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RESUMEN

Se presenta un método para obtener regionalizaciones basadas en los organismos a partir de
datos corológicos incompletos, utilizando como ejemplo los escarabeidos ibéricos (Col.,
Scarabaeinae). A partir de las unidades territoriales bien muestreadas, realizamos en primer lugar
un análisis de ordenación, en el que se identificaron cuatro ejes faunísticos. Posteriormente, los
valores de estos ejes se extrapolaron a todo el territorio ibérico mediante Modelos Lineales
Generalizados. Con los valores predichos para estos ejes se desarrolló una matriz de distancias
faunísticas. A partir de ella, y de las distancias geográficas entre unidades territoriales, se obtuvo
una nueva matriz de distancias faunístico-geográficas. Esta matriz fue utilizada para realizar la
clasificación final de todo el territorio, obteniéndose ocho regiones faunísticas diferentes.
Finalmente, se comentan los resultados obtenidos, identificando las diferencias en su composición
y riqueza regional y local.
Palabras clave: regionalización, clasificación, ordenación, modelos predictivos, Scarabaeinae,
Península Ibérica.

ABSTRACT

A strategy to obtain reliable biotic regionalizations from incomplete data: the case of Ibero-
Balearic dung beetles (Coleoptera, Scarabaeinae)

A method to obtain regionalizations based in the organisms from incomplete distributional data
is presented, using Iberian scarabaeine (Col., Scarabaeinae) as an example. A first ordination analy-
sis was carried out using the well-sampled territorial units, where four faunistic axes were identi-
fied. Then, the scores of these axes were extrapolated to the whole Iberian territory by means of
General Linear Modelling. A faunistic distance matrix was developed using the predicted values for
the four axes. Using this matrix and the geographic distances among territorial units, a new matrix,
reflecting both the compositional and geographic distances was obtained. This matrix was used to
carry out the final classification of all the territory, where eight different faunistic regions were
obtained. Finally, the results are briefly discussed, and their composition and local and regional
richness are described.
Key words: regionalization, classification, ordination, predictive models, Scarabaeinae, Iberian
Peninsula.

UNA ESTRATEGIA PARA OBTENER REGIONALIZACIONES
BIÓTICAS FIABLES A PARTIR DE DATOS INCOMPLETOS: EL CASO

DE LOS ESCARABEIDOS (COLEOPTERA, SCARABAEINAE)
IBÉRICO-BALEARES
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Introducción

La regionalización es el proceso de agrupar u
ordenar la información acerca de un número deter-
minado de unidades territoriales, con el propósito
de representar las similitudes y relaciones entre
ellas (Bailey et al., 1978; Bailey, 1996). Como
consecuencia de esta acción pueden obtenerse
representaciones cartográficas útiles para discri-
minar los diferentes tipos de regiones ambientales
o los conjuntos de organismos que comparten su
distribución espacial, además de permitir describir
su extensión y ubicación. Tanto la determinación
de los puntos con mayor riqueza de especies (áreas
de superposición cartográfica; Rapoport, 1975),
como la caracterización de las regiones de un terri-
torio a partir de sus diferencias ambientales o de
composición faunística, han sido cuestiones abor-
dadas tradicionalmente por la Biogeografía
(Hengeveld, 1990) con el fin de representar los
principales patrones de distribución de los orga-
nismos y estudiar los procesos ecológicos y/o his-
tóricos que han propiciado su actual distribución.
El interés por los asuntos relacionados con la con-
servación ha aportado un nuevo punto de vista
sobre estos asuntos, de modo que reconocer los
principales patrones en la distribución territorial
de un grupo de organismos o de las características
ambientales, es ahora relevante para diseñar nues-
tras redes de reservas, de manera que se maximice
su representatividad (la proporción de la biodiver-
sidad total representada por la red de reservas; ver
Austin & Margules, 1986).

Existen clasificaciones territoriales que utilizan
diversa información ambiental para reconocer las
distintas ecoregiones o ecosistemas (Bailey, 1996;
ejemplos de esta aproximación en el territorio espa-
ñol pueden verse en de Pablo & Pineda, 1985; de
Pablo et al., 1987 y 1988; Elena Rosselló et al.,
1990, 1993 y 1997). La utilización en conservación
de esta clasificación orientada hacia los sistemas
ecológicos (Faith et al., 2001), se basa en discrimi-
nar unidades ambientales sin considerar la informa-
ción sobre los actores (las poblaciones y las espe-
cies) que habitan en ellas, una aproximación que no
parece garantizar la protección de estos últimos
(Araújo et al. 2001; Mac Nally et al., 2002). Si uni-
dades ambientalmente similares pueden contener
conjuntos faunísticos diferentes, debido a la actua-
ción de factores distintos de los puramente ambien-
tales, tampoco parece posible establecer una corres-
pondencia estricta entre un tipo de unidad ambien-
tal y los procesos que en ella tienen lugar. Tras
muchos años de descripción de procesos ecológicos

locales, estos han resultado ser demasiado contin-
gentes entre lugares ecológicamente similares
como para predecir qué procesos serán importantes
en qué tipos de sistemas a partir de nuestros cono-
cimientos actuales (Lawton, 1999). Ante este pano-
rama, y si la estructura de los sistemas ecológicos
es consecuencia de la actuación de las especies que
los integran, parece recomendable que el esfuerzo
en investigación y conservación de la biodiversidad
no se centre únicamente en los ecosistemas, sino
también en las especies y ensambles (conjuntos de
especies) que los habitan.

Desde el punto de vista de la conservación, la
subdivisión de un territorio en unidades faunística o
florísticamente homogéneas puede ser útil a la hora
de predecir la distribución de las especies, proponer
una red de espacios protegidos capaz de proteger la
diversidad biológica, o diseñar una estrategia de
restauración o reintroducción. Para estimar la dis-
tribución de las especies se asume que la especie
encontrada en una región determinada, general-
mente definida por criterios florísticos o fitosocio-
lógicos, se encuentra presente en toda el área ocu-
pada por ella (Scott et al., 1993). La selección de
áreas de conservación para un grupo taxonómico
determinado mediante las regionalizaciones, supo-
ne que una elección de enclaves que refleje la hete-
rogeneidad espacial en la composición de sus
comunidades sería capaz de representar adecuada-
mente su diversidad biológica (Austin, 1999;
Ferrier, 2002; Ferrier et al., 2002). Se trata, así, de
realizar clasificaciones territoriales específicas
para cada grupo biológico que, siendo capaces de
describir la variación espacial en su composición,
permitan, con el concurso de la información sobre
la distribución de otros atributos de la diversidad
biológica como la riqueza de especies, la rareza o la
endemicidad, delimitar la ubicación de los enclaves
con mayor valor de conservación.

En el caso concreto de la vegetación, las regiona-
lizaciones florísticas se han usado directamente para
delimitar redes de espacios de conservación globales,
debido a su supuesta capacidad para integrar muchos
de los atributos físicos y biológicos de un área. (Scott
et al. 1993; Powell et al., 2000). Esta ha sido, en esen-
cia, la aproximación seguida mediante las clasifica-
ciones territoriales construidas a partir de los datos
sobre cobertura del suelo o vegetación potencial
(Izco, 1984; Rivas-Martínez, 1987; Gavilán et al.,
1998), las cuales han servido de base para el diseño
de nuestra actual red de reservas (ver, por ejemplo,
http://www.faunaeur.org/PUBLIC/ComBioDivStrat.
pdf o http://www.mma.es/conserv_nat/planes/basen-
sio/index.htm).

(c) Sociedad de Amigos del Museo  
Nacional de Ciencias Naturales y  
Consejo Superior de Investigaciones Científicas 
Licencia Creative Commons 3.0 España (by-nc)

http://graellsia.revistas.csic.es



Otra de las aplicaciones potenciales de las regio-
nalizaciones basadas en los organismos es la plani-
ficación de muestreos y la selección de las locali-
dades de colecta (Bunce et al., 1983, 1996;
Balmford & Gaston, 1999; Fisher, 1999), una cues-
tión metodológicamente muy similar a la de selec-
cionar la localización de los espacios a proteger. Se
trata pues de elegir el emplazamiento de las locali-
dades de muestreo al objeto de maximizar la diver-
sidad de un grupo de organismos que podemos
colectar en un territorio determinado, de modo que
si las localidades de colecta son ubicadas en cada
una de las clases territoriales aumentaría la proba-
bilidad de obtener una representación fiable de
todos los conjuntos faunísticos existentes.

Existen diversos intentos de regionalización
basados en los organismos que habitan la Península
Ibérica. Sin embargo, es difícil realizar compara-
ciones efectivas entre ellas, ya que han utilizando
unidades territoriales y escalas muy variables
(cuencas, regiones administrativas, regiones natura-
les, cuadrículas UTM, etc.). Dichas regionalizacio-
nes han utilizado la información biológica disponi-
ble sobre plantas y vertebrados (Sainz Ollero &
Hernández Bermejo, 1985; Doadrio, 1988; Real et
al. 1992 y 1996; Palomo et al., 1994; Moreno Saiz
et al., 1998; Vargas et al., 1998; Márquez et al.,
2001; García-Barros et al., 2002), pero una carac-
terística común de estos estudios es la ausencia de
análisis que permitan conocer si los inventarios de
cada unidad territorial son el resultado de un
esfuerzo de colecta lo suficientemente intenso y
son, por lo tanto, fiables. Debido a ello, la informa-
ción corológica disponible sobre los invertebrados
es rara vez utilizada para este propósito (ver, sin
embargo, Viejo et al., 1992; Hermida et al., 1994;
Rodríguez et al., 1997; Puente et al., 1998).
Estimar la variación faunística de un grupo de orga-
nismos en un territorio requiere utilizar la informa-
ción disponible sobre la distribución de las espe-
cies. Aunque en ocasiones las regionalizaciones se
han basado en el criterio de expertos (ver por ejem-
plo Morrone, 2001), lo más pertinente es utilizar
los datos faunísticos de distintas unidades territo-
riales, una vez estimada su fiabilidad, para realizar
clasificaciones utilizando distintas técnicas estadís-
ticas de análisis multivariante. Sin embargo, obte-
ner información biológica fiable suele ser posible,
tan sólo, cuando la escala y la extensión geográfica
son grandes, pues a escalas pequeñas (ver por ejem-
plo Wohlgemuth, 1996 y las referencias en su inte-
rior), es muy difícil extraer regiones geográficas
aceptables debido a que la información sobre la dis-
tribución de los organismos es escasa y espacial-

mente sesgada (Haila & Margules, 1996; Dennis &
Hardy, 1999; Lobo & Martín-Piera, 2002).

Una alternativa razonable a esta falta de infor-
mación biológica consiste en extrapolar o predecir
la distribución de la variación faunística (Lobo &
Hortal, 2003). Las distintas técnicas predictivas
existentes (Guisan & Zimmermann, 2000) pueden
utilizarse para modelizar individualmente cada una
de las especies de un grupo de organismos al obje-
to de construir con estos datos extrapolados una
regionalización fiable (Peters & Thackway, 1998).
Sin embargo, los problemas derivados de las pre-
dicciones de distribución individuales son múlti-
ples (Ferrier, 2002; Hortal & Lobo, 2002). Por una
parte, el efecto de sus errores se multiplica cuando
se trabaja con los valores calculados a partir de
multitud de predicciones, una por especie. Por otra
parte, resulta difícil e incluso imposible modelizar
la distribución de las especies raras, que son las que
generalmente determinan gran parte del recambio
faunístico entre unidades territoriales próximas. De
este modo, para obtener un buen conocimiento a
través de la regionalización de las propiedades sine-
cológicas de las áreas, como la composición fau-
nística, originadas por los patrones de distribución
de muchas especies diferentes, proponemos inferir
la estructura de estas taxocenosis a partir de aque-
llas unidades del territorio con inventarios fiables
para, posteriormente, obtener modelos predictivos
capaces de reflejar la variación faunística del grupo
estudiado. Tras extrapolar las variables que resu-
men la variación faunística a las unidades espacia-
les sin datos fiables, sería posible realizar una cla-
sificación efectiva de todo el territorio.

En este trabajo proponemos un método capaz de
identificar las diferentes regiones faunísticas de
una familia de coleópteros, los Escarabeidos
(Scarabaeinae) de la Península Ibérica y Baleares, a
una resolución de cuadrículas UTM de 50 x 50 km.
En primer lugar, identificaremos los diferentes ejes
que resumen la variación en la composición de
estas especies utilizando para ello la información
faunística de aquellas cuadrículas con inventarios
bien establecidos. Posteriormente, modelizaremos
la distribución de estos ejes mediante distintas
variables ambientales y espaciales explicativas (ver,
por ejemplo, Lobo & Martín-Piera, 2002; Lobo &
Hortal, 2003), para después extrapolar los resulta-
dos de esta función predictiva al resto del territorio.
Finalmente, realizaremos una regionalización fau-
nística de la Península Ibérica utilizando los valores
estimados de estos ejes, ponderando la distancia
faunística entre cada par de unidades del territorio
por la distancia geográfica existente entre ellas, al
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objeto de agrupar aquellas unidades similares fau-
nísticamente pero, a la vez, espacialmente próxi-
mas (Legendre & Legendre, 1998). El producto
final de este proceso es un mapa de las regiones
corológicas para los Escarabeidos Ibéricos en el
cual se identificarán las especies características de
cada región y las variaciones en la riqueza de espe-
cies existentes entre ellas.

Métodos

ORIGEN DE LOS DATOS BIOLÓGICOS

Como unidades territoriales utilizamos 252 cua-
drículas Ibero-Baleares de la malla UTM de 50x50
km con más de un 15% de superficie terrestre
(Figura 1). Para cada una de estas unidades se obtu-
vieron los datos de presencia/ausencia de las 53

especies de Escarabeidos que pueden encontrarse
en la Península Ibérica (Martín-Piera, 2000). La
información corológica proviene de BANDASCA (ver
estructura en Lobo & Martín-Piera, 1991), una base
de datos que compila la inmensa mayoría de la
información sobre la distribución ibérica de estas
especies (ver listado en la Tabla 3). Estudiando en
cada cuadrícula la relación asintótica entre el incre-
mento en el número de especies con la acumulación
de los registros informáticos (Lobo & Martín-Piera,
2002), fueron identificadas 82 cuadrículas UTM de
50 x 50 km con inventarios relativamente bien esta-
blecidos (Figura 1).

ESTIMACIÓN DE LOS EJES DE VARIACIÓN FAUNÍSTICA

La matriz rectangular de presencia/ausencia de
cada especie en cada cuadrícula (53 especies x 82
cuadrículas) se transformó en una matriz triangular

Fig. 1.— 252 cuadrículas UTM de 50x50 km utilizadas como unidades territoriales. En gris se señalan las 82 identificadas como
bien muestreadas por Lobo & Martín-Piera (2002).

Fig. 1.— 252 UTM 50x50 km grid squares used as territorial units. The 82 cells identified as well-sampled by Lobo & Martín-
Piera (2002) are shaded.
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de distancias entre cuadrículas, utilizando en este
proceso cuatro índices de similitud con diferentes
propiedades (ver Legendre & Legendre, 1998): i)
índice de similitud de Jaccard, ii) índice de simili-
tud de Phi (Rohlf, 1998), iii) Distancia Euclídea
Binaria (Binary Euclidean Distance; Clustan,
2002) y iv) índice de similitud de Gower (Gower,
1971). Los dos primeros índices difieren en que sus
valores tienen en cuenta (Phi) o no (Jaccard) la
información proveniente de las dobles ausencias
(especies ausentes en las dos cuadrículas compara-
das, pero presentes en el territorio analizado). La
utilidad de los índices que incorporan las dobles
ausencias ha sido puesta en entredicho, con la argu-
mentación de que generalmente no aportan infor-
mación biogeográfica útil (Buser & Baroni-Urbani,
1982). Sin embargo, cuando se comparan unidades
territoriales con una información faunística bien
establecida y en un territorio no muy extenso, como
es el caso de la Península Ibérica, la información
procedente de las dobles ausencias podría mejorar
la capacidad de discriminación entre los distintos
conjuntos faunísticos. Los dos últimos índices utili-
zados poseen la singularidad de permitir otorgar
pesos a cada variable para su cálculo, en este caso a
cada especie. De este modo, considerando que
cuanto mayor es la rareza de una especie mayor es
su potencial a la hora discriminar la composición
faunística entre las unidades territoriales, hemos
utilizado estos índices con el fin de otorgar un peso
a cada especie (1/n) inversamente proporcional al
número de presencias (n) en las 82 cuadrículas con-
sideradas como bien muestreadas. La principal
diferencia entre estos dos índices es que el espacio
obtenido mediante su aplicación es no-euclidiano
en el caso del índice de Gower y euclidiano o métri-
co (que puede representarse fácilmente en un espa-
cio tridimensional) en el caso de la Distancia
Euclídea Binaria.

Cada una de las matrices triangulares de proxi-
midad fue sometida a un análisis de ordenación, al
objeto de encontrar los principales ejes capaces de
describir la variación en la composición faunística.
Para este proceso hemos utilizado una técnica de
ordenación de comprobada eficacia (Pielou, 1984)
que no requiere datos normalmente distribuidos ni
matrices de distancia euclidianas, por lo que es
capaz de representar eficientemente las distancias
observadas en un número pequeño de ejes de varia-
ción a partir de cualquier matriz de proximidad
(NMDS, Nonmetric Multidimensional Scaling; ver
Legendre & Legendre, 1998). Para determinar el
número de dimensiones (ejes de variación) que es
conveniente extraer, se analizó la disminución de

los valores de stress (una medida de la variabilidad
no explicada por los ejes: a menor valor de stress
mayor es la capacidad de los ejes para representar
la matriz de proximidades) según aumenta el núme-
ro de dimensiones (scree test; ver StatSoft, 2001). 

Tras realizar los análisis de ordenación con cada
una de las matrices de proximidad, se seleccionaron
los ejes provenientes del índice que mejor fue
representado por el NMDS. Para ello se examinó la
tasa de disminución en el valor de stress para cada
ordenación, seleccionando la configuración que
más rápidamente disminuye los valores de stress en
el scree test. El número de ejes seleccionado se
determinó estudiando los valores de esta gráfica,
identificando el momento en que la tendencia de
descenso del valor de stress se hace más tendida
(StatSoft, 2001). En este análisis, la disminución en
el stress al añadir cada nueva dimensión es equiva-
lente a la variabilidad explicada por ese eje.

MODELIZACIÓN DE LOS EJES FAUNÍSTICOS

Los valores de estos ejes de composición fau-
nística, obtenidos para las 82 cuadrículas con
inventarios bien establecidos, se extrapolaron al
resto del territorio mediante la construcción de un
modelo predictivo a partir de los datos de diversas
variables ambientales y espaciales en esas mismas
cuadrículas (Tabla 1). Para ajustar estas variables en
una función predictiva diferente para cada eje fau-
nístico, utilizamos modelos lineares generalizados
(GLM; General Linear Models; McCullagh &
Nelder, 1989; Crawley, 1993; Dobson, 1999), usan-
do una función identidad (ef = intercepto + a x
variable 1 + … + h x variable n) para relacionar la
variable dependiente (cada uno de los ejes faunísti-
cos) con los valores estandarizados de las variables
ambientales y espaciales. Todas las variables se
estandarizaron previamente a media 0 y varianza 1,
excepto latitud y longitud, que fueron estandariza-
das a la media (ver Legendre & Legendre, 1998).
Posteriormente, las variables ambientales, junto
con los nueve términos del polinomio de tercer
grado de la latitud y la longitud (b

1
Lat + b

2
Long +

b
3
Lat2 + b

4 
[Lat x Long] + b

5
Long2 + b

6
Lat3 + b

7
[Lat2

x Long] + b
8
[Lat x Long2] + b

9
Long3; Trend Surface

Analysis; ver Legendre, 1993), se incluyeron en los
análisis por pasos hacia atrás (backward stepwise),
en los que las variables con un efecto no significa-
tivo (p<0,05) se eliminaron de cada uno de los
modelos (StatSoft, 2001).

Las funciones así obtenidas se utilizaron para
extrapolar los valores de cada eje a todo el territo-
rio. Para una discusión pormenorizada del método
seguido y ejemplos de su aplicación práctica, ver
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Hortal & Lobo (2002), Lobo & Martín-Piera
(2002); Hortal et al. (2001) o Lobo et al. (2002).

CLASIFICACIÓN

Utilizando los valores extrapolados de cada uno
de los ejes faunísticos obtenidos en el paso previo,
se construyó una nueva matriz que refleja la varia-
ción en la composición entre las 252 cuadrículas,
utilizando para ello la distancia euclídea al cuadra-
do como medida de proximidad (Clustan, 2002).
Sin embargo, como cada uno de los ejes faunísticos
obtenidos en el análisis de ordenación poseía una
capacidad explicativa diferente, esta matriz se cons-
truyó asignando a cada eje un peso equivalente a la
variabilidad que era capaz de explicar (disminución
en el stress).

La composición faunística varía a lo largo del
espacio, a medida que unas especies reemplazan a

otras, incluso dentro de cada tipo de región faunís-
tica. Si asumimos que el efecto de estos cambios en
la composición aumenta con la distancia entre las
unidades territoriales, es más probable que dos uni-
dades similares faunísticamente, pero separadas
espacialmente, presenten determinadas singularida-
des en su composición. Ello puede deberse a: i) que
la conectividad y la persistencia de las poblaciones
se vea interrumpida (Araújo & Williams, 2000;
Ferrier, 2002), y/o ii) que la actuación de factores
contingentes histórico-geográficos haya provocado
pequeñas variaciones entre sus inventarios
(Ricklefs & Schluter, 1993). Debido a ello, se ha
calculando el producto de la matriz de distancias
geográficas entre las unidades territoriales (distan-
cia euclídea a partir de su latitud y longitud) y la
matriz original de distancias faunísticas. Con esta
estrategia se pretende obtener una nueva matriz en
la que las diferencias faunísticas estén ponderadas
espacialmente, de modo que las regiones obtenidas
sean aquellas similares en su composición pero, a la
vez, contiguas espacialmente.

Los valores de esta nueva matriz de distancias se
utilizaron para clasificar el territorio mediante un
análisis de agrupamiento (Legendre & Legendre,
1998), en el que la estrategia de agrupamiento fue
el Incremento en la Suma de Cuadrados (método de
Ward). Este procedimiento busca minimizar la dife-
rencia entre la suma de las distancias euclídeas al
cuadrado de los casos y los valores medios de los
grupos a los que estos son asignados. Para estimar
qué agrupaciones eran significativas, se comparó el
dendrograma o árbol de clasificación obtenido con
una serie de 500 árboles generados al azar a partir
de la misma matriz de datos. De este modo, los
valores de fusión dentro de la jerarquía del árbol de
clasificación se compararon con los valores medios
obtenidos en las aleatorizaciones, eligiéndose, de
entre las significativas, aquella configuración que
tenía la mayor diferencia entre ambos valores de
fusión (Clustan, 2002). Los resultados de este aná-
lisis fueron cartografiados mediante un Sistema de
Información Geográfica (Clark Labs, 2001).

Resultados

EJES DE VARIACIÓN FAUNÍSTICA

Utilizando cada una de las matrices creadas a
partir de los cuatro índices de proximidad, se reali-
zó un NMDS seleccionando un número progresiva-
mente menor de dimensiones. Como los valores de
stress de la Distancia Binaria Euclídea disminuye-
ron más rápidamente al aumentar el número de
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Tabla 1.— Códigos utilizados y descripción de las 20 variables
ambientales y espaciales utilizadas para desarrollar los mapas
predictivos de los ejes faunísticos. Ver origen y descripción en
Lobo & Martín-Piera (2002).

Table 1.— Codes and description of the 20 environmental and
spatial variables used to develop the predictive maps for the
faunistic axes. See origin and description in Lobo & Martín-
Piera (2002).

Código Descripción

Fisiografía
Altmin Altitud mínima
Altmax Altitud máxima
Difalt Rango de altitudes
Altmed Altitud media

Clima
Tmin Temperatura Media de las Mínimas mensuales
Tmax Temperatura Media de las Máximas mensuales
Tmedann Temperatura media anual
Ampterm Amplitud térmica
Pmedann Precipitación media anual
Pest Precipitación estival (Jun-Ago)
Ampprec Amplitud anual en las precipitaciones mensuales
Hsolann Porcentaje medio anual de horas de sol

Litología
Scal Superficie con suelos básicos
Sarc Superficie con suelos arcillosos
Ssil Superficie con suelos silíceos
Svol Superficie con suelos volcánicos

Heterogeneidad Ambiental
Duso Diversidad de usos del suelo
Dsuel Diversidad litológica

Coordenadas Geográficas
Long Longitud del punto central
Lat Latitud del punto central
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dimensiones y fueron menores que los de los otros
tres índices (Figura 2), se escogió la ordenación pro-
ducida con este índice. Con cuatro dimensiones
(ejes faunísticos, ef), los valores de stress disminu-
yeron por debajo de 0.1 (stress = 0.094) y la ten-
dencia en la disminución de este valor por cada
nueva dimensión añadida comenzó a aproximarse a
la horizontal (Figura 2). Por ello, utilizamos los cua-
tro primeros ejes faunísticos (variabilidad explica-
da: ef

1
74.9 %; ef

2
9.9 %; ef

3
2.8 %; ef

4
2.9 %) para

describir la variabilidad en los inventarios de
Escarabeidos de la Península Ibérica. Los valores de
los cuatro ejes estaban normalmente distribuidos.

MODELIZACIÓN PREDICTIVA DE LOS EJES FAUNÍSTICOS

La variabilidad explicada por los cuatro modelos
(uno por cada eje) varió desde el 23.5% del tercer
eje, hasta el 55.8% del primero (Tabla 2). Utilizamos
estas funciones para calcular los valores de cada eje
en las 252 cuadrículas (cartografiados en la Figura
3). Las predicciones para los cuatro ejes estaban nor-
malmente distribuidas, no existiendo ninguna estruc-
tura espacial aparente en los residuos. El primer eje
distingue un gradiente de reemplazo faunístico desde
el noroeste (valores negativos, principalmente en las
zonas montañosas) hacia el sur, donde alcanza valo-
res extremos en las zonas costeras (valores positi-

vos). El segundo distingue otro eje de variación
montaña-costa, pero en este caso desde todos los sis-
temas montañosos (valores negativos) hacia las cos-
tas atlántica y cantábrica (positivos). El tercer eje
presenta valores negativos, principalmente, en el
valle del Ebro y en el interior de las dos mesetas, y
positivos en el noroeste y algunas zonas de las
Sierras Béticas. Finalmente, los valores positivos del
cuarto eje aumentan hacia la cornisa cantábrica, y los
negativos disminuyen hacia las zonas elevadas adya-
centes a las costas del Mediterráneo.

REGIONALIZACIÓN

Tras obtener la matriz ponderada de distancia
faunística pesando la contribución de cada uno de los
ejes, obtuvimos la matriz de general de distancias
como el producto entre ella y la matriz de distancias
espaciales. La clasificación del territorio obtenida
con esta matriz agrupó en 8 regiones las 252 cuadrí-
culas ibéricas consideradas (Figura 4) que, a grandes
rasgos podrían denominarse como sigue:

1. Región Astur-Galaica, formada por Galicia y
Asturias.

2. Región Cántabro-Euskalduna, incluyendo
Cantabria, el País Vasco, y parte de Navarra, La
Rioja y la provincia de Burgos.

3. Región Ibérico-Castellana, que incluye la sub-
meseta norte, los Sistemas Central e Ibérico, los
Montes de León y de Toledo, y los páramos de
Guadalajara y Cuenca.

4. Región Luso-Atlántica, formada por la mitad
norte de Portugal y un pequeño enclave en el
noroeste de Cáceres.

5. Región Pirenaica Oriental, formada por las
áreas de alta montaña de los Pirineos centrales y
orientales y la Cadena Costera Catalana.

6. Región Levantino-Balear, formada por la
desembocadura del Ebro, Levante y el archipié-
lago Balear.

7. Región Sudoriental, constituida por La
Mancha, Albacete, Murcia, Andalucía Oriental,
y la Sierra de São Mamede en Portugal.

8. Región Sudoccidental, formada por la mitad sur
de Portugal y Andalucía Occidental.

La relación entre las diferentes regiones mues-
tra una clara división latitudinal en dos grandes
áreas o dominios: uno que ocupa la mitad sur y el
occidente peninsular (regiones 1, 2, 3, 4 y 5), y
otro septentrional que se extiende hacia el sur
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Fig. 2.— Disminución de los valores de stress al aumentar el
número de dimensiones en el NMDS de las matrices creadas a
partir de los datos de las 82 cuadrículas bien muestreadas por
los cuatro índices (ver texto): Jaccard (línea de puntos), Phi
(puntos y líneas), Gower (línea discontinua) y Distancia
Binaria Euclídea (línea continua).

Fig. 2.— Decrease in the stress values (Y axis) as the number
of dimensions extracted with the NMDS increases for the
matrices created from data of the 82 well-sampled squares
using the four indices (see text): Jaccard (dots), Phi (dots and
lines), Gower (discontinuous line) and Binary Euclidean
Distance (continuous line).
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hasta las estribaciones meridionales de los
Sistemas Central e Ibérico y, por el este, hasta las
zonas con mayor influencia mediterránea del Valle
del Ebro (regiones 6, 7 y 8; ver Figura 4). La simi-
litud faunística entre las regiones del área septen-
trional sigue también un patrón latitudinal, en
donde la región pirenaica se muestra como la más
singular, mientras las regiones interiores (3 y 4) y
atlánticas (1 y 2) aparecen claramente asociadas.
En el caso del área meridional, las regiones apare-
cen segregadas longitudinalmente asociándose
aquellas regiones con influencia mediterránea
(regiones 6 y 7).

DIFERENCIAS EN DIVERSIDAD ENTRE REGIONES FAU-
NÍSTICAS

Un gran porcentaje de las especies de
Scarabaeinae ibéricas (33 especies, 62% del total)
está presente en seis o mas de las regiones estableci-
das, de modo que las diferencias faunísticas entre
ellas son principalmente debidas a la participación
diferencial de unos pocos taxones. Por ejemplo, los
dos principales dominios faunísticos comparten el
63 % del total de especies. Sólo 4 especies aparecen
exclusivamente en el dominio meridional (S. cicatri-
cosus, O. melitaeus, Ch. irroratus y Ch. furcifer), y 6
son exclusivas del septentrional (O. albarracinus, O.
stylocerus, O. joannae, O coenobita, O. nuchicornis
y O. semicornis). Dentro del dominio septentrional,
una única región (la Ibérico-Castellana, nº 3) alberga
el 98% de las especies presentes en toda su área,

poseyendo el resto de las regiones inventarios empo-
brecidos con resoecto a los de ésta (Tabla 3). Dentro
del dominio meridional, la región Levantino-Balear
(nº 6) representa un subconjunto faunístico empo-
brecido del que alberga la región Sudoriental (nº 7),
mientras que las diferencias de composición entre las
regiones Sudoriental y Sudoccidental se deben úni-
camente a seis especies (ver Tabla 3).

Las distintas regiones difieren significativamen-
te en la riqueza media de especies por cuadrícula
que poseen (F

(7, 74)
= 23.36, p = 0.001), aunque los

únicos pares de diferencias significativas (Tukey
HSD test) corresponden a los de las regiones 3-2, 3-
1, 3-6 y 6-8 (Figura 5), siendo las regiones Ibérico-
Castellana y Sudoccidental las más ricas en espe-
cies dentro de los dominios septentrional y meri-
dional, respectivamente.

Discusión

Este trabajo demuestra que es posible construir
regionalizaciones para cualquier grupo taxonómi-
co, evitando los sesgos en la desigual cobertura
geográfica que suele manifestar la información
biológica (Dennis & Thomas, 2000). Para ello es
necesario identificar aquellas localidades con
inventarios bien establecidos, identificar los prin-
cipales ejes de composición y elaborar modelos,
que como en el caso de otras variables continuas
(Guisan & Zimmermann, 2000), sean capaces de
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Tabla 2.— Resultados de la modelización mediante GLM por pasos hacia atrás para los cuatro ejes faunísticos. Los códigos de
las variables en los modelos son los de la Tabla1; g.l. es el número de grados de libertad del modelo; Desv es la desvianza, una
medida de la variabilidad de los datos; la significación del cambio en la desvianza (DDesv) del modelo se identificó mediante
un test F; Vexp es la proporción de variabilidad explicada por el modelo (ver Hortal & Lobo, 2002).

Table 2.
-
Results from the GLM backward stepwise modelling procedure for the 4 faunistic axes. Variable codes as in Table 1;

g.l. is the number of degrees of freedom of the model; Desv is the deviance, a measure of data variability; significance in the
change of deviance of the model (DDesv) was assessed by means of an F test; Vexp is the proportion of total variability explai-
ned by the model (see Hortal & Lobo, 2002).

Eje Modelo g.l. Desv DDesv F Vexp

Nulo 81 81.00

ef
1

0.1926Dsuel - 0.4304Altmed + 0.4985Hsolann 78 35.79 45.21 98.51 0.558

ef
2

-3.0709Tmedann + 1.3250Ampterm - 0.4489Sarc - 0.3427Ssil +
4.0714Tmin - 0.5176Altmax - 0.2121Hsolann 74 43.58 37.42 63.53 0.462

ef
3

0.4484Tmedann - 0.2706Scal - 0.3109Ampterm + 0.6587Altmed - 
0.6639Hsolann - 0.2886Dsuel + 0.0001Lat 74 61.98 19.02 22.70 0.235

ef
4

-0.3196Ampterm - 0.4683Scal - 0.3163Sarc - 0.2466Altmed - 
0.2905Hsolann - 0.3901Ampprec 75 54.47 26.53 36.54 0.328
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predecir su variabilidad espacial. En nuestro caso
concreto, aunque la variabilidad explicada por los
modelos no sea elevada, el sentido biológico de las
regiones producidas nos sugiere que se ha recogi-
do la variabilidad faunística principal de la infor-
mación de base utilizada. Evidentemente, sería
conveniente validar las agrupaciones producidas y
para ello sugerimos evaluar la capacidad de esta
metodología utilizando matrices con inventarios
bien establecidos y seleccionando subconjuntos
aleatorios de datos de distinta amplitud.
Consideramos especialmente relevante maximizar
la proximidad espacial de las localidades a combi-
nar (Legendre & Legendre, 1998), al objeto de
obtener regiones espacialmente continuas y discri-
minar aquellas otras que, aunque no difieran osten-
siblemente en su composición, se encuentren sepa-
radas geográficamente. Ello permite, probable-
mente, obtener regionalizaciones de mayor utilidad
en conservación (Ferrier, 2002), ya que las distin-
tas regiones seleccionadas podrían tener una mayor
posibilidad de albergar poblaciones genéticamente

diferenciadas. Desde un punto de vista estricta-
mente biogeográfico, este tipo de regionalizacio-
nes podría ser una herramienta útil a la hora de
reconocer aquellas áreas con similar composición,
pero geográficamente disjuntas, que estuvieron
conectadas en un pasado.

El modelo de regionalización obtenido para el
caso de los Escarabeidos pone en evidencia la esca-
sa tasa de reemplazo faunístico existente entre dis-
tintas localidades Ibero-Baleares (Lobo et al.,
1997; Hortal-Muñoz et al., 2000), producida proba-
blemente por la gran capacidad de dispersión de
estas especies y/o su gran valencia ecológica (Lobo
& Martín-Piera, 1999). Una sola de las regiones
establecidas contiene, aproximadamente, el 75%
del total de especies Ibéricas y en una sola de las
cuadrículas UTM de 50 x 50 km habita, en prome-
dio, el 38 % de las especies Ibéricas. De este modo,
las diferencias faunísticas encontradas se deben,
prioritariamente, a la contribución desigual de unas
pocas especies. En concreto, pueden distinguirse
dos grandes dominios faunísticos con similar diver-
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Fig. 3.— Distribución espacial de los 4 ejes faunísticos encontrados mediante NMDS en todas las unidades territoriales, según los
valores predichos por los modelos generados mediante GLM (ver Tabla 2).

Fig. 3.— Spatial distribution of the 4 faunistic axes obtained with NMDS for all territorial units following the scores predicted by
the GLM models (see Table 2).
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sidad, pero separados latitudinalmente a partir de
las estribaciones más mediterráneas de los sistemas
Ibérico y Central. En la mitad noroccidental penin-
sular, las zonas montañosas de los Sistemas Central
e Ibérico constituyen uno de los dos territorios de
máxima riqueza de especies en la Península Ibérica
(Lobo & Martín-Piera, 2002) en donde, además,
aparecen algunos endemismos y se refugian deter-

minadas especies de carácter mediterráneo que tie-
nen aquí su límite de distribución septentrional
(Martín-Piera, 2001). Así, la región que hemos
denominado Ibérico-Castellana, en la cual se
encuentra este área de máxima diversidad, posee
una riqueza de especies elevada y un número com-
parativamente superior de especies exclusivas,
poseyendo el resto de las regiones faunísticas aso-
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Figura 4.-Regiones faunísticas de los escarabeidos en la Península Ibérica definidas por el análisis de clasificación final (ver
texto). Las relaciones entre ellas se muestran en el cladograma inferior.

Figure 4.-Faunistic regions for the scarabaeine in the Iberian Peninsula defined by the final classification analysis (see text). The
relationships among them are showed in the tree.
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Tabla 3.— Presencia/ausencia y diversidad de las 53 especies de escarabeidos (Col. Scarabaeinae) ibéricas utilizadas en el análi-
sis (ver texto y Lobo & Martín-Piera, 2002) en las 8 regiones identificadas. Datos extraídos de BANDASCA (ver texto). Los códi-
gos numéricos de las regiones corresponden a los de la Figura 4. Las regiones (columnas) se han ordenado de izquierda a dere-
cha según el número de especies presentes en ellas, y las especies (filas) de arriba a abajo por la cantidad de regiones en las que
están presentes. Hemos denominado especies raras a aquellas localizadas tan sólo en 1 ó 2 regiones. La riqueza media por cua-
drícula en cada región se calculó a partir tan sólo de los datos de las cuadrículas bien muestreadas presentes en la región.

Table 3.— Presence/absence and diversity of the 53 Iberian scarabaeine species (Col. Scarabaeinae) used in the analysis (see text
and Lobo & Martín-Piera, 2002) in the 8 identified regions. Data extracted from BANDASCA (see text). Numeric codes for the
regions as in Figure 4. Regions (columns) have been sorted from left to right following the number of species present in each one
of them, and species (rows) from up to down by the number of regions where they are present. We have counted as rare species
(Especies raras) those localized only in 1 or 2 regions. Mean richness per square was calculated in each region using only data
from the well-sampled squares present in the region.

REGIONES Nº regiones
Especies 3 7 8 5 4 6 1 2

Bubas bison (L., 1767) 1 1 1 1 1 1 1 1 8
Bubas bubalus Olivier, 1811 1 1 1 1 1 1 1 1 8
Caccobius schreberi (L., 1767) 1 1 1 1 1 1 1 1 8
Copris lunaris (L., 1758) 1 1 1 1 1 1 1 1 8
Euoniticellus fulvus (Goeze, 1777) 1 1 1 1 1 1 1 1 8
Euonthophagus amyntas (Olivier, 1789) 1 1 1 1 1 1 1 1 8
Gymnopleurus flagellatus (Fabricius, 1787) 1 1 1 1 1 1 1 1 8
Onthophagus fracticornis (Preissler, 1790) 1 1 1 1 1 1 1 1 8
Onthophagus furcatus (Fabricius, 1781) 1 1 1 1 1 1 1 1 8
Onthophagus grossepunctatus (Reitter, 1905) 1 1 1 1 1 1 1 1 8
Onthophagus lemur (Fabricius, 1781) 1 1 1 1 1 1 1 1 8
Onthophagus opacicollis Reitter, 1893 1 1 1 1 1 1 1 1 8
Onthophagus punctatus (Illiger, 1803) 1 1 1 1 1 1 1 1 8
Onthophagus ruficapillus Brulle, 1832 1 1 1 1 1 1 1 1 8
Onthophagus similis (Scriba, 1790) 1 1 1 1 1 1 1 1 8
Onthophagus taurus (Schreber, 1759) 1 1 1 1 1 1 1 1 8
Onthophagus vacca (L., 1767) 1 1 1 1 1 1 1 1 8
Scarabaeus sacer L., 1758 1 1 1 1 1 1 1 1 8
Scarabeus laticollis L., 1767 1 1 1 1 1 1 1 1 8
Sisyphus schaefferi (L., 1758) 1 1 1 1 1 1 1 1 8
Copris hispanus (L.,1764) 1 1 1 1 1 1 1 0 7
Gymnopleurus mopsus (Pallas, 1781) 1 1 1 1 1 1 0 1 7
Gymnopleurus sturmi Mac Leay, 1821 1 1 1 1 1 1 0 1 7
Onthophagus illyricus (Scopolli, 1763) 1 1 0 1 1 1 1 1 7
Onthophagus maki (Illiger, 1803) 1 1 1 1 1 1 1 0 7
Onthophagus ovatus (L., 1767) 1 0 1 1 1 1 1 1 7
Onthophagus verticicornis (Laicharting, 1781) 1 1 0 1 1 1 1 1 7
Cheironitis hungaricus (Herbst, 1789) 1 1 1 1 1 1 0 0 6
Euoniticellus pallipes (Fabricius, 1781) 1 1 1 1 1 1 0 0 6
Euonthophagus gibbosus (L., 1790) 1 1 1 1 0 0 1 1 6
Onitis belial Fabricius, 1798 1 1 1 1 1 0 1 0 6
Onitis ion (Olivier, 1789) 1 1 1 0 1 1 1 0 6
Scarabaeus puncticollis (Latreille, 1819) 1 1 1 1 0 1 0 1 6
Onthophagus coenobita (Herbst, 1783) 1 0 0 1 1 0 1 1 5
Onthophagus emarginatus Mulsant, 1842 1 1 1 0 0 1 0 1 5
Onthophagus joannae Goljan, 1953 1 0 0 1 1 0 1 1 5
Onthophagus stylocerus (Graëlls, 1851) 1 0 0 1 1 0 1 1 5
Onthophagus hirtus (Illiger, 1803) 1 1 1 0 1 0 0 0 4
Onthophagus marginalis Gebler, 1817 1 1 1 0 1 0 0 0 4
Onthophagus merdarius Chevrolat 1 1 1 0 0 1 0 0 4
Onthophagus nuchicornis (L., 1758) 1 0 0 1 0 0 1 1 4
Scarabaeus semipunctatus Fabricius, 1792 0 1 1 1 0 1 0 0 4
Scarabaeus typhon Fischer-Waldheim, 1823 1 1 0 0 1 0 0 1 4
Onthophagus latigena Dorbigny, 1897 1 1 1 0 0 0 0 0 3
Onthophagus nigellus (Illiger, 1803) 1 1 1 0 0 0 0 0 3
Cheironitis irroratus (Rossi, 1790) 0 1 1 0 0 0 0 0 2
Euoniticellus pallens (Olivier, 1789) 1 0 1 0 0 0 0 0 2
Onthophagus melitaeus (Fabricius, 1798) 0 1 1 0 0 0 0 0 2
Onthophagus semicornis (Panzer, 1798) 1 0 0 0 0 0 1 0 2
Scarabaeus cicatricosus (Lucas, 1849) 0 1 1 0 0 0 0 0 2
Scarabaeus pius (Illiger, 1893) 1 1 0 0 0 0 0 0 2
Cheironitis furcifer (Rossi, 1792) 0 0 0 0 0 1 0 0 1
Onthophagus albarracinus Baraud, 1979 1 0 0 0 0 0 0 0 1

Número de especies 48 44 42 37 37 35 33 33

Número de cuadrículas UTM de 50 km 64 52 47 14 15 22 23 15

Especies raras 4 4 4 0 0 1 1 0

Riqueza media por cuadrícula 24.0 20.1 22.5 23.2 21.0 13.0 17.3 15.3
± error estándar ± 1.1 ± 1.2 ± 1.6 ± 2.7 ± 2.7 ± 2.4 ± 2.2 ± 1.8
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ciadas inventarios empobrecidos respecto a esta. En
las Serranías Béticas y Penibéticas se encuentra el
otro territorio de máxima diversidad peninsular
(Lobo & Martín-Piera, 2002), que se encuentra aso-
ciado con las regiones faunísticamente diferencia-
das de la mitad sudoriental. Como es lógico, la sin-
gularidad de estas regiones se debe a la presencia
de determinados elementos de afinidad mediterrá-
nea y norteafricana. Destaca la pobreza de las
regiones Levantina y Balear, la primera propiciada
tal vez por los cambios antrópicos recientes, pero la
segunda probablemente debida al aislamiento del
archipiélago durante los periodos de colonización
Ibérica de esta fauna (Martín-Piera & Lobo, 1992). 
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