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Resumen

Las avispas del género Tachysphex (Hymenoptera: Crabronidae) son cosmopolitas con 56 especies conocidas
en México. Utilizando la herramienta MaxEnt y estadistica multivariada se caracterizé la distribucion geografica
potencial de 48 de esas especies, mas 4 de la frontera sur de EUA, en relacion a las provincias biogeograficas, areas
de conservacion, actividad humana y variables ambientales. El género se distribuyd en el 89.4% del territorio y en
promedio cada especie se encontrd en el 12.4% de México. Las provincias California y de Baja California presentan
los sitios de mayor riqueza y similitud. Las 4 provincias mayores del noroeste corresponden a la distribucion neartica y
las del resto del territorio mexicano marcan la tendencia de distribucion neotropical. El 5.8% de las especies ocuparon
areas con alto impacto antropico y 61.5% en areas sin transformar. La precipitacion invernal y la radiacion solar en
septiembre fueron las variables mas relacionaron con la distribucion potencial de las avispas. La mayor riqueza de
especies se presentd en areas con baja humedad, consistente con la tendencia observada hacia zonas de baja humedad
en EUA. La alta precipitacion invernal caracteriza al clima mediterraneo continentalizado seco que ocurre en amplias
zonas de la peninsula de Baja California.

Palabras clave: Biogeografia; Avispas depredadoras; MaxEnt; Provincias biogeograficas

Abstract
Wasps of genus Tachysphex (Hymenoptera: Crabronidae) are cosmopolitan with 56 known species in Mexico.
Using the MaxEnt tool and multivariate statistics, the potential geographic distribution of 48 of these species, plus 4
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from the southern border of the USA, was characterized in relation to biogeographic provinces, conservation areas,

human activity sites, and environmental variables. The genus was distributed in 89.4% of the territory and on average

each species was found in 12.4% of Mexico. The California and Baja California provinces present the sites with the

greatest richness and similarity. The four largest provinces of the northwest correspond to the Nearctic distribution

and those of the rest of the Mexican territory mark the trend of Neotropical distribution. The 5.8% of the species

occupied areas with high anthropic impact and 61.5% in untransformed areas. Winter precipitation and solar radiation

in September were the variables most related to the potential distribution of wasps. The highest species richness

occurred in areas with low humidity, consistent with the trend observed towards areas of low humidity in the USA.

The high winter precipitation characterizes the dry continentalized Mediterranean climate that occurs in large areas

of the Baja California Peninsula.

Keywords: Biogeography; Predatory wasps; MaxEnt; Biogeographic provinces

Introduccion

Tachysphex es un género de la familia Crabronidae
(Hymenoptera) con distribucion  cosmopolita que
comprende avispas solitarias cazadoras que construyen
nidos en el suelo (Bohart y Menke, 1976). Las hembras
de estas especies suministran los nidos con insectos
ortopteroides paralizados o de grupos afines como
saltamontes, esperanzas, grillos, cucarachas y mantis
(Krombein, 1979). El género comprende 453 especies
alrededor del mundo (Pulawski, 2020). En Sudamérica se
reportan 31 especies (Fernandez, 2001; Pulawski, 1974),
mientras en América del Norte, Centroamérica y el Caribe
se registran 83 especies, de las cuales 56 se distribuyen en
Meéxico (Pulawski, 1988). La distribucion geografica de
las especies en los EUA varia longitudinal, latitudinal y
altitudinalmente, muchas especies son endémicas y pocas
se extienden desde las costas del Atlantico a las del Pacifico.
Pulawski (1988) propone que la humedad relativa es el
principal factor que limita la distribucion de las especies
de EUA. Pulawski menciona que en el oeste de los EUA,
en donde la humedad relativa es marcadamente menor en
distintos momentos del afio, el nimero de especies con
distribucion restringida (41) es 4 veces mas alto que en el
este (10). En esa revision de Pulawski (1988), se muestra
un mayor nimero de especies en la zona de la peninsula
de Baja California que en el resto del pais. Sin embargo,
el patron de riqueza y ecologia de este género es poco
conocido para México.

México es un pais con una alta diversidad biologica,
derivada de la variabilidad ambiental, pero también posee 4
areas de alta diversidad de especies de plantas en las cuales
se perdio mas del 70% de la cobertura de terreno nativa
(“biodiversity hotspots”), que incluyen a Mesoamérica,
bosques de pino-encino del Madrean, provincia floristica
de California y las planicies costeras de Norteamérica
(Myers et al., 2000). Por ello, es necesario identificar las
areas de mayor riqueza de especies y estimar el grado

de riesgo que tienen estas especies empalme, dado las
modificaciones que el hombre hace sobre el medio. En la
presente investigacion se analizo la distribucion potencial
de 52 especies de Tachysphex en México, se identificaron
los factores ambientales mejor relacionados con su
distribucion, asi como el porcentaje de su distribucion
en las areas de conservacion y en las modificadas por el
hombre. El estudio analiza por primera vez los patrones
de distribucion geografico potencial de una muestra de
especies Tachysphex lo que incrementa el conocimiento
de la biogeografia ecologica de avispas depredadoras
solitarias para la Republica Mexicana.

Materiales y métodos

La prediccion de la distribucion de las especies se
generd desde 600 km al norte (38°6° 317 N) hasta 290 al
sur (11°56’4” N) y a 580 al oeste (-123°18°20” E) y 300 al
este (83°48°23” E) de México, debido a que es la zona mas
boreal en que se reportan las especies que se registran en
el pais (Pulawski, 1988). El algoritmo de maxima entropia
fue utilizado para predecir la distribucion (MaxEnt ver
3.3; Phillips et al., 2006, 2016). MaxEnt es un método
para generar la distribucion potencial de especies, el cual
utiliza los registros de presencia y atributos ambientales
para predecir en donde mas se puede encontrar la especie
(Phillips et al., 2006). El método se basa en un sistema de
generacion de respuestas por aprendizaje disefiado para
hacer predicciones a partir de datos incompletos (Baldwin,
2009). El algoritmo estima la distribucion mas uniforme
(maxima entropia) de puntos muestrales en un espacio
determinado en funcioén de las restricciones derivadas de
las variables ambientales (Phillips et al., 2006). Como
el modelo es deterministico y conduce a la distribucion
entropica mas probable, los resultados de salida son el
mejor modelo de ajuste de la localizacion de los datos para
una distribucién uniforme (Phillips et al., 2006, 2017).
El método es efectivo en la determinacion de habitat y
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distribucion de especies o localidades, y también robusto
comparado con otros algoritmos (Baldwin, 2009; Elith et
al., 2006). Ademas, MaxEnt permite el uso de variables
tanto continuas como categoricas (Baldwin, 2009).

Los registros de recolecta de las especies utilizadas
en los analisis se obtuvieron de la revision del género
Tachysphex realizada por Pulawski (1988), quien
examiné mas de 40,100 especimenes, de Norteamérica,
Centroamérica y el Caribe, provenientes de 61 colecciones
institucionales y personales, los cuales carecen de fecha de
recolecta. Ademas, se incluyeron registros disponibles en
“Global Biodiversity Information Facility” (GBIF.org) y
Horta-Vega et al. (2014). Los registros de recolecta fueron
depurados, reteniendo aquellos que se encontraran a una
distancia minima de 3 km para evitar la autocorrelacion
espacial. Los modelos se generaron sélo en aquellas
especies que tuvieran al menos 9 registros de recolecta,
debido a que ese es un numero minimo estable para el
algoritmo (Wisz et al., 2008). Las especies con menos de
20 registros de recolecta se les aplico el método jackknife
propuesto por Pearson et al. (2007) para comprobar el
desempeiio predictivo de los modelos. Por lo tanto, el
numero de predicciones que se realizaron fueron igual
al numero de registros por especie, excluyendo en cada
caso uno de los registros observados. La capacidad de
prediccion de la localidad excluida fue determinada a
partir de la presencia-ausencia de la especie y el valor de
la probabilidad de éxito bajo la aleatoriedad. El umbral de
decision utilizado fue el de 10 (basado en las localidades de
entrenamiento). El valor de probabilidad de que el modelo
generado fue mejor que si fuera generado al azar se calculd
en el programa pValueCompute (Pearson et al., 2007). La
distribucion potencial de 52 especies fue generada a partir
de 2,987 localidades del territorio mexicano y aquellas
de las especies de la frontera sur de EUA, ademas de 8
registros de Centroamérica (material suplementario 1).

La seleccion de las variables para generar los modelos
de distribucion se bas6 en los valores del factor de inflacion
de la varianza (VIF = 1/(1-r?), el cual permite excluir
la variacion redundante entre ellas (Fois et al., 2015).
El conjunto inicial de variables incluyo 34 continuas
y 3 categoricas, de las cuales se redujo a 11 variables
ambientales y las 3 categoricas. Las 34 variables reflejan
la productividad primaria (temperatura, precipitacion,
radiacion solar e indice de aridez), condiciones locales
relacionadas con la vegetacion (cobertura por tipo de forma
de crecimiento y altura de dosel), variables indirectas
posiblemente asociadas a factores no incluidos (topografia)
y factores categoricos que podrian restringir la distribucion
de la especie (cuenca, tipo de bioma y ecoregiones). El
coeficiente de correlacion (r) se obtuvo de la regresion

multiple utilizando la variable con el mayor coeficiente
de correlacion como variable predictora y el resto como
variables independientes. Las variables excluidas fueron
aquellas que tuvieron un VIF mayor a 5.0, debido a
que su variacion estaba contenida en las otras variables
independientes (Fois et al., 2015). El procedimiento se
repitidé hasta que ninguna variable tuvo un valor de VIF
superior a 5.0 (material suplementario 2). La eleccion de
variables categoricas en la prediccion de su distribucion
permitio restringir la distribucion en areas que pueden
presentar las condiciones climaticas para su persistencia,
pero debido a procesos ecoldgico-biogeograficos (bioma
y ecoregiones) y barreras geograficas (cuencas), limitan la
distribucion de las especies. Las variables de cobertura son
un consenso de distintos sensores remotos que representan
la probabilidad de que se presenten distintas formas de vida
vegetal (herbaceas, arbustos, arboles) y su fenologia, las
cuales reflejan las variaciones ambientales que determinan
su presencia (Tuanmu y Jetz, 2014).

Los modelos fueron generados con la configuracion
predeterminada de MaxEnt, 75% de los registros para
generar el modelo y 25% para probarlo. Debido a este
proceso aleatorio, se generaron 10 modelos para compilar
un mapa de consenso a través del método del promedio
ponderado (Marmion et al., 2009). El promedio ponderado
consiste en obtener el promedio de los modelos generados
que fueron multiplicados por el valor del area bajo la curva.
El mapa resultante es de tipo continuo, por lo que para
obtener un mapa de presencia/ausencia de cada especie, se
utilizo el promedio del umbral de incidencia promedio de
cada mapa individual. El umbral fue el valor acumulativo
fijo de 10% de probabilidad de presencia, donde los
valores por arriba del umbral indicaron presencia de la
especie y, por consiguiente, la pseudoausencia cuando
el valor se encontr6 por abajo del umbral. El resultado
fue la obtencion de un mapa de consenso binario de
mayor precision y menor incertidumbre que los modelos
individuales (Arriaga-Flores et al., 2018). Los mapas
binarios fueron empalmados para generar un mapa de
riqueza especifica y convertidos a un formato vectorial
y con la proyeccion conica conforme de Lamber, para
estimar las hectareas en las que habitan las especies. El
mapa de riqueza fue recortado con el poligono de los
limites politicos de México.

Los mapas binarios fueron utilizados para estimar la
representatividad de estas especies en México, provincias
biogeograficasy areas de conservacion, asi como identificar
a las especies de mayor riesgo por la actividad humana.
Los mapas de riqueza y binarios fueron empalmados
con las capas de areas de conservacion que cuentan con
diferentes politicas de conservacion, la huella humana y
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las provincias biogeograficas para obtener el porcentaje
de la distribucion de las especies en estas fuentes de
informacion.

Las éareas naturales protegidas federales (ANPY),
estatales (ANPe), éreas voluntarias destinadas a Ia
conservacion (AVDC), sitios de areas prioritarias (SAP)
y sitios terrestres prioritarios (STP) para la conservacion
de la biodiversidad fueron empalmadas con la presencia-
ausenciade las especies y lariqueza. Las ANPfson espacios
de conservacion de competencia federal en la que existe un
decreto federal que limita las acciones negativas del hombre
sobre su medio (Conanp, 2018). Las ANPe son areas de
competencia estatal que cuentan con un decreto que las
protege (Conabio, 2015). Las areas voluntarias destinadas
a la conservacion son porciones de terreno privadas que
incorporan parte de su territorio a un régimen especial
de manejo y de proteccion (UNEP-WCMC y UICN,
2018). Los SAP para la conservacion de la biodiversidad
buscan mantener los habitats conservados, restaurar los
que requieren acciones mas urgentes y albergan elementos
unicos de la diversidad biologica (Conabio et al., 2016).
Los STP son lugares que enfrentan una alta amenaza a la
biodiversidad debido a los altos indices de deforestacion y
degradacion ambiental (Conabio et al., 2007).

Las provincias biogeograficas de México representan
un analisis elaborado por 15 especialistas de diferentes
instituciones, nacionales y extranjeras. La capa consiste en
19 provincias biogeograficas, las cuales fueron delimitadas
en funcion de 4 sistemas de clasificacion, 3 biogeograficas
y el de principales rasgos morfotectonicos (Conabio,
1997). El empalme de las provincias con la riqueza y
composicion de especie permitio6 identificar las afinidades
biogeograficas de las especies y las provincias con mayor
riqueza especifica.

La huella humana fue utilizada para identificar a las
especies que se encuentran en riesgo por la actividad del
hombre. La capa de huella humana representa el uso de
la tierra y los corredores de transporte, la cual presenta
5 intervalos de transformacion antropica de la superficie
terrestre (Gonzalez-Abraham et al., 2015).

La asociacion del area de distribucion de las especies
en las provincias biogeograficas y la huella humana se
realizé con el andlisis de correspondencia. El analisis de
correspondencia es una técnica multivariada de ordenacion
modificada de la prueba de X2, que utiliza una tabla
de contingencia para asociar las clases de 2 variables
categoricas y crea un diagrama cartesiano basado en la
asociacion entre clases (Legendre y Legendre, 2003). El
objetivo del andlisis fue crear un grafico de la posicion
relativa de las categorias de las variables cualitativas
estudiadas. Las posiciones de las categorias de las variables
reflejaron el grado de asociacion entre ellas. El analisis

de correspondencia se utilizé para asociar la distribucion
potencial de las 52 especies de avispas en las 19 provincias
biogeograficas. El nimero de hectareas en que se registro
cada especie en las provincias se obtuvo a partir de la
interseccion de las 2 capas. Ademas, este analisis se utilizo
para asociar las hectareas en que se distribuyen las especies
de avispas en las 5 categorias de huella humana.

Después del analisis de correspondencia, la agrupacion
de las 52 especies, 19 provincias biogeograficas y las 5
huellas humanas se realizo en funcion de las hectareas
en que se distribuyeron las especies con el analisis
aglomerativo. La agrupacion se realizo con la medida de
distancia euclidiana, dado que es una variable continua,
y el algoritmo amalgamacion de Ward, ya que minimiza
la variacion dentro de los grupos y maximiza la variacion
entre grupos (Legendre y Legendre, 2003). El umbral de
corte fue estimado para definir el nimero de grupos con
la grafica de pasos sucesivos de agrupacion, donde el
umbral de corte correspondi6 al valor en que se estabilizo
la distancia de union entre los objetos. Los dendrogramas
fueron presentados en la grafica de dispersion del analisis
de correspondencia.

La presencia-ausencia de las especies en México fue
agrupada a partir del analisis de k-medias generalizado para
variables categoricas. Los mapas binarios fueron unidos
para crear un mapa vectorial que contuvo la presencia-
ausencia de las 52 especies, el cual generd poligonos
irregulares que presentaban una composicion de especies
diferente, mismos que fueron utilizados para agruparlos.
El analisis es una version inversa de la prueba de X?
para variables categoricas que busca los elementos con
caracteristicas similares y que maximicen las diferencias
entre grupos y minimicen las variaciones dentro de los
grupos. La prueba de k-medias requiere que el usuario
especifique el ntimero de grupos, por lo cual se realiz6 la
prueba de a 3 a 13 grupos eligiendo la prueba que generara
el valor promedio de X> mas grande. El porcentaje del drea
por intervalo de riqueza fue estimado para los grupos que
fueron generados.

La segregacion de las especies con respecto a las
condiciones ambientales promedio del area de estudio
se estimd con el indice de marginalidad media (OMI).
El analisis devolvio la distancia entre la condicion
promedio en donde se registro a la especie (centroide) con
respecto a las condiciones promedio del area de estudio
(marginalidad) y la amplitud de las condiciones en donde
fue registrada cada especie (Dolédec et al., 2000). Con el
OMI se generan 11 variables continuas que representan la
mayor variabilidad de las caracteristicas ambientales de
los sitios, las cuales son asociadas con los sitios donde las
especies fueron registradas. La posicién canodnica de los
centroides de las especies fue determinada por el peso de
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las variables, la cual reflejo la relacion que existe entre el
valor original de la variable y la variable candnica.

El analisis de OMI se realiz6 con el software ADE-4
(Thioulouse et al., 1997), el cual relacioné la matriz de
la presencia-ausencia de las especies y la matriz de las
caracteristicas ambientales en 5,000 sitios generados al
azar. Los sitios al azar fueron generados con el software
de QGis ver 3.0.0 con una distancia minima entre ellos de
3 km. Los renglones de la matriz de presencia-ausencia
de las especies fueron los mismos 5,000 sitios, mientras
que las columnas fueron las 52 especies. Ademas, se
incluyeron 4 columnas adicionales de los sitios donde el
género fue ausente (AUl = bosques hiimedos de hoja
ancha tropicales y subtropicales, AU2 = bosques secos de
hoja ancha tropicales y subtropicales, AU3 = bosque de
coniferas tropical y subtropical, y AU4 = matorral desertico
xérico) para identificar las condiciones ambientales que
limitan la presencia de las especies del género. La matriz
ambiental incorpora a 11 variables continuas en los mismos
5,000 sitios generados al azar. Las variables ambientales
reflejan las variaciones climaticas, de cobertura vegetal,
elevacion. La significancia estadistica de la marginalidad
de las especies se calculd con la prueba de permutacion
de Monte Carlo (1,000 permutaciones), donde si una de
las permutaciones fue similar al azar, entonces se tiene
una probabilidad de 0.001 de que la marginalidad se deba
al azar.

Resultados

Los modelos de distribucion geografica potencial se
realizaron con 52 especies, que corresponde a 48 especies
de las 56 especies con registros en México mas 4 especies
que no se tiene registro en el pais, pero si se conocen
dentro el margen del territorio mas alla de las fronteras que
se incluyo en el andlisis (fig. 1, material suplementario 1).
El total de localidades en el estudio fueron 2,987: 84.77%
obtenidas de Pulawski (1988), 14.86% de GBIF y 0.37%
de Horta-Vega et al. (2014). Las localidades mexicanas
fueron 632. Solo en 5 especies el nimero de localidades
fue menor de 20 registros.

El género Tachysphex presentd una distribucion
potencial en cerca de 89.4% de la superficie de la Republica
Mexicana y en promedio por especie la ocupacion en el
territorio mexicano fue del 12.4% (tabla 1). Las especies
T. terminatus (F. Smith), T. crassiformis Viereck y T.
ruficaudis (Taschenberg) presentaron, en ese orden, la
mayor extension geografica. Con el mayor numero de
localidades en el analisis fueron 7. ashmeadii W. Fox,
T. crassiformis Viereck y T. apicalis W. Fox. La especie
T. spatulifer Pulawski present6 la menor distribucion
en México (0.3%), seguida de 7. miwok Pulawski, T.

psammobius (Kohl) y T. similis Rohwer, las 3 con un 0.7%
(tabla 1). Las especies se encontraron en promedio mejor
representadas en los SAP y STP, seguido de las ANPfy
en mucha menor proporcion en las ANPe y AVDC (tabla
1). Las especies que se encuentran mejor representadas en
las areas de conservacion fueron 7. mirandus Pulawski,
T. solaris Pulawski y T. tahoe Pulawski, mientras que las
menos representadas fueron 7. similis, T. inconspicuus
(Kirby) y T. iridipennis (F. Smith) (tabla 1).

Los sitios de mayor riqueza presentaron de 37 a 39
especies entre las 52 del estudio, aunque estos sitios apenas
ocupan 0.2% de superficie del territorio mexicano (fig.
2a). En cambio, en 40.5% del territorio, potencialmente se
pueden encontrar de 1 a 4 especies de avispas Tachysphex
(fig. 2b). Las provincias biogeograficas con mayor riqueza
son las 3 de la peninsula de Baja California (California, Baja
California y Del Cabo), asi como la provincia Sonorense
y la franja fronteriza de Altiplano Norte (fig. 2a). Las
provincias con sitios de una riqueza intermedia fueron la
Tamaulipeca, Golfo de México y la zona noroccidental de
la Costa del Pacifico (fig. 2a). Las provincias con amplias
zonas de baja riqueza fueron Petén, Soconusco y Oaxaca.
Las provincias Altiplano Sur, Tamaulipeca y Golfo de
Meéxico presentaron el mayor niimero de sitios con nula
riqueza de avispas Tachysphex (fig. 2c).

La asociacion de la distribucion de especies de
Tachysphexy las provincias biogeograficas fue significativa
X2 e l=918= 10254.8, p <0.0001) separandose en 3 grupos.
Las especies T. crenulatus W. Fox, T. huchiti Pulawski, T.
mirandus Pulawski, T. miwok, T. musciventris Pulawski, T.
psammobius, T. semirufus (Cresson), T. sulcatus Pulawski,
T. tahoe Pulawski, T. tipai Pulawski, T. verticalis Pulawski,
T. yuma Pulawski, se asociaron con las 2 provincias
mayores de la peninsula de Baja California (fig. 3a).
Las especies T. acanthophorus Pulawski, T. aequalis W.
Fox, T. aethiops (Cresson), T. amplus W. Fox, T. apricus
Pulawski, 7. arizonac Pulawski, T. armatus Pulawski,
T. clarconis Viereck, T. coquilletti Rohwer, T. hurdi R.
Bohart, T. idiotrichus Pulawski, T. linsleyi R. Bohart, T.
menkei Pulawski, T. opata Pulawski, T. pinal Pulawski,
T. solaris, T. sonorensis (Cameron), T. spatulifer, T.
texanus (Cresson), T. yolo Pulawski, formaron otro grupo
asociado con las provincias Altiplano Norte y Sonorense
(fig. 3a). El resto de las especies formaron el tercer grupo
en asociacion con las provincias del centro, costas del
pacifico y golfo y la region sur del pais (fig. 3a). Las
especies asociadas con las provincias del norte del pais y
aquellas del centro, costas y sur, estan mas relacionadas
entre ellas que el grupo de especies asociadas a las 2
provincias mayores de la peninsula de California (fig. 3b).

Las provincias biogeograficas de México, en
concordancia con la agrupacion de las especies, forman
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Tabla 1

Numero de registros y porcentaje de la distribucion tanto en México como en las areas de conservacion.

Especie PTO Meéxico (%) Porcentaje de distribucion (%)

Areas de conservacion

ANPf ANPe AVDC STP SAP
T. acanthophorus 0.003 17.3 11.5 0.3 0.2 20.6 36.6
T. aequalis 0.009 6.1 3.9 0.2 0.2 29.2 314
T. aethiops 0.028 5.6 20.2 0.2 0.3 26.8 54.4
T. alpestris 0.004 9.0 22.1 1.1 0.1 35.9 374
T. amplus 0.004 9.5 22.9 0.6 0.3 28.7 50.5
T. antennatus 0.004 35.6 14.4 2.0 0.2 28.1 34.1
T. apicalis 0.001 35.6 13.9 1.0 0.2 253 34.9
T. apricus 0.000 8.7 30.2 0.3 0.3 353 55.2
T. arizonac 0.012 9.7 20.6 0.2 0.4 34.1 49.8
T. armatus 0.016 9.1 22.8 0.1 0.4 22.1 48.7
T. ashmeadii 0.000 37.0 12.3 0.7 0.1 242 30.9
T. clarconis 0.007 4.6 34.9 0.1 0.5 33.0 64.4
T. cockerellae 0.010 325 11.4 1.2 0.3 27.8 334
T. coquilletti 0.000 19.8 18.9 0.5 0.2 26.9 42.8
T. crassiformis 0.003 41.4 13.2 1.6 0.2 28.7 32.7
T. crenulatus 0.000 53 43.7 0.0 0.2 30.9 63.4
T. glabrior 0.033 7.3 9.5 1.7 0.3 28.0 26.7
T. huchiti 0.005 7.3 342 0.0 0.2 29.7 59.9
T. hurdi 0.005 5.2 17.4 0.2 0.6 347 51.2
T. idiotrichus 0.000 2.9 12.0 0.0 0.5 28.1 47.2
T. inconspicuous 0.000 5.2 6.8 1.1 0.0 23.7 13.1
T. iridipennis 0.000 32 5.1 0.9 0.1 25.8 14.2
T. lamellatus 0.014 31.6 9.1 1.3 0.0 29.6 31.6
T. linsleyi 0.014 22.9 18.6 0.3 0.2 234 413
T. maurus 0.020 23.4 6.8 0.8 0.2 26.1 27.5
T. menkei 0.012 5.8 22.9 0.4 0.3 23.7 48.3
T. mirandus 0.010 2.5 48.4 0.0 0.1 50.2 73.2
T. miwok 0.007 0.7 5.4 0.0 0.0 94.3 52.8
T. mundus 0.035 8.7 12.2 1.3 0.4 355 324
T. musciventris 0.000 7.0 40.2 0.0 0.2 30.2 65.3
T. occidentalis 0.003 6.3 41.3 0.0 0.3 28.9 66.2
T. opata 0.019 9.9 24.3 0.1 0.3 253 53.0
T. pinal 0.009 5.6 37.7 0.0 0.9 30.7 64.3
T. psammobius 0.009 0.7 1.5 0.0 0.5 64.4 47.2
T. psilocerus 0.038 5.1 14.7 0.9 0.3 41.3 36.2

T. robustior 0.019 5.8 12.3 1.1 0.4 30.6 32.9
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Especie PTO Meéxico (%) Porcentaje de distribucion (%)

Areas de conservacion

ANPf ANPe AVDC STP SAP
T. ruficaudis 0.015 40.5 8.3 2.6 0.2 37.1 30.2
T. scopaeus 0.000 1.0 22.4 0.0 32 21.9 28.4
T. semirufus 0.008 1.7 29.6 0.0 0.1 66.9 66.2
T. similis 0.023 0.7 7.6 0.0 0.0 20.9 8.9
T. solaris 0.002 1.5 53.1 0.0 0.1 10.3 70.3
T. sonorensis 0.001 18.8 18.3 0.7 0.1 25.2 41.6
T. spatulifer 0.008 0.3 13.9 0.0 0.0 6.7 46.8
T. sulcatus 0.017 0.9 5.3 0.0 0.0 88.9 62.2
T. tahoe 0.021 2.2 33.7 0.0 0.2 61.6 69.9
T. tarsatus 0.000 14.9 10.3 1.6 0.1 343 30.6
T. terminatus 0.003 60.7 7.5 1.8 0.2 26.7 26.9
T. texanus 0.003 16.5 11.1 0.5 0.2 24.1 34.0
T. tipai 0.005 9.9 32.1 0.2 0.2 28.6 58.7
T. verticalis 0.000 2.2 4.7 0.0 0.7 49.8 51.2
T. yolo 0.001 10.4 32.0 0.0 0.3 19.6 56.6
T. yuma 0.017 7.2 38.0 0.0 0.1 31.0 62.6
Promedio 0.009 12.4 19.7 0.5 0.3 33.0 44.8

PTO: Valor de probabilidad de prueba de la tasa de omision; ANPf: areas naturales protegidas federales; ANPe: areas naturales
protegidas estatales; AVDV: éareas voluntarias destinadas a la conservacion; STP: sitios terrestres prioritarios; SAP: sitios de areas

prioritarias.

3 grupos de acuerdo con la composicion de avispas
Tachysphex. Un grupo lo forman las provincias California
y Baja California, otro esta constituido por las provincias
Sonorense y Altiplano Norte, ambos con mayor relacion
entre ellos que el grupo que forman las 15 provincias
restantes (fig. 3c).

La asociacion de la distribucion de las especies en
relacion con la huella humana fue significativa (X2 ol =
200 = 936.9, p < 0.0001). Las especies se asociaron en 3
distintos grupos (fig. 4a). En el grupo de bajo riesgo se
ubicaron T. acanthophorus, T. aequalis, T. aethiops, T.
amplus, T. apricus, T. arizonac, T. armatus, T. clarconis,
T. coquilletti, T. crenulatus, T. huchiti, T. hurdi, T.
idiotrichus, T. linsleyi, T. menkei, T. mirandus, T. miwok,
T. musciventris, T. occidentalis, T. opata, T. pinal, T.
psammobius, T. semirufus, T. sulcatus, T. solaris, T.
sonorensis, T. tahoe, T. tipai, T. texanus, T. verticalis, T.
yolo, T. yuma. El grupo de mediano riesgo, estrechamente
relacionado con el de bajo riesgo (fig. 4b), lo conforman
las especies T. alpestris Rohwer, T. antennatus W. Fox,

T. apicalis, T. ashmeadii, T. cockerellae Rohwer, T.
crassiformis, T. glabrior Williams, T. lamellatus Pulawski,
T. maurus Rohwer, T. mundus W. Fox, T. psilocerus
Kohl, T. robustior Williams, T. ruficaudis, T. spatulifer,
T. scopaeus Pulawski, T. tarsatus (Say), T. terminatus
(fig. 4a, b). Las especies T. inconspicuus T. iridipennis y
T. similis conformaron el tercer grupo, el de alto riesgo
(fig. 4a). La agrupacion de las especies en alto, mediano
y bajo riesgo, se asociaron correspondientemente con
las 3 categorias de los 5 intervalos de transformacion
de la huella humana: muy alto-alto, medio-bajo y sin
transformar, respectivamente (fig. 4c).

El andlisis de la agrupacion de presencia-ausencia
permiti6 definir 4reas con composicion similar de especies
y establecer diferencias en composicion con otras zonas
en el pais (fig. 5). El andlisis de k-medias que presentd
el valor promedio de X> mas alta fue el de 10 grupos
de sitios. El grupo Gl que aglomera sitios con menos
presencia de especies compartidas cubre 39.9% de la
superficie mexicana, mientras en el otro extremo, el grupo
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G10, los sitios con el mayor nimero especies comunes
fue 0.1% del territorio nacional (fig. 5a). La distribucioén
de los grupos fue similar a la distribucion de la riqueza
especifica presentada en la figura 2. Por el niimero de
especies similares, se observa que la presencia de 1-4
especies cubre superficie principalmente de Gl pero
también de G2 y aunque menos, de G3; la presencia del
mayor niumero, de 37-39 especies, cubre superficie de G9
principalmente, pero también en G8, G10 y otros grupos
en menor porcentaje (fig. 5b). Con relacion a los grupos,
tenemos que en casi la totalidad de la superficie de Gl
son sitios compartiendo de 1-4 especies y en G10, casi la
totalidad del 4rea la comparten de 37-39 especies (fig. Sc).

La distribucion de las especies con relacion a los grupos
fue significativa (X? o 1—as0 = 7526.5, p < 0.0001, fig. 6).
Las especies desde el extremo derecho de la grafica son
T. sulcatus, T. miwok, T. semirufus, T. mirandus, T. tahoe,
T. psammobius, T. solaris, T. spatulifer, T. crenulatus, T.
occidentalis, T. musciventris, T. yuma y T. verticalis, las
cuales se asocian con los grupos mas hacia la derecha
G8, G9 y G10. Estas especies tienen una distribucion casi
exclusivamente en areas de mayor riqueza del pais. Del
centro hacia la izquierda de la grafica, en donde se ubican
los grupos con menor composicion similar de especies, se
encuentran aquellas con una distribucion en localidades
mas distantes en el pais como 7. ashmeadii, T. glabrior,

T. psilocerus y T. terminatus, o con tendencia neotropical
como las especies 7. inconspicuus T. iridipennis y T.
ruficaudis.

La marginalidad de las especies fue significativamente
(»p < 0.00001) diferente a las condiciones ambientales
promedio de los 5,000 sitios generados al azar (OMI).
Los 2 primeros ejes del analisis contribuyeron con 89.7%
de la variacion, donde el eje horizontal explico 81.6%
de la distribucion de estas avispas, mientras que el eje
vertical contribuye solo con 8.1%. Por lo tanto, variables
de precipitacion en invierno y radiacion en septiembre
a lo largo del eje horizontal son los principales factores
ambientales que determinan dispersion y riqueza de
avispas Tachysphex en México (fig. 7a, b). La distribucion
de especies en funcion de la precipitacion en invierno (fig.
7a) es practicamente equivalente a la dispersion de las
especies en correspondencia con los grupos de sitios con
riqueza compartida de la figura 6.

Los sitios de ausencia de especies Tachysphex se
ubicaron en zonas de precipitacion baja en invierno, asi
como de mediana y baja radiacion de septiembre. Tales
condiciones se encontraron en los bosques humedos de
hojas anchas tropicales y subtropicales, bosques secos
de hojas anchas tropicales y subtropicales, bosque de
coniferas tropical y subtropical y matorral desértico xérico
(fig. 7a, b).
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Discusion

Ademas de la revision de Pulawski (1988) sobre
Norteamérica, Centroamérica y El Caribe, es escaso lo que

se conoce sobre la biogeografia ecoldgica de Tachysphex
en México. En 2002 se publico un recopilado de especies
de Sphecoidea incluyendo a especies de Tachysphex y los
estados de la Republica Mexicana donde se han registrado
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(Ruiz-Cancino et al., 2002). Para el estado de Tamaulipas,
se registraron 7 morfoespecies del género en varios
municipios (Horta-Vega et al., 2007); en una localidad
del centro de Tamaulipas se registraron 11 especies
(Horta-Vega et al., 2013) y posteriormente se publicéd un
listado de 21 especies para ese mismo estado del noreste
de México (Horta-Vega et al., 2014). Mas recientemente,
en 2 estudios de avispas depredadoras de Yucatan, solo se
reporto a T. ruficaudis y T. antennatus (Vanoye-Eligio et
al., 2015, 2019).

En este estudio se establecio la distribucion geografica
potencial de 52 especies de avispas mexicanas del género
Tachysphex utilizando el modelo de maxima entropia
(MaxEnt). La investigacion parte del hecho de que no
hay 2 especies con idénticos rangos de habitat, pero si
existen distintos grados de similitud (Pulawski, 2007).
A partir de los mapas potenciales se determinaron los
distintos niveles de riqueza de especies a lo largo de
territorio nacional y su porcentaje de presencia en areas
de conservacion. Con los modelos de distribucion y
aplicacion de técnicas multivariadas, se establecieron
asociaciones con las provincias biogeograficas del pais, asi
como con las zonas reconocidas como huella humana. Un
analisis de agrupacion con el método de k-medias generd
un mapa de sitios de composicion similar de especies y
con el método de marginalidad media, se identificaron las
variables ambientales principalmente determinantes de la
distribucion potencial de estas avispas.

La distribucion potencial de Tachysphex se obtuvo
practicamente para todo el territorio nacional. Las especies
con gran dispersion fueron 7. terminatus, T. crassiformis
y T. ruficaudis, que habitan, potencialmente, cada una por
arriba de 35% del area de estudio. Consistente con esto, las
3 especies estan entre las 5 con mayor numero de registros
en el pais (material suplementario 1). 7. terminatus se
distribuye ampliamente por el centro y este de los EUA y
practicamente no habita la costa oeste (Pulawski, 1988). La
amplia cobertura potencial de T crassiformis es consistente
con la distribucion transcontinental y se podria considerar
una especie tolerante a amplios rangos de humedad relativa
(Pulawski, 1988). La amplia distribucion de T. ruficaudis
es consistente con su extensa ocurrencia desde Sudamérica
hasta el sureste de EUA. T. alpestris esta estrechamente
relacionada con T. terminatus pero esta poco presente
y reducida su distribucion potencial en México. Hay
registros, aunque escasos, hasta Centroamérica, pero su
presencia en EUA es sobre la parte oeste de ese pais,
distinto a lo reportado para T. terminatus. Este puede ser
un caso de un ancestro comun de 2 especies con un rango
geografico continuo como lo menciona Pulawski (1988).

La escasa distribucion potencial las especies en
México se debe principalmente a su baja o nula presencia

en el pais, como es el caso de 7. miwok y T. spatulifer,
respectivamente. Estas 2 especies también son poco
frecuentes en los EUA. La avispa 7. similis se distribuye
ampliamente en la costa este de EUA y solo se conoce un
registro de México, en el estado de Veracruz.

La tnica referencia de la riqueza de especies de
Tachysphex en diferentes zonas del pais es la revision
de Pulawski (1988). En ese trabajo se muestra un mapa
del nimero de especies por cuadrante de 5° de longitud
y 5° de latitud en toda la region de América del Norte,
Centroamérica e islas del Caribe. Con 18 cuadrantes
parciales o completos se cubre el territorio nacional y los
cuadrantes con el mayor nimero de especies corresponden
a las zonas de mayor riqueza de especies en el presente
estudio, es decir, la peninsula de Baja California, Sonora
y Sinaloa. Segun Pulawski (1988), en la peninsula de Baja
California hay zonas en donde habitan de 34-49 especies.
En este estudio, los sitios de mayor riqueza contenian entre
37y 39 especies de avispas Tachysphex.

Las areas que tienen alglin estatus de conservacion, en
general tienen alta representacion de avispas Tachysphex,
incluso en los sitios y regiones terrestres prioritarios, el
promedio entre las especies es mas alta que el promedio
nacional. En las 4reas naturales protegidas, el promedio
de la distribucion de estas avispas es baja, lo cual se
puede deberse a la baja proporcion de estas areas a nivel
nacional. Sin embargo, hay especies con poca cobertura
a lo largo del pais, como es el caso de 7. solaris con
1.5% a nivel nacional, pero 53.1% en areas naturales
protegidas federales, o 7. mundus con 2.5% nacional
y 48.4% en ANPf. Esto puede ser consecuencia de un
sobremuestreo, pero seran necesarios mas estudios para
afirmarlo. Asimismo, es necesario ampliar los estudios en
areas naturales protegidas estatales, ya que tienen también
sobrerrepresentacion de Tachysphex.

Las provincias biogeograficas mexicanas reconocidas
por la Conabio (2015) se fundamentan en la distribucion
espacial deplantas vasculares, anfibios, reptiles y mamiferos.
En este estudio, el analisis de la dispersion de las especies
de avispas Tachysphex en las provincias biogeograficas
definié un grupo de 12 especies fuertemente asociadas a las
provincias de Baja California y California y otro grupo de
20 especies mejor asociadas con las provincias Sonorense
y Altiplano Norte. Las 20 especies restantes formaron el
tercer grupo asociado a las provincias del centro y sur
de México. El agrupamiento de la distribucion potencial
de estas avispas sugiere que las especies mexicanas
se pueden clasificar como marcadamente nedrticas,
moderadamente nearticas y neotropicales. Ademas, las
provincias Sonorense y Altiplano Norte, con composicion
de especies similar entre ellas y mas afin a las provincias
de la peninsula de Baja California que con el resto del pais,
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podrian contener especies dentro de zonas de transicion
entre las regiones Neartica y Neotropical. El Altiplano
Norte se propuso como zona transicional mexicana con
base en un analisis entomofaunistico (Halffter, 1987) y
se sigue considerando asi en analisis recientes (Morrone,
2019; Morrone y Marquez, 2008). Sin embargo, no se
descarta que algunas de estas avispas depredadoras
dependan de caracteristicas particulares de microhabitats
y eso determine su distribucion. En el pais es muy reducida
la superficie que presenta caracteristicas ambientales
que comparten la mayoria de las especies Tachysphex.
Contrariamente, la mayor parte del territorio corresponde
a sitios que comparten pocas especies. Esta variabilidad
adaptativa en cuanto a tolerancia a factores climaticos del
género ha sido puntualizada por Pulawski (1988).

La distribucion potencial de Tachysphex, en general,
no esta asociada con areas de marcada afectacion antropica,
aunque la agrupacion en bajo y mediano grados de riesgo
con relacion a la huella humana podria indicar también
algin grado de diferencias en la tolerancia entre especies.
Un porcentaje alto (62%) de las especies se catalogaron
como de bajo riesgo, otras 17 se clasificaron con riesgo
mediano y se asociaron con areas de huella humana de las
categorias media y baja, y solo 3 especies se relacionaron
con sitios de alto riesgo y categorias alta y muy alta de
impacto antropico. Dos de estas especies, 7. inconspicuus
y T. iridipennis, son neotropicales y los pocos registros
en México son, principalmente, del centro y hacia el sur,
en donde existen amplias zonas transformadas. La otra
especie (7. similis) es dificil de interpretar con un solo
registro en el estado de Veracruz, aunque su presencia
alcanza Canada, pero se distribuye preferentemente del
centro a la costa este de EUA.

El factor ambiental determinante, obtenido por el
analisis OMI, que favorece la presencia de especies de
Tachysphex fue la precipitacion en invierno. Este factor
climatico es dificil de asociar con los sitios de baja
humedad que parecen favorecer la diversidad de las
avispas Tachysphex de acuerdo con Pulawski (1988). Sin
embargo, en la peninsula de Baja California predominan
los climas secos desérticos y secos esteparios y es donde
se presentd la mayor diversidad de avispas taquisfex,
especialmente en las provincias California y Baja
California (Palma-Ordaz y Delgadillo-Rodriguez, 2014).
En la vertiente pacifica de la provincia Californiana, el
clima es seco y arido (Morrone, 2019). Los ambientes de
baja humedad en estas zonas de gran diversidad para estas
avispas si coinciden con los segundos factores ambientales
del analisis OMI: radiacion en septiembre e indice de
aridez. La precipitacion en invierno posiblemente se
relaciona con los climas mediterraneos que suceden en

la peninsula de Baja California (Morrone, 2019; Palma-
Ordaz y Delgadillo-Rodriguez, 2014).

En conclusion, el modelo de maxima entropia permitio
conocer la distribucién potencial de las especies de
Tachysphex en México, de tal manera que se pudieron
aportar conocimientos sobre su asociacion con areas
naturales con algin tipo de proteccion, provincias
biogeograficas y establecer su patrén de riqueza en el
territorio mexicano, asi como su mayor presencia en
areas de baja influencia antropica. Las asociaciones y
agrupamiento de sitios y especies puede ser consecuencia
de las diferentes zonas de transicion entre las regiones
Neartica y Neotropical. La baja humedad relativa fue la
condicion ambiental propuesta para explicar la presencia
de estas avispas, pero el presente estudio encontr6 que la
precipitacion invernal fue la variable que mas se relacion6
con la distribucion de las especies. Los climas presentes en
las zonas del noroeste de México, donde es mas diverso
el género, permiten sostener que los resultados del estudio
son consistentes con los resultados obtenidos por Pulawski
(1988).
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