
entrada de los Aphodiinae eurosiberianos en la
península se ha producido principalmente por la
zona occidental de los Pirineos, más que por la
oriental, la Cordillera Cantábrica habría actuado
como corredor para dichas especies y desde allí
éstas habrían podido colonizar una y otra vez regio-
nes más meridionales (Figura 5). De este modo, al
ser la región noroccidental ibérica un lugar de tra-
siego faunístico, su riqueza actual podría ser la con-
secuencia de la acumulación reiterada de especies
que, tras los sucesivos periodos glaciares e intergla-
ciares, habrían quedado refugiadas en esta región.
Así, por ejemplo, especies como Acrossus carpeta-
nus (Graëlls, 1847), Agolius bonvouloiri (Harold,
1860), Ammoecius frigidus Brisout, 1866, o
Neagolius heydeni (Harold, 1781), entre otras, se
encuentran actualmente presentes únicamente en la
Cordillera Cantábrica e incluso pueden alcanzar
algunas de ellas el Sistema Central y en ciertas oca-
siones la zona oriental de los Pirineos. Existen dis-
tintas evidencias procedentes del estudio filogeo-
gráfico de otro tipo de organismos, las cuales
demuestran que las poblaciones europeas están
relacionadas con las del occidente peninsular
(Branco et al., 2000; Lunt et al., 1998; Olalde et al.,
2002) y que las zonas cántabro-atlántica y del sur
peninsular han actuado repetidamente como refu-
gio para las especies de procedencia eurosiberiana
y africano-mediterránea, respectivamente (Brewer
et al., 2002; Hewitt, 2001; Taberlet et al., 1998).

No obstante, para el grupo de los Aphodiinae,
este hecho es una mera hipótesis que pudiera ser tal

vez en el futuro confirmada de diversas formas; así
pues, por último, se reseñan algunos de los posibles
estudios que podrían continuar con esa línea de
investigación. En primer lugar, podría ser interesan-
te explorar la influencia de las variables ambientales
consideradas en el presente estudio procurando dife-
renciar entre los dos grupos biogeográficos de
Aphodiinae presentes en la Península Ibérica.
Probablemente, factores como la precipitación
media y la estival, influirían positivamente sobre las
especies de origen europeo y eurosiberiano, y todos
los índices de termicidad, mediterraneidad y aridez,
de manera negativa. Por el contrario, los mismos
factores podrían actuar de manera inversa sobre las
especies de origen africano y mediterráneo. Esta
misma diferenciación entre grupos sería posible
incluso realizarla con conjuntos de especies evoluti-
vamente relacionadas, una vez se pueda precisar de
una hipótesis filogenética de los Aphodiinae ibéri-
cos. En segundo lugar, para confirmar la entrada
atlántica occidental de los Aphodiinae europeos en
la Península Ibérica, un estudio faunístico a modo
de transepto longitudinal realizado en los Pirineos
podría aportar evidencias de diferencias graduales
en la riqueza de especies. Así, de oeste a este en los
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Fig. 5.— Mapa de la ruta más probable de colonización de la
Península Ibérica por los Aphodiinae europeos durante los
periodos glaciares. La curva que rodea el continente es la situa-
ción de la línea de costa hace 18.000 años. Mapa basado en
Skinner et al., 1999.

Fig. 5.— Map of the most probable colonization route of the
Iberian Peninsula by the European Aphodiinae during the gla-
cial ages. The curve surrounding the continent is the location
of the coastline 18,000 years ago. Map modified from Skinner
et al., 1999.
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Pirineos probablemente se produciría una rarefac-
ción progresiva de especies europeas y de especies
compartidas con la Cordillera Cantábrica.
Finalmente, sería también interesante corroborar el
papel de la Península Ibérica como corredor y refu-
gio de especies europeas de Aphodiinae, lo cual
podría abordarse mediante estudios de carácter filo-
geográfico. Así pues, por ejemplo, lo esperable en
este caso sería que hubiera una mayor diversidad
genética en aquellas poblaciones de especies que
hubieran quedado residentes en la Península Ibérica
tras los ciclos glaciares/interglaciares y una menor
diversidad en aquellas poblaciones de especies con
un amplio rango de distribución, puesto que en estas
últimas se hubiera dado un mayor flujo genético y,
por tanto, una mayor homogeneización.
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