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El género Onthophagus Latreille, 1802 (Coleoptera: Scarabaeidae) de México
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RESUMEN

Se utiliz6 informacion proveniente de literatura para compilar el listado de la fauna de Onthophagus de México. Se encontraron un
total de 120 especies, de las cuales 85 son endémicas de México. Se incluyen los patrones de distribucion originalmente propuestos por
Halffter (1964) y comentarios adicionales para la mayoria de las especies. Se encontraron registros de especies para todos los estados de
la Republica Mexicana, con excepcion de Baja California. México es el centro de diversificacion de Onthophagus de América, con apro-
ximadamente el 62% de las especies descritas para el continente. Oaxaca es el estado con mayor riqueza de especies y mayor numero de
endemismos. Se discuten los factores que promovieron la diversificacion de Onthophagus en México. Onthophagus mesoamericanus
Zunino y Halffter, 1988 es resucitado de la sinonimia previa.

Palabras clave: Scarabaeinae, Onthophagini, escarabajos del estiércol, Zona de Transicion Mexicana, Paleoamericano, Boreotro-
pical, endemismo, montafias.

ABSTRACT
Data from literature was gathered to compile the checklist of the fauna of Onthophagus of Mexico. A total amount of 120 species
was found, with 85 endemics to Mexico. The distributional pattern as originally proposed by Halffter (1964) and commentaries of the
majority of the species are provided. Records of species were found for all the Mexican States, except for Baja California. Mexico is the
diversification center of Onthophagus in America, with ca. 62% of the described species of the continent. Oaxaca is the richest state and
the only one with the greater number of endemisms. The factors that drove the diversification of Onthophagus in Mexico are discussed.

Onthophagus mesoamericanus Zunino y Halffter, 1988 is resurrected from previous synonymy.
Key words: Scarabaeinae, Onthophagini, dung beetles, Mexican Transition Zone, Paleoamerican, Boreotropical, endemism, moun-

tains.

Onthophagus Latreille, 1802 es un grupo de organismos
realmente notable, pues al estar integrado por mas de 2200
especies es indudablemente uno de los géneros de animales
mas diversos del Mundo (Howden y Cartwright 1963; Bre-
eschoten et al. 2016; Schoolmeesters 2021). Onthophagus
es considerado como un género cuasi cosmopolita, estando
ausente Unicamente en la Antartida, y pudiéndose encon-
trar en todos los ecosistemas desde el nivel del mar hasta
los 5000 m.s.n.m.; siendo tipicamente moradores del sue-
lo, frecuentando ocasionalmente el dosel, o incluso siendo
habitantes de madrigueras y cuevas (Cambefort 1991; Pu-
lido-Herrera y Zunino 2007; Zunino y Halffter 2007; Moc-
tezuma y Halffter 2021). Los Onthophagus son usualmente
reconocidos por sus habitos coprofagos, aunque numerosas
especies pueden recurrir a la necrofagia, saprofagia o mico-
fagia (Halffter y Matthews 1966; Anduaga 2000; Halffter
y Halffter 2009; Moretto 2010; Moctezuma et al. 2016a;
Joaqui et al. 2019), por lo que proveen servicios ambienta-
les clave a los ecosistemas naturales y antropizados, y son
ampliamente recomendados como indicadores biolégicos
(Nichols et al. 2007; 2008; Lumaret et al. 2020).

Se ha reconocido que el género Onthophagus no es un
grupo monofilético en su actual conformacion, pero las es-
pecies presentes en el continente americano si comparten un
ancestro en comun (Breeschoten et al. 2016; Philips 2016;
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Tarasov y Dimitrov 2016; Schwery y O’Meara 2021), lo
que contradice la idea de que las especies americanas de
Onthophagus se originaron a partir de al menos 20 ances-
tros distintos (Howden y Gill 1993). El género Onthopha-
gus tiene una presencia notable en el continente america-
no donde se localizan mas de 190 especies (Moctezuma
y Halffter 2021), que actualmente se distribuyen desde el
extremo sur de Canada hasta la region central de Argen-
tina (Howden y Cartwright 1963; Zunino y Halffter 1997;
Rossini et al. 2018a; Moctezuma y Halffter 2021), aunque
existe evidencia que sugiere que el género se encontraba
hasta el sur de Chile en periodos geologicos anteriores (Te-
llo et al. 2021). Las especies americanas de Onthophagus
han sido clasificadas tradicionalmente en distintos grupos
de especies (Zunino y Halffter 1988a; 1997; Howden y
Gill, 1993; Kohlmann y Solis, 2001). Sin embargo, estudios
filogenéticos recientes apoyan la idea de que los grupos de
especies de Onthophagus de América son grupos no natu-
rales (Moctezuma et al. 2019; Schwery y O’Meara 2021).
El estudio de los Onthophagus del continente americano
no ha sido uniforme, pues un nimero limitado de paises se
ha reconocido por concentrar los mayores esfuerzos para el
conocimiento de su fauna. De esta forma, Canada (Howden
y Cartwright 1963), Estados Unidos (Howden y Cartwright
1963; Zunino y Halffter 1988a), México (Zunino y Halffter
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1988a; Zunino 2003), Costa Rica (Kohlmann y Solis 2001)
y Panama (Howden y Young 1981; Howden y Gill 1987,
Delgado y Curoe 2014) destacan por ser los mejor estudia-
dos con respecto a su fauna de Onthophagus. Ademas, los
estudios sobre el género Onthophagus no suelen ser muy
frecuentes y existen pocos especialistas capacitados para
su determinacion taxonémica. En consecuencia, el presente
trabajo se centrard particularmente en el estudio de los On-
thophagus de México.

El primer intento moderno de sintetizar la fauna de On-
thophagus de México fue hecho por Zunino (2003), que fue
ampliado por la contribucion de Pulido-Herrera y Zunino
(2007) sobre los Onthophagus de América. Ademas, los
Onthophagus de México han recibido particular atencion
en afos recientes, lo que se ha visto reflejado en numero-
sos cambios taxondmicos y en la descripcion de numerosas
especies nuevas. Sin embargo, las recientes aportaciones
al conocimiento de los Onthophagus de México suelen ser
parte de estudios dispersos y fragmentarios (Rossini et al.
2018a). En consecuencia, el objetivo del presente estudio
es actualizar el listado de especies de México; asi como
sintetizar los numerosos cambios taxonémicos y nomencla-
turales que han surgido recientemente en la literatura sobre
este género.

MATERIAL Y METODOS

Para compilar el listado actualizado de Onthophagus
de México fueron utilizadas como linea base las aportacio-
nes de Zunino (2003) y Pulido-Herrera y Zunino (2007),
ademas de que se realiz6 una busqueda extensiva de litera-
tura que contiene informacidn relevante sobre las especies
distribuidas en el pais, las cuales seran citadas. Como se
menciond en la seccion introductoria, Onthophagus ha sido
incluido tradicionalmente en distintos grupos de especies.
Aunque se reconoce la utilidad de los grupos de especies
para facilitar la determinacion taxonomica de Onthophagus,
estos grupos no representan unidades evolutivas monofilé-
ticas (Moctezuma et al. 2019; Schwery y O’Meara 2021),
por lo que el presente listado seguira un orden alfabético
y los grupos de especies seran omitidos. Es probable que
la clasificacion infragenérica actual de los Onthophagus
de América sea abruptamente modificada o que caiga en
desuso en aflos proximos, tal como ocurrié con los grupos
propuestos por Boucomont (1932).

Ademas de las especies nativas presentes en México,
se incluyen los distintos sindnimos, subespecies, registros
erréneos o dudosos, algunos nombres no disponibles, y la
distribucion conocida de cada especie. Para referir a los es-
tados que integran a la Republica Mexicana, se utilizaron
las siguientes abreviaturas: Aguascalientes (AGS), Baja
California Sur (BJS), Ciudad de México (CDMX), Campe-
che (CAM), Chiapas (CHIS), Chihuahua (CHIH), Coahuila
(COA), Colima (COL), Durango (DGO), Estado de M¢xi-
co (EDOMEX), Guerrero (GRO), Guanajuato (GTO), Hi-
dalgo (HGO), Jalisco (JAL), Michoacan (MICH), Morelos
(MOR), Nayarit (NAY), Nuevo Leén (NL), Oaxaca (OAX),
Puebla (PUE), Quintana Roo (QR), Querétaro (QRO), Si-
naloa (SIN), Sonora (SON), San Luis Potosi (SLP), Tabas-
co (TAB), Tamaulipas (TAM), Tlaxcala (TLA), Veracruz
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(VER), Yucatan (YUC), Zacatecas (ZAC).

También es importante mencionar que dentro de la com-
posicion del listado se va hacer referencia al patron de dis-
tribucién que corresponde con cada especie, tomando en
consideracion el criterio propuesto originalmente por Hal-
ffter (1964), que ha sido sintetizado y ampliado por nume-
rosos estudios posteriores (Zunino y Halffter 1988; Halffter
etal. 1995;2008; 2012; 2019; Halffter 2017; 2019; Halffter
y Morrone 2017; Moctezuma y Halffter 2019a; Morrone
2020).

RESULTADOS
Listado de especies de Onthophagus de México
Onthophagus Latreille, 1802: 20
1. O. acuminatus Harold, 1880
CHIS, OAX, VER; Nicaragua, Costa Rica, Pa-
nama, Colombia, Ecuador, Pera.

Onthophagus acuminatus Harold, 1880: 30; Bouco-
mont y Gillet 1927; Boucomont 1932; Paulian
1933; 1936; Blackwelder 1944; Pereira y Halff-
ter 1961; Halffter y Matthews 1966; Vulcano y
Pereira 1967; Howden y Young 1981; Gill 1991;
Escobar y Medina 1996; Delgado 1997; Emlen
1997; Hunt y Simmons 1997; Zunino y Halffter
1997; Nijhout y Emlen 1998; Emlen y Nijhout
2000; Escobar 2000; 2004; Escobar y Chacoén
de Ulloa 2000; Moczek y Emlen 2000; Barbe-
ro 2001; Kohlmann y Solis 2001; Medina et al.
2001; Hernandez et al. 2003; Sansom 2003; Zu-
nino 2003; Krajcik 2006; Kohlmann et al. 2007,
Noriega et al. 2007; Padilla-Hill y Halffter
2007; Pulido-Herrera y Zunino 2007; Escobar et
al. 2008; Navarrete y Halffter 2008; Halffter y
Halffter 2009; Martinez et al. 2009; Medina y
Pulido 2009; Granados et al. 2010; Carvajal et
al. 2011; Deloya-Lopez 2011; Knell 2011; Phi-
lips 2011; Solis et al. 2011; Tarasov y Solodovni-
kov 2011; Cultid-Medina et al. 2012; Pereira y
Kohlmann 2012; Solis y Kohlmann 2012; Are-
llano et al. 2013; Delgado y Curoe 2014; Medina
y Gonzalez 2014; Gonzalez-Alvarado y Medina
2015; Gonzalez-Alvarado et al. 2015; Ratcliffe
et al. 2015; Sanchez-de-Jesus et al. 2016; Cha-
morro et al. 2018; 2019; Rossini et al. 2018a;
Amell-Caez et al. 2019; Ramirez-Ponce et al.
2019; Sanchez-Huerta ef al. 2019; Sanchez-Her-
nandez et al. 2020; Moctezuma 2021; Noriega et
al. 2021; Schwery y O’Meara 2021; Whitworth
etal 2021.

Patrén de distribucion: Paleoamericano tropical.

Comentarios: Es necesario actualizar la distribucion
de esta especie, ya que actualmente se encuentra
en revision (Rossini ef al. 2018a; 2018b).

2. O. alluvius Howden y Cartwright, 1963
HGO, NL, OAX, PUE; QRO, SLP, TAM; Es-
tados Unidos.

Onthophagus alluvius Howden y Cartwright, 1963:
65; Halffter y Matthews 1966; Edmonds y Halff-
ter 1978; Delgado 1997; Zunino y Halffter 1997,
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Zunino 2003; Delgado y Montes de Oca 2005;
Garcia-Morales y Montes de Oca 2005; Krajcik
2006; Pulido-Herrera y Zunino 2007; Halffter
et al. 2008; 2012; Martinez-H et al. 2010; Ba-
rragan et al. 2011; Ramirez-Restrepo y Halffter
2016; Marquez et al. 2017; Pinilla-Buitrago et
al. 2018; Arriaga-Jiménez et al. 2019; Bezanson
y Floate 2019.

Patron de distribucion: Paleoamericano del Altipla-
no Mexicano.

Comentarios: Esta especie requiere de revision ta-
xondmica, ya que es posible que se trate de un
complejo de especies cripticas.

. O. altivagans Howden y Génier, 2004
DGO, SON; Estados Unidos.

Onthophagus altivagans Howden y Génier, 2004:
71; Pulido-Herrera y Zunino 2007; Arriaga-Ji-
ménez et al. 2019.

Patrén de distribucion: Paleoamericano del Altipla-
no Mexicano.

. O. anewtoni Howden y Génier, 2004
CHIS, GRO, JAL, ;MOR? OAX, ;,PUE?

Onthophagus anewtoni Howden y Génier, 2004: 55;
Pulido-Herrera y Zunino 2007; Deloya y Cova-
rrubias-Melgar 2014; Sanchez-Hernandez y Go6-
mez 2018; Moctezuma y Halffter 2021.

Patron de distribucion: Paleoamericano del Altipla-
no Mexicano.

Comentarios: Esta especie probablemente ha sido
citada como O. championi en los estados de Pue-
bla y Morelos (Moctezuma y Halffter 2021).

. O. anthracinus Harold, 1873
CHIS, OAX, PUE, VER; Guatemala, Belice,
Honduras, Costa Rica, Panama.

Onthophagus anthracinus Harold, 1873: 104; Bou-
comont 1932; Blackwelder 1944; Halffter y
Matthews 1966; Deloya 1992b; Thomas 1993;
Zunino y Halffter 1997; Kohlmann y Solis
2001; Zunino 2003; Krajcik 2006; Kohlmann
et al. 2007; 2018; 2020; Pulido-Herrera y Zuni-
no 2007; Creedy y Mann 2011; Deloya-Lopez
2011; Inward et al. 2011; Delgado et al. 2012b;
Solis y Kohlmann 2012; Sanchez-Hernandez
et al. 2017; 2020; Pinilla-Buitrago et al. 2018;
Arriaga-Jiménez et al. 2019; Rodriguez-Lopez
et al. 2019; Moctezuma 2021.

Patron de distribucion: Paleoamericano de montafia.

Comentarios: Arriaga-Jiménez et al. (2019) erronea-
mente sugieren que presentaron registros nuevos
de pais para esta especie en Guatemala: “The
following specimens represent country records
for Guatemala”. Arriaga-Jiménez et al. (2019)
omitieron el hecho de que Harold (1873) descri-
bié originalmente a esta especie de Guatemala,
mientras que Kohlmann y Solis (2001) y Puli-
do-Herrera y Zunino (2007) también citaron a O.
anthracinus en ese pais.

6. O. asperodorsatus Howden y Gill, 1993

VER.

Onthophagus asperodorsatus Howden y Gill, 1993:
1095; Navarrete-Heredia y Galindo-Miranda
1997; Zunino y Halffter 1997; Zunino 2003;
Krajcik 2006; Pulido-Herrera y Zunino 2007;
Deloya-Lopez 2011; Génier 2017; Delgado
y Mora-Aguilar 2019; Moctezuma y Halffter
2019b; Salomao et al. 2020.

Patron de distribucion: Paleoamericano tropical.

7. O. atriglabrus Howden y Gill, 1987

CHIS; Costa Rica, Panama, Colombia.

Onthophagus atriglabrus Howden y Gill, 1987:
218; Delgado y Deloya 1990; Gill 1991; Escobar
y Medina 1996; Delgado 1995; Zunino y Halft-
ter 1997; Escobar 2000; Kohlmann y Solis 2001;
Medina et al. 2001; Neita et al. 2003; Krajcik
2006; Kohlmann et al. 2007; Pulido-Herrera y
Zunino 2007; Halffter y Halffter 2009; Solis y
Kohlmann 2012; Delgado y Curoe 2014; San-
chez-Hernandez y Gomez 2018.

Patron de distribucion: Paleoamericano tropical.

8. O. aureofuscus Bates, 1887

HGO, OAX, PUE, TLA, VER.

Onthophagus aureofuscus Bates, 1887: 81; Bou-
comont y Gillet 1927; Boucomont 1932; Blac-
kwelder 1944; Zunino y Halffter 1988a; Deloya
1992b; Martin-Piera y Lobo 1993; Halffter et al.
1995; 2008; 2019; Lobo y Halffter 2000; Zunino
2003; Krajcik 2006; Escobar et al. 2007; Puli-
do-Herrera y Zunino 2007; Ramirez-Ponce ef al.
2009; Aragon-Garcia et al. 2011; Deloya-Lopez
2011; Mordn et al. 2013; Moctezuma et al.
2016b; Marquez et al. 2017; Arriaga-Jiménez et
al. 2018; Kohlmann et al. 2018; Pinilla-Buitrago
et al. 2018; Escobar-Hernandez et al. 2019; Al-
varado et al. 2020; Moctezuma y Halffter 2020a;
Salomado et al. 2021.

Patron de distribucion: Paleoamericano de montaiia.

Comentarios: Deloya-Lopez (2011) utilizoé la grafia
posterior incorrecta “aerofuscus” para referirse a
esta especie. Autores anteriores han sugerido que
esta especie se encuentra en peligro de extincion
o casi amenazada de acuerdo con los criterios
de la Lista Roja de Especies Amenazadas de la
Unién Internacional para la Conservacion de la
Naturaleza (ver detalles en Escobar-Hernandez
et al. 2019). Sin embargo, no hay evidencia para
considerar que O. aureofuscus esta proximo a sa-
tisfacer los requisitos para estar incluida en tales
categorias de riesgo. Para empezar, O. aureofus-
cus es una especie de amplia distribucion en la
region central de México, con una extension de
ocupacion mayor a 30,000 km? (ver distribucion
en Moctezuma y Halffter 2020a). Por otra par-
te, O. aureofuscus puede considerarse como una
especie relativamente abundante (Martin-Piera y
Lobo 1993; Ramirez-Ponce et al. 2009; Mocte-
zuma et al. 2016a; 2016b; Arriaga-Jiménez et al.
2018; Escobar-Hernandez et al. 2019; Salomao
et al. 2021), que incluso llega a presentar una
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dominancia completa del ensamble de Scara-
baeinae presente en algunas montafias del centro
de México (Moctezuma et al. 2016a; 2016b). Fi-
nalmente, es posible que la abundancia de esta
especie se incremente en algunos ambientes de
montafia que han sido perturbados por activi-
dades antropogénicas de moderada intensidad
(Moctezuma et al. 2016a; 2016b). Por lo tanto,
esta especie deberia estar considerada dentro de
la categoria de preocupacion menor.

9. O. aztecus Zunino y Halffter, 1988

CDMX, MOR.

Onthophagus aztecus Zunino y Halffter, 1988a: 157,

Zunino 2003; Krajcik 2006; Pulido-Herrera y
Zunino 2007; Arriaga-Jiménez et al. 2016; Hal-
ffter et al. 2019; Zaragoza-Caballero et al. 2019.

Patron de distribucion: Paleoamericano de montafia.
Comentarios: Los registros de O. aztecus en Puebla

(Aragon-Garcia et al. 2011; Mor6n et al. 2013)
corresponden a O. bolivari.

10. O. bajacalifornianus Moctezuma y Halffter, 2019

BCS.

Onthophagus bajacalifornianus Moctezuma y Hal-

ffter, 2019a: 2060 (Figura 1); Morrone 2020.

Patron de distribucion: Paleoamericano bajacalifor-

niano.

11. O. bassariscus Zunino y Halffter, 1988

GRO.

Onthophagus bassariscus Zunino y Halffter, 1988a:

60; 2007, Halffter y Matthews 1966 (citado como
especie nueva sin describir); Delgado 1999; Zu-
nino 2003; Krajcik 2006; Pulido-Herrera y Zu-
nino 2007; Deloya y Covarrubias-Melgar 2014;
Sanchez-Huerta et al. 2015; 2018; Halffter 2017;
2019; Halffter y Morrone 2017; Gasca-Alvarez
et al. 2018; Halffter et al. 2019; Morrone 2020.

Patron de distribucion: Paleoamericano mesoameri-

cano.

12. O. batesi Howden y Cartwright, 1963

CAM, CHIS, COL, GRO, HGO, JAL, MICH, MOR,
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OAX, PUE, SLP, TAB, TAM, VER, YUC; Estados
Unidos, Belice, El Salvador, Nicaragua, Costa Rica,
Panama, Antillas, Colombia.

Onthophagus batesi Howden y Cartwright, 1963:

21; Halffter y Matthews 1966; Matthews 1966;
Mordén 1979; 1985; 1987, Edmonds y Halff-
ter 1978; Howden y Young 1981; Moro6n et al.
1985; 2013; Gill 1991; Deloya 1992b; Halffter
et al. 1992; 2008; Estrada et al. 1993; 1998;
Thomas 1993; Montes de Oca y Halffter 1995;
Delgado 1997; Moroén y Blackaller 1997; Zu-
nino y Halffter 1997; Maes 1998; Martinez y
Cruz 1999; Palacios-Rios et al. 1990; Emlen y
Nijhout 2000; Escobar 2000; Halffter y Arellano
2002; Kohlmann y Solis 2001; Montes de Oca
2001; Navarrete-Heredia et al. 2001; Medina et
al. 2001; Estrada y Coates-Estrada 2002; Ca-
rrillo-Ruiz y Morén 2003; Martinez y Lumaret
2003; Zunino 2003; Delgado y Montes de Oca

2005; Garcia-Morales y Montes de Oca 2005;
Krajcik 2006; Escobar et al. 2007; 2008; Es-
parza-Leon y Amat-Garcia 2007; Horgan 2007,
2008; Kohlmann et al. 2007; Monaghan et al.
2007; Padilla-Hill y Halffter 2007; Pulido-He-
rrera 'y Zunino 2007; Reyes-Novelo et al. 2007,
Arellano et al. 2008; 2013; Navarrete y Halffter
2008; Halffter y Halffter 2009; Mora-Aguilar
y Montes de Oca 2009; Ramirez-Ponce et al.
2009; Diaz et al. 2010; 2011; Granados et al.
2010; Barragan et al. 2011; Deloya-Lopez 2011;
Inward et al. 2011; Martinez et al. 2011; 2017,
Delgado ef al. 2012a; 2012b; Favila 2012; Pe-
reira y Kohlmann 2012; Solis y Kohlmann 2012;
Alvarado et al. 2014; 2018a; 2018b; 2020; Del-
gado y Curoe 2014; Deloya y Covarrubias-Mel-
gar 2014; Morales-Morales et al. 2014; Zamo-
ra-Vuelvas et al. 2014; Gonzalez-Hernandez et
al. 2015; Deloya et al. 2016; Gunter et al. 2016;
Mor6n y Arce-Pérez 2016; Sanchez-de-Jesus et
al. 2016; Marquez et al. 2017; Gonzalez-Tok-
man et al. 2018; Pinilla-Buitrago et al. 2018;
Salomao et al. 2018; Capello y Halffter 2019;
Rodriguez-Lopez et al. 2019; Santos-Heredia et
al. 2019; Velazquez-Lopez et al. 2019; Zarago-
za-Caballero et al. 2019; Miranda-Flores et al.
2020; Pablo-Cea et al. 2020; Rivera et al. 2020;
Rivera-Gasperin y Escobar-Hernandez 2020;
Salomaéo et al. 2020; Sanchez-Hernandez et al.
2020; Moctezuma 2021; Whitworth et al. 2021.

Patron de distribucion: Paleoamericano tropical.
Comentarios: Es necesario actualizar la distribucion

de esta especie, ya que actualmente se encuentra
en revision (Rossini et al. 2018a; 2018b). Gar-
cia-Morales y Montes de Oca (2005) utilizaron
la grafia posterior incorrecta “batesii”, mientras
que Estrada et al. (1998) utilizaron la grafia pos-
terior incorrecta “bates” para referirse a esta es-
pecie.

13. O. belorhinus Bates, 1887
CHIS, HGO, OAX, PUE, VER; Guatemala, Nicaragua,
El Salvador, Panama, Colombia, Ecuador.
Onthophagus belorhinus Bates, 1887: 69; Bouco-

monty Gillet 1927; Boucomont 1932; Blackwel-
der 1944; Halffter y Matthews 1966; Perecira y
Halffter 1961; Howden y Young 1981; Moron et
al. 1986; 2013; Mor6n 1987; Delgado y Deloya
1990; Gill 1991; Thomas 1993; Navarrete-Here-
dia y Galindo-Miranda 1997; Zunino y Halffter
1997; Delgado 1995; Delgado y Pensado 1998;
Maes 1998; Escobar 2000; Medina ef al. 2001;
Anduaga 2000; Carrillo-Ruiz y Morén 2003; Zu-
nino 2003; Krajcik 2006; Delgado et al. 2006;
Deloya et al. 2007; Esparza-Ledn y Amat-Garcia
2007; Pulido-Herrera y Zunino 2007; Halffter y
Halffter 2009; Villamarin-Cortez 2010; Delo-
ya-Lopez 2011; Ros et al. 2012; Alvarado et al.
2014; 2020; Barragan et al. 2014; Huerta-Crespo
y Cruz-Rosales 2016; Huerta et al. 2016; Mar-
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quez et al. 2017; Rossini et al. 2018a; Arellano
et al. 2020; Moctezuma et al. 2020; Pablo-Cea
et al. 2020; Sanchez-Hernandez et al. 2020;
Schwery y O’Meara 2021.

Patrén de distribucion: Paleoamericano tropical.

Comentarios: Alvarado et al. (2014) utilizaron la
grafia posterior incorrecta “belorhynus” para re-
ferirse a esta especie.

14. O. bolivari Moctezuma, Rossini y Zunino, 2016
PUE, TLA.

Onthophagus bolivari Arriaga-Jiménez et al., 2016:
136; 2018; Moctezuma et al. 2016a; 2016b; Hal-
ffter et al. 2019; Joaqui et al. 2019.

Patrén de distribucion: Paleoamericano de montaiia.

15. O. brachypterus Zunino y Halffter, 1997
COL, JAL.

Onthophagus brachypterus Zunino y Halffter, 1997:
169; Delgado y Howden 2000; Zunino 2003;
Krajcik 2006; Pulido-Herrera y Zunino 2007,
Gasca-Alvarez et al. 2018; Arriaga-Jiménez et
al. 2019; Escobar-Hernandez et al. 2019.

Patron de distribucion: Paleoamericano de montafia.

16. O. brevifrons Horn, 1881
DGO, SLP; Estados Unidos.

Onthophagus brevifrons Horn, 1881: 87; Henshaw
1885; Schaeffer 1914; Leng 1920; Boucomont
y Gillet 1927; Boucomont 1932; Howden y
Cartwright 1963; Halffter y Matthews 1966;
Zunino 1980; Paulian 1988; Zunino y Halffter
1988a; 1988b; 2007; Anduaga y Halffter 1991;
Cokendolpher y Polyak 1996; Delgado 1999;
Zunino 2003; Moron 2004; Krajcik 2006; Slay
et al. 2012; Arriaga-Jiménez et al. 2016; Ed-
monds 2018; Bezanson y Floate 2019; Halffter
et al. 2019; Morrone 2020; Rivera-Gasperin et
al. 2021.

Patron de distribucion: Paleoamericano del Altipla-
no Mexicano.

17. O. browni Howden y Cartwright, 1963
CHIH, ;COA?, DGO; Estados Unidos.

Onthophagus browni Howden y Cartwright, 1963:
101; Halffter y Matthews 1966; Delgado 1999;
Anduaga y Halffter 1991; Zunino 2003; Ed-
monds 2004; 2018; Krajcik 2006; Anduaga
2007; Pulido-Herrera y Zunino 2007; Zunino
y Halffter 2007; Moctezuma y Halffter 2019a;
2021.

Patron de distribucion: Paleoamericano del Altipla-
no Mexicano.

Comentarios: Edmonds (2004), sugiere que una es-
pecie cercana a O. browni se encuentra en Sono-
ra, por lo que su registro requiere confirmacion.

18. O. canelasensis Howden y Génier, 2004
DGO.

Onthophagus canelasensis Howden y Génier, 2004
73; Pulido-Herrera y Zunino 2007; Arriaga-Ji-
ménez et al. 2019.

Patron de distribucion: Paleoamericano del Altipla-
no Mexicano.

19. O. canescens Zunino y Halffter, 1988
MICH, EDOMEX.

Onthophagus canescens Zunino y Halffter, 1988a:
83; Jiménez-Sanchez et al. 2009; Zamora-Vuel-
vas et al. 2014; Deloya et al. 2016; Moctezuma
et al. 2016a; Zaragoza-Caballero y Pérez-Her-
nandez 2017; Halffter et al. 2019; Joaqui ef al.
2019; Moctezuma y Halffter 2020a; Morrone
2020.

Patron de distribucion: Paleoamericano de montaiia.

Comentarios: Esta especie fue referida como O.
fuscus 'y O. fuscus canescens por autores pre-
vios (ver Joaqui et al. 2019). La mayor parte del
material tipico de esta especie se encuentra per-
dida actualmente. En una busqueda reciente en
la coleccion personal del Dr. Gonzalo Halffter
(2019), solamente fue posible encontrar 3 para-
tipos, mientras que la descripcion original indica
que en ella se encuentran al menos 16 machos y
14 hembras (Zunino y Halffter 1988a). EI holo-
tipo y un paratipo macho se encuentran deposi-
tados actualmente en la Coleccion Nacional de
Insectos de la Universidad Nacional Autéonoma
de México (Zaragoza-Caballero y Pérez-Her-
nandez 2017).

20. O. carpophilus Pereira y Halffter, 1961
CAM, CHIS, OAX, ;VER?, YUC.

Onthophagus carpophilus Pereira y Halffter, 1961:
59; Halffter y Matthews 1966; Paulian 1988;
Delgado y Deloya 1990; Gill 1991; Delgado
1995; Zunino y Halffter 1997; Zunino 2003;
Krajcik 2006; Pulido-Herrera y Zunino 2007,
Navarrete y Halffter 2008; Halffter y Halffter
2009; Barragén et al. 2011; Yanes-Gomez et
al. 2015; Sanchez-de-Jesus et al. 2016; Zarago-
za-Caballero y Pérez-Hernandez 2017; Alvarado
et al. 2018a; 2018b; Pinilla-Buitrago et al. 2018;
Sanchez-Hernandez et al. 2018; 2020; Capello y
Halffter 2019; Sanchez-Huerta ef al. 2019.

Patron de distribucion: Paleoamericano tropical.

Comentarios: Esta especie requiere de revision taxo-
némica, ya que es posible que se trate de un com-
plejo de especies cripticas. Se desconoce la ubi-
cacion actual de la mayor parte de la serie tipica
y del holotipo (28 individuos en total). Mediante
una busqueda en la coleccion entomoldgica per-
sonal del Dr. Gonzalo Halffter (2016) solamente
fue posible encontrar un par de paratipos, pero
no asi al holotipo, por lo que es posible que este
haya sido conservado en la coleccion personal
del Padre F. S. Pereira. Hasta el momento, ha
sido posible confirmar que un nimero reducido
de paratipos se encuentra actualmente resguar-
dado en la Coleccion Nacional de Insectos de
la Universidad Nacional Autonoma de México,
Ciudad de México; y en la Secdo de Entomolo-
gia da Colecdo Zoologica de la Universidad
Federal de Mato Grosso, Cuiaba, Brasil. Es posi-
ble que O. carpophilus haya sido extirpado de la
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localidad tipo (Palomares, Oaxaca), ya que esta
localidad se encuentra completamente defores-
tada en la actualidad, mientras que la especie en
cuestion se distingue por ser un especialista que
estd fuertemente asociado a los frutos produci-
dos por arboles de la selva tropical lluviosa (Pe-
reira y Halffter 1961; Halffter y Halffter 2009;
Sanchez-de-Jesus et al. 2016). Yanes-Gomez et
al. (2015) reportan a O. carpophilus de Veracruz.
Sin embargo, este registro necesita corroborarse.
Capello y Halffter (2019) citaron erroneamente a
O. carpophilus de Jalisco.
21. O. cartwrighti Howden, 1973
BJS; Estados Unidos.

Onthophagus cartwrighti Howden, 1973: 329 (Fi-
gura 2); Anduaga y Halffter 1991; Krajcik 2006;
Pulido-Herrera y Zunino 2007; Zunino y Halff-
ter 2007; Moctezuma y Halffter 2019a; 2021.

Patrén de distribucion: Paleoamericano del Altipla-
no Mexicano.

Comentarios: Esta especie ha sido reportada de Baja
California Sur y California, por lo que es proba-
ble que se encuentre distribuida también en Baja
California.

22. O. championi Bates, 1887
CHIS, OAX, VER; Guatemala, Honduras, El
Salvador, Nicaragua, Costa Rica.

Onthophagus championi Bates, 1887: 74; Bouco-
mont y Gillet 1927; Boucomont 1932; Blac-
kwelder 1944; Gill 1991; Thomas 1993; Zunino
y Halffter 1997; Kohlmann y Solis 2001; Her-
nandez et al. 2003; Zunino 2003; Krajcik 2006;
Horgan 2007; 2008; Kohlmann et al. 2007; Mo-
naghan et al. 2007; Padilla-Hill y Halffter 2007;
Pulido-Herrera y Zunino 2007; Solis y Kohl-
mann 2012; Gunter ef al. 2016; Pinilla-Buitrago
et al. 2018; Ramirez-Ponce et al. 2019; Ruiz-Pé-
rez et al. 2019; Sanchez-Hernandez et al. 2020;
Moctezuma y Halffter 2021; Schwery y O’Mea-
ra 2021.

Patrén de distribucion: Paleoamericano tropical.

23. O. chevrolati Harold, 1869
CDMX, EDOMEX, GTO, HGO,
MOR, PUE, QRO, TLA, VER.

Onthophagus chevrolati Harold, 1869: 508; Bou-
comont y Gillet 1927; Boucomont 1932; Blac-
kwelder 1944; Halffter 1962; Halffter y Mat-
thews 1966; Edmonds y Halffter 1978; Zunino
1980; Zunino y Halffter 1988a; Martin-Piera y
Lobo 1993; Martinez y Cruz 1999; Lobo y Hal-
ffter 2000; Navarrete-Heredia ef al. 2001; Zu-
nino 2003; Krajcik 2006; Escobar et al. 2007,
Halffter et al. 2008; 2019; Lopez-Guerrero y
Zunino 2007; Pulido-Herrera y Zunino 2007; Ji-
ménez-Sanchez et al. 2009; Aragdn-Garcia et al.
2011; Deloya-Lopez 2011; Arriaga et al. 2012;
Delgado et al. 2012b; Favila 2012; Moron et al.
2013; Arellano y Castillo-Guevara 2014; Arria-
ga-Jiménez et al. 2014; 2018; Naranjo-Gonzalez

MICH,

y Victor-Rosas 2015; Deloya et al. 2016; Pé-
rez-Villamares et al. 2016; Marquez et al. 2017,
Pinilla-Buitrago et al. 2018; Joaqui et al. 2019;
Zaragoza-Caballero et al. 2019; Alvarado et al.
2020; Ortega-Martinez et al. 2020; 2021; Moc-
tezuma y Halffter 2020a; 2020b.

Patrén de distribucion: Paleoamericano de montaiia.

Comentarios: Numerosos autores previos considera-
ban que esta especie contenia varias subespecies:
chevrolati, retusus, omiltemius 'y longecarinatus.
Estos taxa son considerados como especies va-
lidas en la actualidad (ver Halffter et al. 2019;
Moctezuma y Halffter 2020b).

24. O. chiapanecus Zunino y Halffter, 1988
CHIS.

Onthophagus chiapanecus Zunino y Halffter,
1988a: 126; Thomas 1993; Zunino 2003; Kra-
jeik 2006; Pulido-Herrera y Zunino 2007; Za-
ragoza-Caballero y Pérez-Hernandez 2017; Pi-
nilla-Buitrago et al. 2018; Halffter et al. 2019;
Joaqui et al. 2019; Moctezuma y Halffter 2020c;
Sanchez-Hernandez et al. 2020.

Patron de distribucion: Paleoamericano de montaiia.

25. O. chilapensis Gasca-Alvarez, Zunino y Deloya,
2018
GRO.

Onthophagus chilapensis Gasca-Alvarez et al.,
2018:2122; Escobar-Hernandez et al. 2019; Hal-
ffter et al. 2019; Moctezuma y Halffter 2020a.

Patron de distribucion: Paleoamericano de montaiia.

26. O. chimalapensis Delgado y Mora-Aguilar, 2019
OAX.

Onthophagus chimalapensis Delgado y Mora-Agui-
lar, 2019: 586; Moctezuma y Halffter 2019b.

Patron de distribucion: Paleoamericano mesoameri-
cano.

Comentarios: Esta especie podria encontrarse en los
bosques de niebla del extremo occidental del es-
tado de Chiapas.

27. O. chinantecus Moctezuma y Halffter, 2019
OAX.

Onthophagus chinantecus Moctezuma y Halffter,
2019b: 2; Moctezuma 2021.

Patron de distribucion: Paleoamericano tropical.

Comentarios: Esta especie probablemente se en-
cuentra localizada en el extremo sur del estado
de Veracruz, ya que fue descrita cerca de la fron-
tera con Oaxaca, en la region del Uxpanapa. El
macho de la especie se desconoce actualmente.

28. O. civitasorum Moctezuma y Halffter, 2020
DGO.

Onthophagus civitasorum Moctezuma y Halffter,
2020a: 2278 (Figura 3).

Patron de distribucion: Paleoamericano de montaiia.

29. O. chryses Bates, 1887
OAX, VER; Guatemala, Costa Rica, Panama.

Onthophagus chryses Bates, 1887: 76; Boucomont
y Gillet 1927; Boucomont 1932; Blackwelder
1944; Howden y Young 1981; Deloya 1992b;
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Zunino y Halffter 1997; Kohlmann y Solis 2001;
Zunino 2003; Krajcik 2006; Kohlmann et al.
2007; Pulido-Herrera y Zunino 2007; Escobar et
al. 2008; Deloya-Lopez 2011; Solis y Kohlmann
2012; Alvarado et al. 2014; Delgado y Curoe
2014; Arriaga-Jiménez et al. 2019.

Patron de distribucion: Paleoamericano mesoameri-

cano.

Comentarios: Esta especie requiere de revision ta-

xondmica, ya que es posible que se trate de un
complejo de especies cripticas.

30. O. clavijeroi Moctezuma, Rossini y Zunino, 2016

PUE.

Onthophagus clavijeroi Moctezuma et al., 2016a:

28; 2016b; Halffter et al. 2019; Joaqui et al.
2019; Moctezuma y Halffter 2020a.

Patrén de distribucion: Paleoamericano de montaiia.
Comentarios: Esta especie fue descrita originalmen-

te como posiblemente necrofaga, pero no se ha
descartado la posibilidad de que O. clavijeroi
esté asociado a los cuerpos fructiferos de hongos
macromicetos, tal como ocurre con otras espe-

Halffter 2017; 2019; Halffter y Morrone 2017,
Bezanson y Floate 2019; Halffter et al. 2019;
Morrone 2020.

Patron de distribucion: Paleoamericano de montaiia.
34. O. corrosus Bates, 1887

CHIS, HGO, OAX, VER.

Onthophagus corrosus Bates, 1887: 78; Boucomont

y Gillet 1927; Boucomont 1932; Blackwelder
1944; Pereira y Halffter 1961; Edmonds y Hal-
ffter 1978; Deloya 1992b; Martin-Piera y Lobo
1993; Thomas 1993; Halffter et al. 1995; 2007;
2008; Lobo y Halffter 2000; Arellano y Halff-
ter 2003; Arellano et al. 2004; 2020; Krajcik
2006; Deloya et al. 2007; Escobar et al. 2007,
Pulido-Herrera y Zunino 2007; Halffter y Hal-
ffter 2009; Deloya-Lopez 2011; Delgado et al.
2012b; Barragan et al. 2014; Santiago-Molina et
al. 2014; Huerta-Crespo y Cruz-Rosales 2016;
Huerta et al. 2016; Marquez et al. 2017; Marti-
nez et al. 2017; Pinilla-Buitrago et al. 2018; Mi-
randa-Flores et al. 2020; Rivera et al. 2020; San-
chez-Hernandez et al. 2020; Moctezuma 2021.

cies relacionadas del complejo O. fuscus. Esta
especie probablemente se encuentra en el estado
de Tlaxcala, en la region de La Malinche. Sin
embargo, la ausencia de muestreos con trampas complejo de especies cripticas.
cebadas con carroiia y macromicetos en tal terri- 35. O. coscineus Bates, 1887
torio no ha permitido confirmar esta expectativa. CAM, CHIS; Belice, Panama, Costa Rica, Colombia,
31. O. coahuilae Zunino y Halffter, 1988 Ecuador, Perti.
COA. Onthophagus coscineus Bates, 1887: 79; Bouco-
Onthophagus coahuilae Zunino y Halffter, 1988a: mont y Gillet 1927; Boucomont 1932; Blac-

Patron de distribucion: Paleoamericano tropical.
Comentarios: Esta especie requiere de revision ta-
xondmica, ya que es posible que se trate de un

94; Zunino 2003; Krajcik 2006; Pulido-Herrera
y Zunino 2007; Halffter et al. 2019; Moctezuma
y Halffter 2020b.

Patrén de distribucion: Paleoamericano de montana.
32. O. cochisus Brown, 1927

CHIH, DGO; Estados Unidos.

Onthophagus cochisus Brown, 1927: 132; Bouco-

mont 1932; Leng y Mutchler 1933; Howden
y Cartwright 1963; Zunino y Halffter 1988a;
Moron y Deloya 1991; Navarrete-Heredia y
Galindo-Miranda 1997; Anduaga 2000; Zunino
2003; Krajcik 2006; Pulido-Herrera y Zunino
2007; Halffter et al. 2019; Moctezuma y Halffter
2020b.

kwelder 1944; Howden y Young 1981; Hanski y
Cambefort 1991; Delgado 1997; Escobar 2000;
Kohlmann y Solis 2001; Medina et al. 2001,
Celi et al. 2004; Krajcik 2006; Pulido-Herrera
y Zunino 2007; Escobar ef al. 2008; Navarrete y
Halffter 2008; Arias-Buritica et al. 2011; Barra-
gan et al. 2011; Carvajal et al. 2011; Inward et
al. 2011; Tarasov y Solodovnikov 2011; Perei-
ra y Kohlmann 2012; Solis y Kohlmann 2012;
Delgado y Curoe 2014; Gonzélez-Alvarado y
Medina 2015; Gonzalez-Alvarado et al. 2015;
Latha et al. 2016; Sanchez-de-Jesus et al. 2016;
Chamorro et al. 2018; 2019; Capello y Halffter
2019; Sanchez-Hernandez et al. 2020; Schwery

Patron de distribucion: Paleoamericano de montana.
33. O. coproides Horn, 1881
DGO; Estados Unidos.
Onthophagus coproides Horn, 1881: 79; Henshaw

y O’Meara 2021.
Patron de distribucion: Paleoamericano tropical.
Comentarios: Esta especie requiere de revision taxo-
némica, ya que es posible que se trate de un com-

1885; Schaeffer 1914; Leng 1920; Boucomont
y Gillet 1927; Boucomont 1932; Howden y
Cartwright 1963; Halffter y Matthews 1966;

plejo de especies cripticas. Pereira y Kohlmann
(2012) utilizaron la grafia posterior incorrecta
“coccineus” para referirse a esta especie.

Edmonds y Halffter 1978; Zunino 1980; Zu- 36. O. crinitus Harold, 1869

nino y Halffter 1988a 1988b 2007; Anduaga y CAM, CHIS, OAX, TAB, VER; Belice, Guatemala, El
Halffter 1991; Delgado 1999; Lobo y Halffter Salvador, Nicaragua, Costa Rica, Panama, Colom-
1994; Zunino 2003; Dellacasa et al. 2004 (como bia.

O. cuboidalis); Krajcik 2006; Pulido-Herrera y Onthophagus crinitus Harold, 1869: 510 (Figu-

Zunino 2007; Slay et al. 2012; Sanchez-Huerta
et al. 2015; 2018; Arriaga-Jiménez et al. 2016;

ra 4); Boucomont y Gillet 1927; Boucomont
1932; Blackwelder 1944; Mordén 1979; 1985;
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1987; 2004; Howden y Young 1981; Mordn et
al. 1985; Deloya 1992b; Halffter et al. 1992;
Thomas 1993; Delgado 1997; Morén y Blacka-
ller 1997; Zunino y Halffter 1997; Estrada et al.
1998; Palacios-Rios et al. 1990; Escobar 2000;
Barbero 2001; Kohlmann y Solis 2001; Medi-
na et al. 2001; Estrada y Coates-Estrada 2002;
Zunino 2003; Krajcik 2006; Kohlmann et al.
2007; Monaghan et al. 2007; Pulido-Herrera y
Zunino 2007; Arellano et al. 2008; 2013; Nava-
rrete y Halffter 2008; Barragan et al. 2011; De-
loya-Lopez 2011; Tarasov y Solodovnikov 2011;
Solis y Kohlmann 2012; Alvarado et al. 2014;
Delgado y Curoe 2014; Medina y Gonzalez
2014; Gonzalez-Alvarado y Medina 2015; Gon-
zéalez-Alvarado et al. 2015; Gunter et al. 2016;
Sanchez-de-Jesus et al. 2016; Sanchez-Hernan-
dez et al. 2018; 2020; Capello y Halffter 2019;
Ramirez-Ponce et al. 2019; Sanchez-Huerta et
al. 2019; Rangel-Acosta et al. 2020; Moctezuma
2021.

Onthophagus panamensis Bates 1887: 68; Howden

y Young 1981; Gill 1991; Krajcik 2006; Puli-
do-Herrera y Zunino 2007; Inward et al. 2011,
Solis y Kohlmann 2012; Delgado y Curoe 2014;
Rangel-Acosta y Martinez-Hernandez 2017; Pi-
nilla-Buitrago et al. 2018; Rivera et al. 2020;
Schwery y O’Meara 2021.

Patron de distribucion: Paleoamericano tropical.
Comentarios: Inward et al. (2011) y Gunter et al.

(2016) utilizaron la grafia posterior incorrecta
“crinitis” para referirse a esta especie. Ademas,
Inward ef al. (2011) se refirieron a O. panamen-
sis como variedad. Al parecer, esta especie se
encuentra en proceso de revision (Rossini et al.
2018a; 2018b)

21-24); Boucomont 1932; Blackwelder 1944;
Campos 1921; Edmonds y Halffter 1978; How-
den y Young 1981; Zunino y Halffter 1988a;
Deloya 1992b; Martin-Piera y Lobo 1993; Tho-
mas 1993; Halffter et al. 1995; 2007; 2008;
2019; Maes 1998; Martinez y Cruz 1999; Lobo
y Halffter 2000; Kohlmann y Solis 2001; Zuni-
no 2003; Arellano et al. 2004; 2020; Delgado y
Montes de Oca 2005; Garcia-Morales y Montes
de Oca 2005; Pineda et al. 2005; Krajcik 2006;
Deloya et al. 2007; Escobar et al. 2007; Kohl-
mann et al. 2007; Pulido-Herrera y Zunino 2007,
Muioz-Hernandez et al. 2008; Aragoén-Garcia et
al. 2011; Creedy y Mann 2011; Deloya-Lopez
2011; Martinez et al. 2011; Delgado et al. 2012a;
2012b; Ros et al. 2012; Solis y Kohlmann 2012;
Morbén et al. 2013; Barragan et al. 2014; Del-
gado y Curoe 2014; Huerta-Crespo y Cruz-Ro-
sales 2016; Huerta et al. 2016; 2019; Marquez
et al. 2017; Chamorro et al. 2018; 2019; Pini-
lla-Buitrago et al. 2018; Joaqui et al. 2019; Ra-
mirez-Ponce et al. 2019; Ruiz-Pérez et al. 2019;
Alvarado et al. 2020; Moctezuma y Halffter
2020b; 2020c; Sanchez-Hernandez et al. 2020;
Rivera et al. 2020; Joaqui et al. 2021; Moctezu-
ma 2021.

Patron de distribucion: Paleoamericano mesoameri-

cano.

Comentarios: Existen propuestas acerca de que

O. cyanellus (Figuras 21-24) y O. mesoameri-
canus (Figuras 25-27) deberian ser considera-
dos como sinénimos. Zunino y Halffter (1988a)
y Pulido-Herrera y Zunino (2007) sugieren que
son dos taxa distintos de nivel especifico. Por
el contrario, Kohlmann y Solis (2001) y Solis y
Kohlmann (2012) proponen que O. mesoameri-

37. O. cuboidalis Bates, 1887 canus es el sinonimo mas moderno de O. cyane-
OAX, PUE. llus. En este contexto, la idea de considerarlos
Onthophagus cuboidalis Bates, 1887: 79; Blackwel- como dos taxa distintos de nivel especifico es

der 1944; Zunino y Halffter 1988a; 1988b 2007,
Delgado 1999; Zunino 2003; Krajcik 2006; Pu-
lido-Herrera y Zunino 2007; Sanchez-Huerta et
al. 2015; 2018; Tarasov y Dimitrov 2016; Halff-
ter 2017; 2019; Halffter y Morrone 2017; Halff-
ter et al. 2019; Morrone 2020.

Patrén de distribucion: Paleoamericano de montana.
38. O. cuevensis Howden, 1973

SLP, TAM.

Onthophagus cuevensis Howden, 1973: 331; Zuni-

no 1980; Zunino y Halffter 1988a; 1988b; 2007,
Delgado 1999; Zunino 2003; Delgado y Montes
de Oca 2005; Garcia-Morales y Montes de Oca
2005; Krajeik 2006; Pulido-Herrera y Zunino
2007; Halffter et al. 2019.

apoyada por el presente estudio. La resurreccion
de O. mesoamericanus es tratada a detalle mas
adelante.

Chamorro et al. (2018; 2019) sugieren que O. cya-

nellus se encuentra en Ecuador. Sin embargo,
la presencia de esta especie en Ecuador estd en
duda, ya que su registro data de hace 100 afios
(Campos 1921) y no ha sido reportada nueva-
mente en estudios posteriores. Es necesario re-
visar los especimenes reportados por Campos
(1921) para corroborar la presencia de la especie
en Sudamérica. Lamentablemente, se descono-
ce la ubicacion actual de dichos especimenes,
aunque es probable que algunos ejemplares se
preserven en el National Museum of Natural

Patron de distribucion: Paleoamericano de montana.
39. O. cyanellus Bates, 1887
CHIS, HGO, OAX, PUE, TAM, VER; Guatemala, Hon- 40. O. cyclographus Bates, 1887
duras, El Salvador, Nicaragua, Costa Rica, Panama. CAM, CHIS, OAX, QR, YUC; Guatemala.
Onthophagus cyanellus Bates, 1887: 81 (Figuras Onthophagus cyclographus Bates, 1887: 79;

History de los Estados Unidos (Chamorro comu-
nicacion personal).
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Boucomont y Gillet 1927; Boucomont 1932;
Blackwelder 1944; Pereira y Halffter 1961,
Thomas 1993; Delgado 1997; Krajcik 2006;
Pulido-Herrera y Zunino 2007; Navarrete y
Halffter 2008; Barragan ef al. 2011; Alvarado et
al. 2018a; 2018b; Pinilla-Buitrago et al. 2018;
Sanchez-Hernandez et al. 2018; 2020; Capello
y Halffter 2019.

Patrén de distribucion: Paleoamericano tropical.

Comentarios: Esta especie requiere de revision ta-
xonomica, ya que es posible que se trate de un
complejo de especies cripticas.

41. O. dubitabilis Howden y Génier, 2004
COL, JAL.

Onthophagus dubitabilis Howden y Génier, 2004:
60; Krajcik 2006; Pulido-Herrera y Zunino
2007; Moctezuma et al. 2016a; Arriaga-Jiménez
etal 2019.

Patrén de distribucion: Paleoamericano del Altipla-
no Mexicano.

42. O. durangoensis Balthasar, 1939
CDMX, ;COA?, COL, DGO, HGO, JAL, MICH, MOR,
OAX, PUE, SIN, ;SON?; Estados Unidos.

Onthophagus durangoensis Balthasar, 1939: 45;
Martinez 1947; Krajcik 2006; Pulido-Herrera
y Zunino 2007; Halffter et al. 2008; 2012; Ros
et al. 2012; Moron et al. 2013; Huerta-Crespo
y Cruz-Rosales 2016; Huerta et al. 2016; Truji-
llo-Miranda et al. 2016; Arriaga-Jiménez et al.
2019; Joaqui et al. 2021.

Onthophagus knulli Howden y Cartwright, 1963: 69;
Delgado 1997; Zunino y Halffter 1997; Navarre-
te-Heredia et al. 2001; Edmonds 2004; Krajcik
2006; Pulido-Herrera y Zunino 2007; Halffter
et al. 2008; Ortega-Martinez et al. 2016; Mér-
quez et al. 2017; Hernandez y Navarrete-Here-
dia 2018; sin. Arriaga-Jiménez et al. 2019: 12;
Bezanson y Floate 2019; Rodriguez et al. 2019a;
2019b; Zaragoza-Caballero et al. 2019; Alvara-
do et al. 2020; Hernandez et al. 2021.

Patron de distribucién: ;Paleoamericano de
montafia?

Comentarios: Esta especie requiere de revision ta-
xondmica, ya que es posible que se trate de un
complejo de especies cripticas. Edmonds (2004),
sugiere que una especie cercana a O. knulli se
encuentra en Sonora, por lo que este registro re-
quiere confirmarse.

43. O. etlaensis Kohlmann, Escobar-Hernandez y
Arriaga-Jiménez, 2019
OAX.

Onthophagus etlaensis Arriaga-Jiménez et al., 2019:
2; Salomao et al. 2021.

Patron de distribucion: Paleoamericano de montaiia.

44. O. eulophus Bates, 1887
Meéxico (sin localidad especifica).

Onthophagus eulophus Bates, 1887: 74; Boucomont
y Gillet 1927; Boucomont 1932; Blackwelder
1944; Zunino 1981; 2003; Krajcik 2006; Puli-

do-Herrera y Zunino 2007; Moctezuma y Hal-
ffter 2021.
Patron de distribucion: Desconocido.
45. O. fuscus Boucomont, 1932
AGS, DGO, JAL, ZAC.

Onthophagus fuscus Boucomont, 1932: 316; Blac-
kwelder 1944; Zunino y Halffter 1988a; Moro6n
y Deloya 1991; Delgado 1997; Anduaga 2000;
Lobo y Halffter 2000; Navarrete-Heredia ef al.
2001; Zunino 2003; Morén 2004; Krajcik 2006;
Pulido-Herrera y Zunino 2007; Moctezuma et al.
2016a; Halffter et al. 2019; Joaqui ef al. 2019;
Moctezuma y Halffter 2020a.

Patron de distribucion: Paleoamericano de montaiia.

Comentarios: Autores previos consideraban que esta
especie contenia varias subespecies: fuscus, ca-
nescens, mycetorumy parafuscus. Estos taxa son
considerados como especies validas en la actua-
lidad (ver Joaqui et al. 2019).

46. O. gibsoni Howden y Génier, 2004
(HGO?, OAX, PUE.

Onthophagus gibsoni Howden y Génier, 2004: 66;
Krajcik 2006; Pulido-Herrera y Zunino 2007;
Halffter et al. 2008; Barragan et al. 2014; Orte-
ga-Martinez et al. 2016; 2020; 2021; Marquez et
al. 2017; Arriaga-Jiménez et al. 2019.

Patron de distribucion: Paleoamericano del Altipla-
no Mexicano.

Comentarios: Halffter et al. (2008), Barragan et
al. (2014), Ortega-Martinez et al. (2016; 2020;
2021) y Marquez et al. (2017) citaron a esta es-
pecie del estado de Hidalgo. Sin embargo, este
registro podria ser erroneo y requiere confirma-
cion.

47. O. gilli Delgado y Howden, 2000
GRO.

Onthophagus gilli Delgado y Howden, 2000: 35;
Krajcik 2006; Pulido-Herrera y Zunino 2007;
Deloya y Covarrubias-Melgar 2014; Gasca-Al-
varez et al. 2018; Escobar-Hernandez et al.
2019; Halffter et al. 2019; Moctezuma y Halffter
2020a.

Patron de distribucion: Paleoamericano de montaiia.

48. O. guatemalensis Bates, 1887
OAX, CHIS; Guatemala, Belice.

Onthophagus guatemalensis Bates, 1887: 73; Bou-
comont y Gillet 1927; Boucomont 1932; Blac-
kwelder 1944; Howden y Cartwright 1963;
Thomas 1993; Zunino 2003; Krajcik 2006; Pu-
lido-Herrera y Zunino 2007; Sanchez-Hernan-
dez et al. 2020; Moctezuma 2021; Moctezuma

y Halffter 2021.
Patron de distribucion: Paleoamericano mesoameri-
cano.
49. O. halffteri Zunino, 1981
PUE, VER.

Onthophagus halffteri Zunino, 1981: 77 (Figura 5);
Zunino y Halffter 1988a; 1988b; 2007; Delgado
1999; Zunino 2003; Krajcik 2006; Pulido-Herre-
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ra y Zunino 2007; Jiménez-Sanchez et al. 2009;
Sanchez-Huerta et al. 2015; 2018; Halffter 2017,
2019; Halffter y Morrone 2017; Halffter et al.
2019; Morrone 2020.

Patron de distribucion: Paleoamericano de montana.

Comentarios: Jiménez-Sanchez et al. (2009) citaron
erroneamente a esta especie del Estado de Mé¢-
xico.

50. O. hidalgus Zunino y Halffter, 1988
HGO, NL, QRO, SLP.

Onthophagus hidalgus Zunino y Halffter, 1988a:
97; Zunino 2003; Krajcik 2006; Pulido-Herrera
y Zunino 2007; Marquez et al. 2017; Halffter et
al. 2019; Moctezuma y Halffter 2020b.

Patron de distribucion: Paleoamericano de montaia.

Comentarios: Esta especie requiere revision taxono-
mica. Es posible que los registros de O. semio-
pacus de Hidalgo correspondan a esta especie o
a O. potosinus.

51. O. hippopotamus Harold, 1869
CDMX, EDOMEX, MICH, PUE, VER.

Onthophagus hippopotamus Harold, 1869: 507,
Boucomont y Gillet 1927; Boucomont 1932;
Blackwelder 1944; Howden et al. 1956; Halffter
y Matthews 1966; Zunino 1980; Paulian 1988;
Zunino y Halffter 1988a; 1988b; 2007; Lobo y
Halffter 1994; 2000; Delgado 1999; Martinez y
Cruz 1999; Zunino 2003; Moroén 2004; Krajeik
2006; Lopez-Guerrero y Zunino 2007; Pulido-
Herrera y Zunino 2007; Jiménez-Sanchez et al.
2009; Deloya-Lopez 2011; Favila 2012; San-
chez-Huerta et al. 2015; 2018; Deloya et al.
2016; Moctezuma et al. 2016a; Halffter 2017;
2019; Halffter y Morrone 2017; Moctezuma y
Halffter 2020b; 2021; Halffter et al. 2019; Mo-
rrone 2020.

Patron de distribucion: Paleoamericano de montaia.

52. O. hoepfneri Harold, 1869
CHIS, EDOMEX, GRO, JAL, MICH, MOR, NAY,

OAX, PUE, VER; Estados Unidos, El Salvador, Ni-

caragua, Costa Rica.

Onthophagus hoepfneri Harold, 1869: 512; Bouco-
mont y Gillet 1927; Boucomont 1932; Robin-
son 1948; Howden y Cartwright 1963; Deloya
1992a; Halffter et al. 1992; 1995; 2012; Mon-
tes de Oca y Halffter 1995; Zunino y Halffter
1997; Deloya y Morén 1998; Maes 1998; Lobo
y Halffter 2000; Halffter y Arellano 2002; Ko-
hlmann y Solis 2001; Navarrete-Heredia et al.
2001; Zunino 2003; Pineda et al. 2005; Krajcik
2006; Deloya et al. 2007; 2013; 2016; Escobar
et al. 2007; Horgan 2007; 2008; Kohlmann et al.
2007; Padilla-Hill y Halffter 2007; Pulido-He-
rrera y Zunino 2007; Andresen 2008a; 2008b;
Mora-Aguilar y Montes de Oca 2009; Trevi-
lla-Rebollar et al. 2010; Yanes-Gémez y Mordn
2010; Deloya-Lopez 2011; Favila 2012; Solis y
Kohlmann 2012; Morén et al. 2013; Deloya y
Covarrubias-Melgar 2014; Martinez et al. 2017,

Sanchez-Hernandez et al. 2017; Arriaga-Jimé-
nez et al. 2019; Bezanson y Floate 2019; Zara-
goza-Caballero et al. 2019; Joaqui et al. 2021,
Moctezuma 2021.

Onthophagus arizonensis Schaeffer, 1909: 382;
1914; Leng 1920; Boucomont y Gillet 1927
Boucomont 1932; Robinson 1948; sin. Howden
y Cartwright 1963: 98; Zunino y Halffter 1997.

Patron de distribucion: Paleoamericano tropical.

Comentarios: Esta especie requiere de revision taxo-
némica. Boucomont (1932), Gill (1991), Kohl-
mann et al. (2007), y Bezanson y Floate (2019)
utilizaron la grafia posterior incorrecta “hopfne-
ri”, mientras que Deloya (1992a) utilizo6 la grafia
posterior incorrecta “hoépfneri” para referirse a
esta especie. Harold (1869), Boucomont y Gillet
(1927), Howden y Cartwright (1963) y Marti-
nez et al. (2017) utilizaron la grafia original in-
correcta “hépfneri”’. De acuerdo con el articulo
32.5.2.1 del Cdédigo Internacional de Nomencla-
tura Zoologica (CINZ, 1999), los signos diacriti-
cos o de otro tipo deben suprimirse de los epite-
tos especificos, excepto en nombres basados en
una palabra alemana y publicados antes 1985,
donde la diéresis debe borrarse de la vocal y tras
ella debe insertarse la letra e, como es el caso de
O. hoepfneri. Esta correccion probablemente fue
realizada de forma original e implicita por Hal-
ffter et al. (1992), y seialada posteriormente por
Pulido-Herrera y Zunino (2007).

53. O. howdeni Zunino y Halffter, 1988
OAX.

Onthophagus howdeni Zunino y Halffter, 1988a:
151; Krajcik 2006; Pulido-Herrera y Zunino
2007; Ramirez-Ponce et al. 2009; Arriaga-Ji-
ménez et al. 2016; Escobar-Hernandez et al.
2019; Halffter et al. 2019; Moctezuma y Halffter
2019a; Salomao et al. 2021.

Patron de distribucion: Paleoamericano de montaiia.

Comentarios: Autores previos consideraban a esta
especie como una subespecie de O. pseudoundu-
lans (ver Halffter et al. 2019).

54. O. howdenorum Zunino y Halffter, 1988
OAX.

Onthophagus howdenorum Zunino y Halffter,
1988a: 142; Zunino 2003; Krajcik 2006; Puli-
do-Herrera y Zunino 2007; Escobar-Hernandez
et al. 2019; Halffter e al. 2019; Salomao et al.
2021.

Patron de distribucion: Paleoamericano de montana.

55. O. igualensis Bates, 1887
CHIS, EDOMEX, GRO, HGO, JAL, MICH,
MOR, PUE, ;QR?, VER, ;YUC?

Onthophagus igualensis Bates, 1887: 77; Bouco-
mont y Gillet 1927; Boucomont 1932; Blackwel-
der 1944; Kohlmann y Sanchez 1984; Morén et
al. 1986; 2013; Deloya 1992a; Zunino y Halffter
1997; Anduaga 2000; Halffter y Arellano 2002;
Navarrete-Heredia et al. 2001; Zunino 2003;
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Krajcik 2006; Escobar et al. 2007; Padilla-Hill
y Halffter 2007; Pulido-Herrera y Zunino 2007;
Verdu et al. 2007; Andresen 2008a; 2008b; Are-
llano et al. 2008; 2013; Halffter et al. 2008;
2012; Trevilla-Rebollar et al. 2010; Barragan et
al. 2011 2014; Ros et al. 2012; Deloya y Cova-
rrubias-Melgar 2014; Deloya et al. 2016; Orte-
ga-Martinez et al. 2016; Marquez et al. 2017,
Sanchez-Hernandez et al. 2017; 2020; Alvarado
et al. 2018a; 2018b; Pinilla-Buitrago et al. 2018;
Arriaga-Jiménez et al. 2019; Zaragoza-Caballe-
ro et al. 2019.

Patrén de distribucion: Paleoamericano tropical.

Comentarios: Esta especie requiere de revision ta-
xonomica, ya que es posible que se trate de un
complejo de especies cripticas.

56. O. incensus Say, 1835
CAM, CHIS, ;EDOMEX?, GRO, HGO, JAL, MOR,

OAX, QRO, SLP, TAM, VER; Estados Unidos,

Guatemala, Honduras, El Salvador, Nicaragua, Cos-

ta Rica, Panama.

Onthophagus incensus Say, 1835: 173 (Figura 6);
Lacordaire 1856; Harold 1880; Blackwelder
1944; Howden y Cartwright 1963; Halffter y
Matthews 1966; Vulcano y Pereira 1967; How-
den y Young 1981; Deloya 1992b; Deloya et al.
1993; Martin-Piera y Lobo 1993; Thomas 1993;
Halffter et al. 1995; 2007; 2008; Delgado 1997,
Zunino y Halffter 1997; Martinez et al. 1998;
2011; Maes 1998; Martinez y Cruz 1999; Emlen
y Nijhout 2000; Escobar 2000; Lobo y Halffter
2000; Kohlmann y Solis 2001; Martinez y Lu-
maret 2003; Zunino 2003; Arellano et al. 2004;
2017;2014; 2020; Celi 2004; Delgado y Montes
de Oca 2005; Garcia-Morales y Montes de Oca
2005; Pineda et al. 2005; Krajcik 2006; Deloya
et al. 2007; Escobar et al. 2007; Horgan 2007,
Kohlmann et al. 2007; Lopez-Guerrero y Zuni-
no 2007; Pulido-Herrera y Zunino 2007; Gon-
zalez-Maya y Mata-Lorenzen 2008; Navarrete y
Halffter 2008; Halffter y Halffter 2009; Diaz et
al. 2010; 2011; Huerta et al. 2010; 2016; 2019;
Trevilla-Rebollar et al. 2010; Barragan et al.
2011; 2014; Carvajal et al. 2011; Deloya-Lopez
2011; Tarasov y Solodovnikov 2011; Delgado et
al. 2012b; Favila 2012; Moron y Marquez 2012;
Ros et al. 2012; Solis y Kohlmann 2012; Huerta
y Garcia-Hernandez 2013; Arriaga-Jiménez et
al. 2014; Delgado y Curoe 2014; Deloya y Co-
varrubias-Melgar 2014; Morales-Morales et al.
2014; Santiago-Molina et al. 2014; Pérez-Co-
gollo et al. 2015; Young 2015; Huerta-Crespo y
Cruz-Rosales 2016; Ortega-Martinez et al. 2016;
Marquez et al. 2017; Chamorro ef al. 2018; Gon-
zalez-Tokman ef al. 2018; Pinilla-Buitrago et al.
2018; Rossini et al. 2018a; Sanchez-Hernandez
et al. 2018; 2020; Bezanson y Floate 2019; Zara-
goza-Caballero ef al. 2019; Alvarado et al. 2020;
Miranda-Flores et al. 2020; Rivera et al. 2020;

Salomao et al. 2020; Servin-Pastor et al. 2020;
Joaqui et al. 2021; Schwery y O’Meara 2021.

Patron de distribucion: Paleoamericano tropical.
Comentarios: Es necesario actualizar la distribucion

de esta especie, ya que actualmente se encuentra
en revision (Rossini et al. 2018a; 2018b). Mocte-
zuma et al. (2016a; 2016b) citaron erroneamente
a esta especie de la region central de Puebla, ya
que en una revision reciente del espécimen re-
portado el autor del presente estudio comprobd
que se trata de una hembra de O. mexicanus. Tre-
villa-Rebollar et al. (2010) citaron a esta especie
del Estado de México, pero este registro nece-
sita corroborarse ya que se encuentra fuera del
area de distribucion tipica de la especie. Huerta
y Garcia-Hernandez (2013) utilizaron la grafia
posterior incorrecta “incestus” para referirse a
esta especie.

57. O. inecolorum Moctezuma y Halffter, 2020

PUE.

Onthophagus inecolorum Moctezuma y Halffter,

2020a: 2282 (Figura 8).

Patron de distribucion: Paleoamericano tropical.
58. O. inflaticollis Bates, 1887

GRO.

Onthophagus inflaticollis Bates, 1887: 390; Bou-

comont y Gillet 1927; Boucomont 1932; Blac-
kwelder 1944; Zunino 1980; Zunino y Halffter
1988a; Delgado y Howden 2000; Kohlmann y
Solis 2001; Zunino 2003; Krajcik 2006; Puli-
do-Herrera y Zunino 2007; Deloya y Covarru-
bias-Melgar 2014; Gasca-Alvarez et al. 2018;
Escobar-Hernandez et al. 2019; Halffter et al.
2019; Moctezuma y Halffter 2020a.

Patrén de distribucion: Paleoamericano de montana.
59. O. iodiellus Bates, 1887

GRO.

Onthophagus iodiellus Bates, 1887: 390; Bouco-

mont y Gillet 1927; Boucomont 1932; Blac-
kwelder 1944; Delgado y Howden 2000; Zunino
2003; Krajcik 2006; Pulido-Herrera y Zunino
2007; Arriaga-Jiménez et al. 2019.

Patron de distribucion: Paleoamericano tropical.
Comentarios: Pulido-Herrera y Zunino (2007) erro-

neamente indican que esta especie se encuentra
distribuida en Durango, México.

60. O. istmenus Moctezuma, Sanchez-Huerta y Hal-

ffter, 2020
OAX.

Onthophagus istmenus Moctezuma et al., 2020: 281

(Figura 7); Moctezuma 2021.

Patron de distribucion: Paleoamericano tropical.
Comentarios: Esta especie probablemente se en-

cuentra localizada en el extremo sur del esta-
do de Veracruz, ya que fue descrita cerca de la
frontera con Oaxaca, en la region del Uxpanapa.
Moctezuma et al. (2020) incorrectamente se re-
firieron a esta especie dentro del patron de distri-
bucion neotropical tipico.
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61. O. ixtepecorum Moctezuma y Halffter, 2020
OAX.

Onthophagus ixtepecorum Moctezuma y Halffter,
2020b: 251.

Patrén de distribucion: Paleoamericano tropical.

Comentarios: Autores previos consideraban a esta
especie como una poblacion de O. chevrolati
(ver Moctezuma y Halffter 2020b).

62. O. ixtlanensis Moctezuma y Halffter, 2020
OAX.

Onthophagus ixtlanensis Moctezuma y Halffter,
2020b: 252.

Patrén de distribucion: Paleoamericano de montaia.

Comentarios: Autores previos consideraban a esta
especie como una poblacion de O. chevrolati
(ver Moctezuma y Halffter 2020b).

63. O. jaliscensis Zunino y Halffter, 1988
JAL.

Onthophagus jaliscensis Zunino y Halffter, 1988a:
153; Navarrete-Heredia ef al. 2001; Krajcik
2006; Pulido-Herrera y Zunino 2007; Arriaga-Ji-
ménez et al. 2016; Halffter et al. 2019.

Patron de distribucion: Paleoamericano tropical.

Comentarios: Esta especie era considerada como
una subespecie de O. tarascus por autores pre-
vios (ver Halffter et al. 2019).

64. O. landolti Harold, 1880
CAM, CHIS, HGO, JAL, QR, VER, YUC; Estados
Unidos, Guatemala, Belice, El Salvador, Nicara-
gua, Costa Rica, Panama, Colombia, Venezuela.

Onthophagus landolti landolti Harold, 1880: 34;
Boucomont y Gillet 1927; Boucomont 1932;
Blackwelder 1944; Edmonds y Halffter 1978;
Howden y Gill 1987; Gill 1991; Deloya 1992b;
Halffter et al. 1992; 2008; 2012; Thomas 1993;
Halffter et al. 1995; Escobar 1997; 2000; Zuni-
no y Halffter 1997; Estrada et al. 1998; Maes
1998; Halffter y Arellano 2002; Kohlmann y
Solis 2001; Medina et al. 2001; Navarrete-He-
redia et al. 2001; Estrada y Coates-Estrada
2002; Bustos y Lopera 2003; Hernandéz et al.
2003; Zunino 2003; Krajcik 2006; Andresen
2008a; 2008b; Horgan 2007; 2008; Kohlmann
et al. 2007; Noriega et al. 2007; Padilla-Hill y
Halffter 2007; Pulido-Herrera y Zunino 2007,
Reyes-Novelo et al. 2007; Quiroz-Rocha et al.
2008; Diaz et al. 2010; 2011; Granados et al.
2010; Martinez-H et al. 2010; Barragan et al.
2011; 2014; Deloya-Lopez 2011; Cultid-Me-
dina et al. 2012; Delgado et al. 2012b; Favila
2012; 2017; Solis et al. 2011; Cultid-Medina et
al. 2012; Solis y Kohlmann 2012; Arellano et
al. 2013; 2017; Basto-Estrada et al. 2013; Alva-
rado et al. 2014; 2018a; 2018b; 2020; Delgado
y Curoe 2014; Medina y Gonzélez 2014; San-
tiago-Molina et al. 2014; Gonzalez-Alvarado y
Medina 2015; Gonzalez-Alvarado et al. 2015;
Hernandez-Cordoba et al. 2015; Pérez-Cogollo
et al. 2015; 2018; Montoya-Molina et al. 2015,

Gonzalez-Tokman et al. 2017; 2018; Marquez
et al. 2017; Rangel-Acosta y Martinez-Hernan-
dez 2017; Sanchez-Hernandez et al. 2017; 2018,;
2020; Amell-Caez et al. 2019; Capello y Halff-
ter 2019; Rodriguez-Lopez et al. 2019; Rodri-
guez-Vivas et al. 2019; Miranda-Flores et al.
2020; Pablo-Cea et al. 2020; Rangel-Acosta et
al.2020; Salomao et al. 2020; Joaqui et al. 2021.

Onthophagus landolti texanus Schaeffer, 1914: 299;
Howden y Cartwright 1963; Halffter y Matthews
1966; Montes de Oca y Halffter 1995; Zunino y
Halffter 1997; Delgado y Montes de Oca 2005;
Garcia-Morales y Montes de Oca 2005; Krajcik
2006; Pulido-Herrera y Zunino 2007; Halffter ez
al. 2008; Pérez-Cogollo et al. 2015; Arellano et
al. 2017; Martinez et al. 2017; Rangel-Acosta et
al. 2018; Bezanson y Floate 2019.

Patron de distribucion: Paleoamericano tropical.

Comentarios: Es necesario revisar taxonomicamen-
te a esta especie, ya que podria tratarse de un
complejo de especies cripticas sin resolver que
incluye al menos dos especies distintas. Cuando
la subespecie O. I texanus fue descrita, se omi-
tid la revision de sus estructuras genitales y su
comparacion con O. . landolti. Estas estructuras
tienen una gran importancia para la determina-
cion y delimitacion de especies en la taxonomia
actual de los Onthophagus de América. Se reco-
mienda que estudios futuros indiquen a cual de
las dos subespecies hacen referencia.

65. O. lecontei Harold, 1871
AGS, CDMX, DGO, EDOMEX, GTO, HGO, JAL,

MICH, MOR, NL, OAX, PUE, QRO, SLP, TLA,

VER, ZAC; Estados Unidos.

Onthophagus lecontei Harold, 1871: 115 (Figura
9); Boucomont y Gillet 1927; Boucomont 1932;
Blackwelder 1944; Howden y Cartwright 1963;
Deloya et al. 1993; 2016; Delgado 1997; Zunino
y Halffter 1997; Martinez et al. 1999; Anduaga
2000; Lobo y Halffter 2000; Morén et al. 2000;
2013; Zunino 2003; Howden y Génier 2004;
Krajcik 2006; Pulido-Herrera y Zunino 2007
Verdua et al. 2007; Halffter et al. 2008; 2012;
Arellano et al. 2009; 2017; Jiménez-Sanchez et
al. 2009; Yanes-Gomez y Morén 2010; Barragan
et al. 2011; Arriaga et al. 2012; Delgado et al.
2012b; Arellano y Castillo-Guevara 2014; Za-
mora-Vuelvas et al. 2014; Gonzalez-Hernidndez
et al. 2015; Lizardo y Castellano-Vargas 2016;
Moctezuma et al. 2016a; 2016b; Trujillo-Mi-
randa et al. 2016; Arriaga-Jiménez et al. 2018;
2019; Marquez et al. 2017; Hernandez y Nava-
rrete-Heredia 2018; Pinilla-Buitrago et al. 2018;
Rodriguez et al. 2019a; 2019b; Zaragoza-Caba-
llero et al. 2019; Ortega-Martinez et al. 2020;
2021; Hernandez et al. 2021.

Patron de distribucion: Paleoamericano del Altipla-
no Mexicano.

Comentarios: Esta especie requiere de revision ta-
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xondémica. Después de revisar los ejemplares
colectados por Lizardo y Castellano-Vargas
(2016), el autor del presente estudio corrobor6
que Onthophagus sp 2 'y Onthophagus sp 3 co-
rresponden a O. lecontei.
66. O. longecarinatus Zunino y Halffter, 1988
NL, QRO.

Onthophagus longecarinatus Zunino y Halffter,
1988a: 112; Krajcik 2006; Pulido-Herrera y Zu-
nino 2007; Halffter et al. 2019; Moctezuma y
Halffter 2020b.

Patrén de distribucion: Paleoamericano tropical.

Comentarios: Autores previos consideraban a esta
especie como una subespecie de O. chevrolati
(ver Halffter et al. 2019).

67. O. longimanus Bates, 1887
CAM, CHIS, HGO, TAM, VER, YUC,; Belice,
Guatemala, Honduras.

Onthophagus longimanus Bates, 1887: 76; Bou-
comont y Gillet 1927; Boucomont 1932; Blac-
kwelder 1944; Deloya 1992b; Zunino y Halffter
1997; Zunino 2003; Delgado y Montes de Oca
2005; Garcia-Morales y Montes de Oca 2005;
Krajcik 2006; Pulido-Herrera y Zunino 2007;
Halffter et al. 2008; Creedy y Mann 2011; Delo-
ya-Lopez 2011; Inward et al. 2011; Breeschoten
et al. 2016; Marquez et al. 2017; Sanchez-Her-
nandez et al. 2017; 2018; 2020; Alvarado et al.
2018a; 2018b; Arriaga-Jiménez et al. 2019; Ca-
pello y Halffter 2019.

Patrén de distribucion: Paleoamericano tropical.

68. O. luismargaritorum Delgado, 1995
CHIS, VER.

Onthophagus luismargaritorum Delgado, 1995: 57,
Delgado y Pensado 1998; Delgado et al. 2006;
Krajcik 2006; Pulido-Herrera y Zunino 2007;
Zaragoza-Caballero y Pérez-Hernandez 2017;
Moctezuma et al. 2020.

Patron de distribucion: Paleoamericano tropical.

69. O. marginicollis Harold, 1880
CHIS, GRO, OAX, VER; Guatemala, Cuba, El Sal-
vador, Nicaragua, Costa Rica, Panama, Colombia,

Venezuela, Guyana, Ecuador, Peru, Brasil, Bolivia.

Onthophagus marginicollis Harold, 1880: 31; Bou-
comont y Gillet 1927; Boucomont 1932; Blac-
kwelder 1944; Pereira y Halffter 1961; Halffter
y Matthews 1966; Vulcano y Pereira 1967; How-
den y Young 1981; Blanco-Casanova 1988; Gill
1991; Thomas 1993; Delgado 1997; Escobar
1997; 2000; Zunino y Halffter 1997; Maes 1998;
Emlen y Nijhout 2000; Vaz-de-Mello 2000; Bar-
bero 2001; Kohlmann y Solis 2001; Medina et
al. 2001; Bustos y Lopera 2003; Hernandéz et
al. 2003; Zunino 2003; Krajcik 2006; Horgan
2007; 2008; Kohlmann et al. 2007; Noriega et
al. 2007; 2016; Padilla-Hill y Halffter 2007,
Pulido-Herrera y Zunino 2007; Escobar et al.
2008; Larsen et al. 2008; Orozco y Pérez 2008;
Martinez et al. 2009; Medina y Pulido 2009;

Granados et al. 2010; Martinez-H et al. 2010;
Villamarin-Cortez 2010; Arias-Buritica et al.
2011; Deloya-Lopez 2011; Inward et al. 2011;
Solis et al. 2011; Tarasov y Solodovnikov 2011;
Cultid-Medina et al. 2012; Pereira y Kohlmann
2012; Solis y Kohlmann 2012; Delgado y Cu-
roe 2014; Deloya y Covarrubias-Melgar 2014;
Morales-Morales et al. 2014; Gonzalez-Alva-
rado y Medina 2015; Gonzalez-Alvarado et al.
2015; Montoya-Molina et al. 2015; Ratcliffe
et al. 2015; Montoya-Molina et al. 2016; Ra-
mirez-Restrepo y Halffter 2016; Rangel-Acosta
et al. 2016; 2018; 2020; Tovar et al. 2016; Ran-
gel-Acosta y Martinez-Hernandez 2017; Cha-
morro et al. 2018; 2019; Giraldo-Echeverri ef al.
2018; Martinez-Revelo ef al. 2018; Rossini et al.
2018a; Amell-Caez et al. 2019; Montes-Rodri-
guez et al. 2019; Ortega-Echeverria et al. 2019;
Sanchez-Hernandez et al. 2020; Noriega et al.
2021; Schwery y O’Meara 2021; Whitworth et
al. 2021.

Patron de distribucion: Paleoamericano tropical.

Comentarios: Granados et al. (2010) utilizaron
la grafia posterior incorrecta “marginicoulis”,
mientras Whitworth et al. (2021) utilizaron la
grafia posterior incorrecta “marginincollis”
para referirse a esta especie. La distribucion de
esta especie necesita actualizarse, ya que se en-
cuentra actualmente bajo revision (Rossini ef al.
2018a; 2018Db).

70. O. mariozuninoi Delgado, Navarrete y Blackaller,
1993
EDOMEX, JAL, MICH, MOR.

Onthophagus mariozuninoi Delgado et al., 1993:
122; Delgado 1997; Navarrete-Heredia y Ga-
lindo-Miranda 1997; Zunino y Halffter 1997,
Anduaga 2000; Navarrete-Heredia ef al. 2001;
Zunino 2003; Krajcik 2006; Pulido-Herrera y
Zunino 2007; Trevilla-Rebollar ef al. 2010; Za-
mora-Vuelvas et al. 2014; Deloya et al. 2016;
Moctezuma et al. 2016a; Zaragoza-Caballero y
Pérez-Hernandez 2017; Arriaga-Jiménez et al.
2019; Zaragoza-Caballero et al. 2019.

Patron de distribucion: Paleoamericano de montaiia.

71. O. martinpierai Moctezuma, Rossini y Zunino,
2016
HGO, PUE.

Onthophagus martinpierai Moctezuma et al., 2016a:
38; 2016b; Arriaga-Jiménez ef al. 2019.

Comentarios: Moctezuma ef al. (2016) indicaron
que algunos paratipos de esta especie fueron de-
positados en la Canadian National Collection of
Insects, Arachnids and Nematodes, Ontario, Ca-
nada. Sin embargo, esta afirmacion es erronea,
ya que los paratipos fueron depositados en el Ca-
nadian Museum of Nature, Ontario, Canada (2
hembras). Después de la publicacion original de
la especie; algunos paratipos fueron depositados
adicionalmente en las siguientes colecciones:

© 2021 Universidad de Guadalajara, Dugesiana 28(2): 175-220 187



Victor Moctezuma

Secdo de Entomologia da Cole¢do Zoologi-
ca de la Universidad Federal de Mato Grosso,
Cuiaba, Brasil (2 hembras); Coleccion Personal
de Leonardo Delgado (1 macho, 1 hembra); Co-
leccion Personal de José Luis Sanchez-Huerta (1
hembra); y Coleccion Entomolégica IEXA “Dr.
Miguel Angel Mordén Rios” del Instituto de Eco-
logia, A.C. (2 hembras).

Patron de distribucion: Paleoamericano del Altipla-
no Mexicano.

72. O. mateui Moctezuma y Halffter, 2020

OAX.
Onthophagus mateui Moctezuma y Halffter, 2020b:
253.
Patron de distribucion: Paleoamericano de montafia.
Comentarios: Autores previos consideraban a esta
especie como una poblacion de O. chevrolati
(ver Moctezuma y Halffter 2020b).

73. O. maya Zunino, 1981

CAM, CHIS, OAX, QR, VER; Belice, Guate-
mala.

Onthophagus maya Zunino, 1981: 78 (Figura 10);
Moron 1985; 1987; 1993; Mordn et al. 1985;
Delgado y Deloya 1990; Thomas 1993; Delgado
1995; Zunino y Halffter 1997; Delgado y Pen-
sado 1998; Palacios-Rios et al. 1990; Zunino
2003; Delgado et al. 2006; Krajcik 2006; Puli-
do-Herrera y Zunino 2007; Navarrete y Halffter
2008; Halffter y Halffter 2009; Barragan et al.
2011; Deloya-Lopez 2011; Alvarado et al. 2014,
Sanchez-de-Jests et al. 2016; Zaragoza-Caballe-
ro y Pérez-Hernandez 2017; Pinilla-Buitrago et
al. 2018; Sanchez-Hernandez et al. 2018; 2020;
Capello y Halffter 2019; Sanchez-Huerta et al.
2019; Rivera et al. 2020; Joaqui et al. 2021,
Moctezuma 2021.

Patron de distribucion: Paleoamericano de tropical.

74. O. mcclevei Howden y Génier, 2004

SON.

Onthophagus mcclevei Howden y Génier 2004: 54;
Krajcik 2006; Pulido-Herrera y Zunino 2007,
Moctezuma y Halffter 2021.

Patrén de distribucion: Paleoamericano del Altipla-
no Mexicano.

75. O. mexicanus Bates, 1887

CDMX, COL, DGO, EDOMEX, GRO, GTO, HGO,
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JAL, MICH, MOR, NAY, OAX, PUE, QRO, SIN,

SLP, TLA, VER, ZAC.

Onthophagus mexicanus Bates, 1887: 72 (Figu-
ra 11); Boucomont y Gillet 1927; Boucomont
1932; Blackwelder 1944; Halffter y Matthews
1966; Kohlmann y Sanchez 1984; Deloya et
al. 1993; 2016; Thomas 1993; Zunino y Halff-
ter 1997; Vaz-de-Mello et al. 1998; Moron et
al. 2000; 2013; Navarrete-Heredia et al. 2001;
Estrada y Coates-Estrada 2002; Zunino 2003;
Krajcik 2006; Pulido-Herrera y Zunino 2007,
Verdu et al. 2007; Halffter et al. 2008; 2012;
Jiménez-Sanchez et al. 2009; Trevilla-Rebollar

et al. 2010; Yanes-Goémez y Mor6n 2010; Ara-
gon-Garcia et al. 2011; Barragan et al. 2011,
2014; Deloya-Lopez 2011; Arriaga et al. 2012;
Delgado et al. 2012b; Favila 2012; Arellano
y Castillo-Guevara 2014; Deloya y Covarru-
bias-Melgar 2014; Zamora-Vuelvas et al. 2014;
Naranjo-Gonzalez y Victor-Rosas 2015; Moc-
tezuma et al. 2016a; 2016b; Ortega-Martinez
et al. 2016; 2020; 2021; Trujillo-Miranda et al.
2016; Carrillo-Ruiz et al. 2017; Marquez et al.
2017; Arriaga-Jiménez et al. 2018; Hernandez y
Navarrete-Heredia 2018; Kohlmann et al. 2018,;
Pinilla-Buitrago et al. 2018; Escobar-Hernandez
et al. 2019; Ramirez-Ponce et al. 2019; Zarago-
za-Caballero et al. 2019; Hernandez et al. 2021;
Salomao et al. 2021.

Patrén de distribucion: Paleoamericano del Altipla-
no Mexicano.

Comentarios: Naranjo-Gonzéalez y Victor-Rosas
(2015) errébneamente reportaron como O. mexi-
canus a una hembra que probablemente corres-
ponde a O. chevrolati. Thomas (1993) y Deloya
et al. (2016) citaron erroneamente a esta especie
para el estado de Chiapas.

76. O. mextexus Howden y Cartwright, 1970

GTO, HGO, NL, PUE, SLP, VER; Estados
Unidos.

Onthophagus mextexus Howden y Cartwright,
1970: 54; Halffter et al. 1995; 2007; Deloya et
al. 2007; Escobar et al. 2007; Pulido-Herrera y
Zunino 2007; Marquez et al. 2017; Arriaga-Ji-
ménez et al. 2019.

Onthophagus monticolus Howden y Cartwright,
1963: 61 (non Onthophagus monticolus Paulian,
1937); Howden y Cartwright 1970; Pulido-He-
rrera 'y Zunino 2007; Aragon-Garcia et al. 2011;
Deloya-Lopez 2011.

Patron de distribucion: Paleoamericano de montana.

Comentarios: Esta especie requiere de revision ta-
xondmica, ya que es posible que se trate de un
complejo de especies cripticas.

77. O. moroni Zunino y Halffter, 1988

PUE.

Onthophagus moroni Zunino y Halffter, 1988b:
19 (Figura 12); 2007; Delgado 1999; Zunino
2003; Krajcik 2006; Halffter y Deloya 1997,
Lopez-Guerrero y Zunino 2007; Pulido-Herrera
y Zunino 2007; Slay et al. 2012; Mor6n et al.
2013; Halffter ef al. 2019; Rivera-Gasperin ef al.
2021.

Patron de distribucion: Paleoamericano de montaiia.

78. O. mycetorum Zunino y Halffter, 1988

EDOMEX, MOR.

Onthophagus mycetorum Zunino y Halffter, 1988a:
80; Delgado 1997; Navarrete-Heredia y Galin-
do-Miranda 1997; Anduaga 2000; Krajcik 2006;
Pulido-Herrera y Zunino 2007; Jiménez-Séan-
chez et al. 2009; Moctezuma et al. 2016a; Halff-
ter et al. 2019; Joaqui et al. 2019; Moctezuma y
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Halffter 2020a.

Patrén de distribucion: Paleoamericano de montaiia.

Comentarios: Autores previos consideraban a esta
especie como una subespecie de O. fuscus (ver
Joaqui et al. 2019).

79. O. nasicornis Guérin-Méneville, 1855
(CHIS?, HGO, PUE, VER.

Onthophagus nasicornis Guérin-Méneville, 1855:
511; Boucomont y Gillet 1927; Boucomont
1932; Blackwelder 1944; Morén 1979; 1985;
1986; 2004; Morén et al. 1985; 2013; Delgado y
Deloya 1990; Deloya 1992b; Estrada et al. 1993;
1998; Thomas 1993; Delgado 1995; Halffter et
al. 1995; 2007; 2008; Zunino y Halffter 1997,
Estrada y Coates-Estrada 2002; Carrillo-Ruiz y
Mordn 2003; Zunino 2003; Pineda et al. 2005;
Krajcik 2006; Deloya et al. 2007; Escobar et al.
2007; Halffter 2007; Padilla-Hill y Pulido-He-
rrera y Zunino 2007; Mufoz-Herndndez et al.
2008; Halffter y Halffter 2009; Aragon-Garcia
et al. 2011; Deloya-Loépez 2011; Delgado ef al.
2012b; Deloya-Lopez y Lopez-Huicochea 2012;
RoOs et al. 2012; Alvarado et al. 2014; Morén
y Arce-Pérez 2016; Marquez et al. 2017; Pini-
lla-Buitrago et al. 2018; Arellano et al. 2020;
Sanchez-Hernandez et al. 2020.

Patron de distribucion: Paleoamericano tropical.

Comentarios: Esta especie requiere de revision taxo-
némica, ya que es posible que se trate de un com-
plejo de especies cripticas. Sanchez-Hernandez
et al. (2020) sugieren que la presencia de esta
especie es dudosa en el estado de Chiapas.

80. O. navarretorum Delgado y Capistan, 1996
MOR.

Onthophagus navarretorum Delgado y Capistan,
1996: 157; Anduaga 2000; Zunino 2003; Krajcik
2006; Zaragoza-Caballero y Pérez-Hernandez
2017; Halffter et al. 2019; Joaqui et al. 2019;
Zaragoza-Caballero et al. 2019; Moctezuma y
Halffter 2020a.

Patrén de distribucion: Paleoamericano de montaiia.

81. O. neofuscus Moctezuma y Halftter, 2020
JAL.

Onthophagus neofuscus Moctezuma y Halffter,
2020a: 2281.

Patron de distribucion: Paleoamericano de montafia.

Comentarios: Autores previos consideraban a esta
especie como una poblacion de O. pseudofuscus
(ver Moctezuma y Halffter 2020a).

82. O. neomirabilis Howden, 1973
OAX.

Onthophagus neomirabilis Howden, 1973: 334;
Zunino 1981; Delgado y Deloya 1990; Howden
y Gill 1993; Delgado 1997; Zunino y Halffter
1997; Génier y Howden 1999; Zunino 2003;
Krajcik 2006; Pulido-Herrera y Zunino 2007,
Génier 2017; Delgado y Mora-Aguilar 2019.

Patron de distribucion: Paleoamericano mesoameri-
cano.

83. O. nitidior Bates, 1887

COL, DGO, EDOMEX, GRO, JAL, MICH,
MOR, NAY, OAX, SIN.

Onthophagus nitidior Bates, 1887: 67; Boucomont

y Gillet 1927; Boucomont 1932; Blackwelder
1944; Kohlmann y Sanchez 1984; Deloya et al.
1993; 2016; Thomas 1993; Delgado 1997; Zu-
nino y Halffter 1997; Palacios-Rios et al. 1990;
Navarrete-Heredia et al. 2001; Zunino 2003;
Krajcik 2006; Pulido-Herrera y Zunino 2007;
Quiroz-Rocha et al. 2008; Jiménez-Sanchez et
al. 2009; Deloya y Covarrubias-Melgar 2014;
Breeschoten et al. 2016; Hernandez y Navarre-
te-Heredia 2018; Pinilla-Buitrago et al. 2018;
Rossini ef al. 2018a; Rodriguez et al. 2019a;
2019b; Zaragoza-Caballero et al. 2019; San-
chez-Hernandez et al. 2020.

Patron de distribucion: Paleoamericano tropical.
Comentarios: Es necesario actualizar la distribucion

de esta especie, ya que actualmente se encuen-
tra en revision (Rossini et al. 2018a, 2018b). De
acuerdo con Sanchez-Hernandez et al. (2020),
el registro de O. nitidior para Chiapas reportado
por Palacios-Rios et al. (1990) y de forma subse-
cuente por Thomas (1993) es erréneo. Es posible
que este registro corresponda a O. incensus u O.
batesi.

84. O. nudifrons Balthasar, 1939

Sur de México (sin localidad especifica).

Onthophagus nudifrons Balthasar, 1939: 46; Puli-

do-Herrera y Zunino 2007.

Patréon de distribucion: Desconocido.
Comentarios: Pulido-Herrera y Zunino (2007) su-

gieren que esta especiec debe ser considerada
como nomen inquirendum, ya que su descrip-
cion y datos de colecta parecian ser “muy vagos”
para tales autores. Contrario a la opinion de Pu-
lido-Herrera y Zunino (2007), la descripcion ori-
ginal de Balthasar (1939) es bastante detallada y
sugiere que esta especie podria estar relacionada
con O. orpheus Panzer, 1794 y O. mexicanus. El
caso de O. nudifrons sera tratado en un estudio
subsecuente. El holotipo de esta especie (Figura
28) se encuentra depositado actualmente en el
Nérodni Muzeum de Praga, Republica Checa.

85. O. oaxacanus Zunino y Halffter, 1988

OAX.

Onthophagus oaxacanus Zunino y Halffter, 1988a:

139; Krajcik 2006; Pulido-Herrera y Zunino
2007; Escobar-Hernandez et al. 2019; Halffter et
al. 2019; Salomao et al. 2021.

Patron de distribucion: Paleoamericano de montafia.
Comentarios: Autores previos consideraban a esta

especie como una subespecie de O. undulans
(ver Halffter et al. 2019).

86. O. omiltemius Bates, 1887

GRO.

Onthophagus omiltemius Bates, 1887a: 111; Puli-

do-Herrera y Zunino 2007; Deloya y Covarru-
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bias-Melgar 2014; Gasca-Alvarez et al. 2018;
Halffter et al. 2019; Moctezuma y Halffter
2020b.

Patron de distribucion: Paleoamericano de montaia.

Comentarios: Autores previos consideraban a esta
especie como una subespecie de O. chevrolati
(ver Halffter et al. 2019).

87. O. orizabensis Moctezuma, Joaqui y Sén-
chez-Huerta, 2019
PUE, VER.

Onthophagus orizabensis Joaqui et al., 2019: 153,
2021; Halffter et al. 2019; Moctezuma y Halffter
2020a.

Patron de distribucion: Paleoamericano de montaiia.

Comentarios: Autores previos confundieron a esta
especie con O. chevrolati y O. retusus (ver Joa-
qui et al. 2019).

88. O. padrinoi Delgado, 1999
JAL.

Onthophagus padrinoi Delgado, 1999: 34; Navarre-
te-Heredia et al. 2001; Krajcik 2006; Pulido-He-
rrera 'y Zunino 2007; Zunino y Halffter 2007;
Sanchez-Huerta et al. 2015; 2018; Halffter 2017;
2019; Halffter y Morrone 2017; Halffter et al.
2019; Morrone 2020.

Patron de distribucion: Paleoamericano de montaiia.

89. O. parafuscus Zunino y Halffter, 2005
HGO, PUE, VER.

Onthophagus parafuscus Zunino y Halffter, 2005:
149; Escobar et al. 2007; Pulido-Herrera y Zu-
nino 2007; Halffter et al. 2008; 2019; Delo-
ya-Lopez 2011; Favila 2012; Moctezuma et al.
2016a; Marquez et al. 2017; Joaqui et al. 2019;
Moctezuma y Halffter 2020a.

Onthophagus orientalis Zunino y Halffter, 1988a:
82 (non Onthophagus orientalis Harold, 1868);
Zunino y Halffter 2005; Krajcik 2006; Puli-
do-Herrera y Zunino 2007; Marquez et al. 2017,
Joaqui et al. 2019.

Patron de distribucion: Paleoamericano de montaiia.

Comentarios: Autores previos citaron a esta especie
como O. fuscus, O. fuscus orientalis y O. fuscus
parafuscus (ver Joaqui et al. 2019).

90. O. pedester Howden y Génier, 2004
OAX.

Onthophagus pedester Howden y Génier, 2004: 58;
Gasca-Alvarez et al. 2018; Escobar-Hernandez
et al. 2019; Arriaga-Jiménez et al. 2019.

Patron de distribucion: Paleoamericano de montafia.

91. O. petenensis Howden y Gill, 1993
(OAX?, CHIS; Belice, Guatemala, Honduras.

Onthophagus petenensis Howden y Gill, 1993:
1096; Zunino y Halffter 1997; Krajcik 2006;
Pulido-Herrera y Zunino 2007; Creedy y Mann
2011; Alvarado et al. 2014; Génier 2017; Mocte-
zuma y Halffter 2019b.

Patron de distribucion: Paleoamericano tropical.

Comentarios: Esta especie requiere de revision ta-
xonémica. Alvarado et al. (2014) reportaron a

esta especie de Oaxaca. Sin embargo, este regis-
tro necesita confirmacion ya que los individuos
reportados por tal autor podrian corresponder a
O. chinantecus. Para el presente estudio se in-
tentd verificar la determinacion taxonémica de
tal registro; sin embargo, la ubicacion actual de
los especimenes reportados por Alvarado et al.

(2014) es desconocida.
92. O. potosinus Moctezuma y Halffter, 2020
SLP.
Onthophagus potosinus Moctezuma y Halffter,
2020b: 255.

Patron de distribucion: Paleoamericano de montaiia.
Comentarios: Autores previos consideraban a esta
especie como una poblacion de O. chevrolati
(ver Moctezuma y Halffter 2020b).
93. O. pseudofuscus Zunino y Halffter, 1988
DGO, SIN.

Onthophagus pseudofuscus Zunino y Halffter,
1988a: 85 (Figura 13); Navarrete-Heredia y
Galindo-Miranda 1997; Anduaga 2000; Nava-
rrete-Heredia et al. 2001; Zunino 2003; Krajcik
2006; Pulido-Herrera y Zunino 2007; Moctezu-
ma et al. 2016a; Joaqui et al. 2019; Moctezuma
y Halffter 2020a.

Patron de distribucion: Paleoamericano de montana.

94. O. pseudoguatemalensis Moctezuma y Halffter,
2021
JAL.
Onthophagus pseudoguatemalensis Moctezuma y
Halffter, 2021.
Patréon de distribucion: Paleoamericano de mon-
tafa.
Comentarios: Autores previos consideraban a esta
especie como una poblacion de O. guatemalensis
(ver Moctezuma y Halffter 2021).
95. O. pseudoundulans Zunino y Halffter, 1988
GRO.

Onthophagus pseudoundulans Zunino y Halffter,
1988a: 148; Zunino 2003; Krajcik 2006; Delo-
yay Covarrubias-Melgar 2014; Arriaga-Jiménez
et al. 2016; Gasca-Alvarez et al. 2018; Esco-
bar-Hernandez et al. 2019; Halffter et al. 2019.

Patron de distribucion: Paleoamericano de montaiia.

Comentarios: Autores previos consideraban que esta
especie tenia dos subespecies: pseudoundulans
y howdeni. Estos taxa son considerados como
especies validas en la actualidad (ver Halffter et
al. 2019).

96. O. retusus Harold, 1869
HGO, OAX, PUE, VER.

Onthophagus retusus Harold, 1869: 108 (Figura
15); Zunino y Halffter 1988a; Deloya 1992b;
Martin-Piera y Lobo 1993; Halffter et al. 1995;
2019; Arellano y Halffter 2003; Krajcik 2006;
Pulido-Herrera y Zunino 2007; Ramirez-Ponce
et al. 2009; 2019; Deloya-Lopez 2011; Favila
2012; Alvarado et al. 2014; Moctezuma et al.
2016a; Arriaga-Jiménez et al. 2018; Kohlmann
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et al. 2018; Escobar-Hernandez et al. 2019; Joa-
qui et al. 2019; Moctezuma y Halffter 2020b;
Joaqui et al. 2021; Salomao et al. 2021.

Patron de distribucion: Paleoamericano de montaia.

Comentarios: Autores previos citaron a esta espe-
cie como O. chevrolati y O. chevrolati retusus
(ver Halffter ez al. 2019; Moctezuma y Halffter
2020b).

97. O. reyesi Zunino y Halffter, 1988

GTO, MICH.

Onthophagus reyesi Zunino y Halffter, 1988a: 146;
Delgado 1997; Zunino 2003; Krajcik 2006; Pu-
lido-Herrera y Zunino 2007; Arriaga-Jiménez et
al. 2016; Deloya et al. 2016; Gasca-Alvarez et
al. 2018; Halffter et al. 2019.

Patrén de distribucion: Paleoamericano de montaia.

Onthophagus rostratus Harold, 1869: 511; Bouco-
mont y Gillet 1927; Boucomont 1932; Blackwel-
der 1944; Kohlmann y Sanchez 1984; Deloya
1988; 1992a; Delgado y Deloya 1990; Zunino y
Halffter 1997; Delgado 1995; 1999; Vaz-de-Me-
llo et al. 1998; Navarrete-Heredia et al. 2001;
Zunino 2003; Pulido-Herrera y Zunino 2007,
Halffter et al. 2008; Halffter y Halffter 2009;
Jiménez-Sanchez et al. 2009; Trevilla-Rebollar
et al. 2010; Yanes-Goémez y Mor6n 2010; De-
loya et al. 2013; Moron et al. 2013; Deloya y
Covarrubias-Melgar 2014; Marquez et al. 2017,
Zaragoza-Caballero et al. 2019.

Patron de distribucion: Paleoamericano tropical.

Comentarios: Esta especie requiere revision taxo-
némica. Halffter et al. (2008) y Marquez et al.

98. O. rhinolophus Harold, 1869
CAM, CHIS, OAX, PUE, TAB, VER; Guatemala, Beli-
ce, Honduras, Panama, Colombia, Venezuela, Ecua-

(2017) citaron a esta especie de Hidalgo, pero
este registro necesita confirmacion.
100.0. rufescens Bates, 1887

dor.

Onthophagus rhinolophus Harold, 1869: 510 (Fi-
gura 14); Boucomont y Gillet 1927; Boucomont
1932; Blackwelder 1944; Pereira y Halffter
1961; Halffter y Matthews 1966; Moron 1979;
1985; 1987; 2004; Moron et al. 1985; 2013;
Delgado y Deloya 1990; Deloya 1992b; Halft-
ter et al. 1992; 2007, Estrada et al. 1993; 1998,
Thomas 1993; Mor6n y Blackaller 1997; Zunino
y Halffter 1997; Delgado 1995; Delgado y Pen-
sado 1998; Deloya y Moron 1998; Martinez y
Cruz 1999; Palacios-Rios et al. 1990; Estrada
y Coates-Estrada 2002; Carrillo-Ruiz y Morén
2003; Zunino 2003; Pineda ef al. 2005; Krajcik
2006; Delgado et al. 2006; 2012a; 2012b; Delo-
ya et al. 2007; Padilla-Hill y Halffter 2007; Puli-
do-Herrera y Zunino 2007; Navarrete y Halffter
2008; Halffter y Halffter 2009; Medina y Pulido
2009; Villamarin-Cortez 2010; Barragan et al.
2011; Creedy y Mann 2011; Deloya-Lopez 2011;
Inward et al. 2011; Deloya-Lopez y Lopez-Hui-
cochea 2012; Sarges et al. 2012; Alvarado et al.
2014; Breeschoten et al. 2016; Huerta-Crespo y
Cruz-Rosales 2016; Huerta ef al. 2016; Morén y
Arce-Pérez 2016; Sanchez-de-Jesus et al. 2016;
Favila 2017; Halffter 2017; Halffter y Morro-
ne 2017; Gonzalez-Tokman et al. 2018; Pini-
lla-Buitrago et al. 2018; Salomao et al. 2018,
2020; Sanchez-Hernandez et al. 2018; 2020;
Capello y Halffter 2019; Arellano et al. 2020;
Servin-Pastor et al. 2020; Joaqui et al. 2021;
Moctezuma 2021.

Patron de distribucion: Paleoamericano tropical.

Comentarios: Esta especie requiere revision y es ne-
cesario corroborar su presencia en Sudamérica.
Alvarado et al. (2014) utilizaron la grafia pos-
terior incorrecta “rhynolophus” para referirse a
esta especie.

99. O. rostratus Harold, 1869

EDOMEX, GRO, ;HGO?, MOR, PUE.

CHIS, DGO, EDOMEX, GRO, GTO, JAL,
MOR, OAX, PUE.

Onthophagus rufescens Bates, 1887: 78; Bouco-
mont y Gillet 1927; Boucomont 1932; Blackwel-
der 1944; Howden et al. 1956; Halffter y Mat-
thews 1966; Edmonds y Halffter 1978; Zunino
1980; Deloya 1988; Paulian 1988; Deloya et al.
1993; Thomas 1993; Zunino y Halffter 1997,
Vaz de Mello et al. 1998; Mor6n et al. 2000;
2013; Navarrete-Heredia et al. 2001; Zunino
2003; Morén 2004; Krajcik 2006; Pulido-He-
rrera y Zunino 2007; Jiménez-Sanchez et al.
2009; Yanes-Gomez y Moron 2010; Delgado et
al. 2012b; Deloya y Covarrubias-Melgar 2014;
Marquez et al. 2017; Sanchez-Hernandez et al.
2017; Hernandez y Navarrete-Heredia 2018; Pi-
nilla-Buitrago et al. 2018; Arriaga-Jiménez et al.
2019; Zaragoza-Caballero et al. 2019.

Onthophagus jalapensis Balthasar, 1939: 46; Mar-
tinez 1947; Krajcik 2006; sin. Pulido-Herrera y
Zunino 2007: 115; Delgado et al. 2012b.

Patron de distribucion: Paleoamericano del Altipla-
no Mexicano.

Comentarios: Esta especie requiere de revision ta-
xondmica, ya que es posible que se trate de un
complejo de especies cripticas.

101.0. sancristobalensis Moctezuma y Halffter, 2020

CHIS.
Onthophagus sancristobalensis Moctezuma y Halff-
ter, 2020c: 498 (Figura 16).
Patron de distribucion: Paleoamericano de montana.

102.0. sanpabloetlorum Moctezuma y Halffter, 2020

OAX.

Onthophagus sanpabloetlorum Moctezuma y Halff-
ter, 2020b: 255; Salomao et al. 2021.

Patron de distribucion: Paleoamericano de montaiia.

Comentarios: Esta especie fue previamente confun-
dida con O. chevrolati y O. retusus por Esco-
bar-Hernandez et al. (2019). En consecuencia,
Moctezuma y Halffter (2020b) sugirieron que
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todos los especimenes estudiados por Esco-
bar-Hernandez et al. (2019) deberian ser revisa-
dos nuevamente (500 individuos de O. chevro-
lati y 933 individuos de O. retusus, la mayoria
de ellos con determinaciones taxonémicas erro-
neas). Sin embargo, es posible concluir que Sa-
lomao et al. (2021) ignoraron la recomendacion
de Moctezuma y Halffter (2020b), y simplemen-
te cambiaron los nombres especificos de O. retu-
sus por O. sanpabloetlorum, y O. chevrolati por
O. retusus; debido a que Saloméo et al. (2021)
citaron un total de 500 individuos de O. retusus
y 924 individuos de O. sanpabloetlorum.

Salomao et al. (2021) sugirieron que el nombre de
esta especie deberia ser O. sanplabloetlarum:
“Onthophagus  sanpabloetlorum Moctezuma
and Halffter, 2020 [sic; it should be Onthopha-
gus sanpabloetlarum, as befits the Latin declen-
sion of a name ending in an “a”, San Pablo Etla,
in the plural form]”. Sin embargo, Onthophagus
sanpabloetlorum es una grafia original correcta
de acuerdo con el articulo 32.5 del Cddigo In-
ternacional de Nomenclatura Zooldgica (CINZ,
1999), ya que no hay evidencia de una errata
inadvertida: “Si en la publicacion original mis-
ma... hay una evidencia clara de una errata inad-
vertida, sea lapsus calami o una errata de copia
o de imprenta, debe corregirse. La transcripcion
o latinizacion incorrectas o el uso de una vocal
de conexioén inadecuada no deben considerarse
erratas inadvertidas”. De acuerdo con el articulo
33.4 del Cddigo Internacional de Nomenclatura
Zoolodgica (CINZ, 1999), O. sanpabloetlarum
(Salomao et al. 2021) es considerada como una
grafia posterior incorrecta, y por lo tanto es un
nombre no disponible: “Grafias posteriores inco-
rrectas. Cualquier grafia posterior de un nombre
distinta a la grafia original correcta y que no sea
un cambio obligatorio o una enmienda, es una
«grafia posterior incorrecta»; no es un nombre
disponible y, como grafia original incorrecta
[Art. 32.4], no entra en homonimia y no puede
usarse como un nombre de sustitucion...”. En
consecuencia, se recomienda evitar el uso de la
grafia O. sanpabloetlarum para referirse o citar a
esta especie en futuros estudios para evitar con-
fusiones.

103.0. santamariensis Moctezuma, Sanchez-Huerta y
Halffter, 2020
OAX.

Onthophagus santamariensis Moctezuma et al.,
2020: 284 (Figura 17); Moctezuma 2021.

Patron de distribucion: Paleoamericano tropical.

Comentarios: Esta especie probablemente se en-
cuentra localizada en el extremo sur del esta-
do de Veracruz, ya que fue descrita cerca de la
frontera con Oaxaca, en la region del Uxpanapa.
Moctezuma et al. (2020) incorrectamente clasi-
ficaron a esta especie dentro del patron de distri-

bucion neotropical tipico.

104.0. schaefferi Howden y Cartwright, 1963

VER; Estados Unidos.

Onthophagus schaefferi Howden y Cartwright,

1963: 88; Halffter y Matthews 1966; Howden y
Scholtz 1986; Deloya 1992b; Zunino y Halffter
1997; Halffter y Arellano 2002; Zunino 2003;
Moroén 2004; Krajcik 2006; Deloya et al. 2007,
Escobar et al. 2007; Pulido-Herrera y Zunino
2007; Mora-Aguilar y Montes de Oca 2009;
Deloya-Léopez 2011; Marquez et al. 2017; Pini-
lla-Buitrago et al. 2018; Arriaga-Jiménez et al.
2019; Bezanson y Floate 2019; Rivera-Gasperin
y Escobar-Hernandez 2020.

Patron de distribucion: Paleoamericano tropical.
Comentarios: Esta especie requiere de revision ta-

xondmica, ya que es posible que se trate de un
complejo de especies cripticas.

105.0. semiopacus Harold, 1869

GRO, OAX.

Onthophagus semiopacus Harold, 1869: 509; Bou-

comont y Gillet 1927; Boucomont 1932; Blac-
kwelder 1944; Zunino y Halffter 1988a; Delgado
1997; Zunino 2003; Krajcik 2006; Pulido-Herre-
ra'y Zunino 2007; Deloya y Covarrubias-Melgar
2014; Moctezuma et al. 2016a; Halffter et al.
2019; Joaqui et al. 2019; Moctezuma y Halffter
2019a; 2020b; 2020c; Morrone 2020.

Patron de distribucion: Paleoamericano de montaiia.
Comentarios: Verdu et al. (2007), Halffter et al.

(2012) y Marquez ef al. (2017) citaron errénea-
mente a esta especie de Hidalgo. Es posible que
estos registros correspondan a O. hidalgos u O.
potosinus.

106.0. sharpi Harold, 1875

CHIS; Belice, Guatemala, Nicaragua, Costa
Rica, Panama, Colombia, Ecuador.

Onthophagus sharpi Harold, 1875: 138; Boucomont

y Gillet 1927; Boucomont 1932; Blackwelder
1944; Goidanich y Malan 1964; Halffter y Ma-
tthews 1966; Howden y Young 1981; Young
1981; Gill 1991; Delgado y Deloya 1990; Hans-
ki y Cambefort 1991; Thomas 1993; Delgado
1995; Zunino y Halffter 1997; Emlen 2000;
2001; Escobar 2000; Kohlmann y Solis 2001;
Medina et al. 2001; Maes 1999; Zunino 2003;
Krajcik 2006; Kohlmann e al. 2007; Noriega
et al. 2007; Pulido-Herrera y Zunino 2007; Ta-
rasov y Solodovnikov 2011; Solis y Kohlmann
2012; Latha et al. 2016; Chamorro et al. 2018;
2019; Sanchez-Hernandez et al. 2020; Schwery
y O’Meara 2021.

Patrén de distribucion: Paleoamericano tropical.
Comentarios: Esta especie requiere de revision ta-

xondmica, ya que es posible que se trate de un
complejo de especies cripticas.

107.0. skelleyi Sanchez-Huerta, Zunino y Halffter,

2018
QRO.
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Onthophagus skelleyi Sanchez-Huerta et al., 2018:
408; Halffter et al. 2019; Morrone 2020.

Patron de distribucion: Paleoamericano de montaiia.

108.0. subcancer Howden, 1973
OAX, PUE, VER.

Onthophagus subcancer Howden, 1973: 335; Del-
gado y Deloya 1990; Zunino y Halffter 1997,
Zunino 2003; Pineda et al. 2005; Krajcik 2006;
Deloya et al. 2007; Halffter et al. 2007; Puli-
do-Herrera y Zunino 2007; Deloya-Lopez 2011;
Ros et al. 2012; Alvarado et al. 2014; Pini-
lla-Buitrago et al. 2018; Delgado y Mora-Agui-
lar 2019; Escobar-Hernandez et al. 2019; Moc-
tezuma y Halffter 2019b; Salomao et al. 2021.

Patron de distribucion: Paleoamericano mesoameri-
cano.

109.0. subopacus Robinson, 1940
DGO, JAL, SON; Estados Unidos.

Onthophagus subopacus Robinson, 1940: 142;
Howden y Cartwright 1963; Delgado 1997; Zu-
nino y Halffter 1997; Navarrete-Heredia et al.
2001; Zunino 2003; Howden y Génier 2004,
Krajcik 2006; Arriaga-Jiménez et al. 2019; Be-
zanson y Floate 2019.

Patron de distribucion: Paleoamericano de montafia.

110.0. tarascus Zunino y Halffter, 1988
MICH.

Onthophagus tarascus Zunino y Halffter, 1988a:
153; Zunino 2003; Krajcik 2006; Pulido-Herrera
y Zunino 2007; Arriaga-Jiménez et al. 2016; De-
loya et al. 2016; Halffter et al. 2019.

Patron de distribucion: Paleoamericano de montaiia.

Comentarios: Autores previos consideraban que esta
especie tenia dos subespecies: tarascus y jalis-
censis. Estos taxa son considerados como espe-
cies validas en la actualidad (ver Halffter ef al.
2019).

111.0. totonicapamus Bates, 1887
CHIS; Guatemala.

Onthophagus totonicapamus Bates, 1887: 80; Bou-
comont y Gillet 1927; Boucomont 1932; Blac-
kwelder 1944; Zunino y Halffter 1988a; Zunino
2003; Krajcik 2006; Pulido-Herrera y Zunino
2007; Halffter et al. 2019; Moctezuma y Halffter
2020a.

Patron de distribucion: Paleoamericano de montafia.

112.0. totonacus Moctezuma y Halffter, 2021
VER.

Onthophagus totonacus Moctezuma y Halffter,
2021 (Figura 18).

Patron de distribucion: Paleoamericano tropical.

Comentarios: Esta especie fue confundida con O.
eulophus por autores previos (ver Moctezuma y
Halffter 2021).

113.0. undulans Zunino y Halffter, 1988
GRO.

Onthophagus undulans Zunino y Halffter, 1988a:
136; Boucomont y Gillet 1927; Boucomont
1932; Blackwelder 1944; Anduaga 2000; Zuni-

no 2003; Pulido-Herrera y Zunino 2007; Deloya
y Covarrubias-Melgar 2014; Escobar-Hernandez
et al. 2019; Halffter et al. 2019.

Patron de distribucion: Paleoamericano de montaiia.

Comentarios: Autores previos consideraban que
esta especie tenia dos subespecies: undulans y
oaxacanus. Ambos taxa son considerados como
especies validas en la actualidad (ver Halffter et
al. 2019).

114.0. veracruzensis Delgado y Pensado, 1988
CHIS, VER.

Onthophagus veracruzensis Delgado y Pensado,
1988: 76; Krajcik 2006; Delgado et al. 2006;
Pulido-Herrera y Zunino 2007; Deloya-Lopez
2011; Rivera et al. 2020.

Patron de distribucion: Paleoamericano tropical.

Comentarios: Deloya-Lopez (2011) utilizo la grafia
posterior incorrecta “veracruzcensis”.

115.0. vespertilio Howden, Cartwright y Halffter,
1956
GRO.

Onthophagus vespertilio Howden et al., 1956: 2;
Halffter y Matthews 1966; Zunino 1980; Redde-
11 1981; Paulian 1988; Zunino y Halffter 1988a;
1988b; 2007; Zunino 2003; Morén 2004; Hoft-
mann et al. 2004; Krajcik 2006; Lopez-Guerrero
y Zunino 2007; Pulido-Herrera y Zunino 2007,
Jiménez-Sanchez et al. 2009; Slay et al. 2012;
Deloya y Covarrubias-Melgar 2014; Marquez et
al. 2017; Halffter et al. 2019.

Patron de distribucion: Paleoamericano de montaiia.

Comentarios: Jiménez-Sanchez et al. (2009) y Delo-
yay Covarrubias-Melgar (2014) citaron errénea-
mente a esta especie para el Estado de México.

116.0. villanuevai Delgado y Deloya, 1990
GRO, OAX.

Onthophagus villanuevai Delgado y Deloya, 1990:
212 (Figura 19); Morén 1993; Delgado 1995;
1997; Navarrete-Heredia y Galindo-Miranda
1997; Zunino y Halffter 1997; Anduaga 2000;
Zunino 2003; Krajcik 2006; Pulido-Herrera y
Zunino 2007; Halffter y Halffter 2009; Deloya
et al. 2013; Deloya y Covarrubias-Melgar 2014;
Zaragoza-Caballero y Pérez-Hernandez 2017.

Patron de distribucion: Paleoamericano tropical.

117.0. violetae Zunino y Halffter, 1997
(CHIS?, VER.

Onthophagus violetae Zunino y Halffter, 1997: 174;
Zunino 2003; Krajcik 2006; Deloya et al. 2007,
Pulido-Herrera y Zunino 2007; Barragan et al.
2011; Deloya-Lopez 2011; Arellano ef al. 2013;
Salomao et al. 2020; Sanchez-Hernandez et al.
2020.

Patron de distribucion: Paleoamericano tropical.

Comentarios: Esta especie requiere de revision ta-
xondmica, ya que es posible que se trate de un
complejo de especies cripticas. Arellano et al.
(2013) y Sanchez-Hernandez et al. (2020) cita-
ron a esta especie de Chiapas. Sin embargo, este
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registro es dudoso ya que O. violetae parece ser
un endémico de los bosques tropicales himedos
de Los Tuxtlas, Veracruz, mientras que Arellano
et al. (2013) estudiaron una comunidad de bos-
que tropical seco de Chiapas.
118.0. viridichevrolati Moctezuma y Halffter, 2020
JAL.

Onthophagus viridichevrolati Moctezuma y Halff-
ter, 2020b: 258.

Patron de distribucion: Paleoamericano de montafia.

Comentarios: Autores previos consideraban a esta
especie como una poblacion de O. chevrolati
(ver Moctezuma y Halffter 2020b).

119.0. yucatanus Delgado, Peraza y Deloya, 2006
CAM, CHIS, QR, YUC; Belice, Guatemala.

Onthophagus yucatanus Delgado et al., 2006: 6
(Figura 20); Pulido-Herrera y Zunino 2007,
Navarrete y Halffter 2008; Navarrete-Gutiérrez
y Halffter 2008; Barragan et al. 2011; Latha et
al. 2016; Sanchez-de-Jesus et al. 2016; San-
chez-Hernandez et al. 2018; 2020; Capello y
Halffter 2019; Santos-Heredia et al. 2019; Moc-
tezuma et al. 2020; Rivera et al. 2020.

Patron de distribucion: Paleoamericano tropical.

120.0. zapotecus Zunino y Halffter, 1988
OAX.

Onthophagus zapotecus Zunino y Halffter, 1988c:
137; Pulido-Herrera y Zunino 2007; Gasca-Al-
varez et al. 2018; Kohlmann et al. 2018; Esco-
bar-Hernandez et al. 2019; Arriaga-Jiménez et
al. 2019; Salomao et al. 2021.

Patrén de distribucion: Paleoamericano de montaiia.

Registros dudosos y erréneos
1. O. atrosericeus Boucomont, 1932
Diversos autores sugieren que esta especie se encuen-
tra presente en México, particularmente en el estado
de Chiapas (Halffter et al. 1992; Pulido-Herrera y
Zunino 2007; Sanchez-Hernandez et al. 2017). Sin
embargo, Sanchez-Hernandez et al. (2020) sugieren
que la cita de esta especie para México es erronea.
2. O. cavernicollis Howden y Cartwright, 1963
Pulido-Herrera y Zunino (2007) sugieren que esta es-
pecie se encuentra en México. Sin embargo, en la
literatura citada por ellos no se ha encontrado alguna
referencia que indique que la especie en cuestion se
presenta en tal pais. Por otra parte, Slay et al. (2012)
indicaron que esta especie se encuentra inicamente
en Estados Unidos.
3. O. curvicornis Latreille, 1811
Zunino (2003), Pulido-Herrera y Zunino (2007), Delo-
ya-Lopez (2011) y Mordn et al. (2013) sugieren que
esta especie se localiza en México, particularmente
en la Ciudad de México, Hidalgo, Puebla y Vera-
cruz. Sin embargo, Chamorro et al. (2019) precisa-
ron que la distribucion de O. curvicornis se restringe
a Colombia, Ecuador y Venezuela.
4. O. dicranius Bates, 1887
Pulido-Herrera y Zunino (2007) y Deloya-Lopez (2011)
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citaron erroneamente a esta especie para México.
Estos registros podrian corresponder a O. petenensis
u O. chinantecus.
5. O. nyctopus Bates, 1887
Rossini ef al. (2018b) sugieren que la presencia de esta
especie en México es dudosa y necesita confirma-
cion.
6. O. praecellens Bates, 1887
Thomas (1993) y Jiménez-Sénchez et al. (2009) cita-
ron erroneamente a esta especie para los estados de
Chiapas y México, respectivamente.
7. O. rhinophyllus Harold, 1868
Pulido-Herrera y Zunino (2007) y Pinilla-Buitrago et
al. (2018) citaron erroneamente a esta especie para
Meéxico. Zunino (1981) indicd que los registros de
O. rhinophyllus de México corresponden a O. maya,
mientras que O. rhinophyllus se encuentra distribui-
do en Colombia y Venezuela (Delgado et al. 2006;
Sanchez-Hernandez et al. 2020).
8. O. subtropicus Howden y Cartwright, 1963
Halffter et al. (2008) y Marquez et al. (2017) citaron a
esta especie para Hidalgo. Sin embargo, este regis-
tro se necesita verificar, ya que es un registro atipi-
co dentro del area de distribucion de esta especie,
que se conoce Unicamente de Texas, Estados Uni-
dos (Howden y Cartwright 1963; Zunino y Halffter
1988a).

Onthophagus mesoamericanus Zunino y Halffter, 1988
especie valida
Con el motivo de elaborar la presente lista actualizada
de los Onthophagus de México e incluir los sinonimos de
cada especie, se reviso el caso de Onthophagus mesoameri-
canus Zunino y Halffter, 1988 (Figuras 25-27). Esta espe-
cie fue descrita originalmente por Zunino y Halffter (1988a:
123), quienes se basaron en tres especimenes provenientes
de Costa Rica. De acuerdo con estos autores, el holotipo es
un macho major (Figuras 25-27) que fue depositado en la
Coleccion Personal del Dr. Gonzalo Halffter (examinado),
mientras que los paratipos se encontraban en el Muséum
National d’Histoire Naturelle de Paris (no examinados).
Posteriormente, Kohlmann y Solis (2001: 196) propu-
sieron a O. mesoamericanus (Figuras 25-27) como un si-
nénimo subjetivo méas moderno de O. cyanellus (Figuras
21-24). De acuerdo con estos autores, los paratipos de O.
mesoamericanus, el lectotipo de O. cyanellus (Figura 21), y
especimenes adicionales provenientes de Costa Rica fueron
revisados. Kohlmann y Solis (2001) sugirieron que los ca-
racteres morfologicos que distinguen a O. mesoamericanus
(como son la coloracion verde sericea, el margen del clipeo
y declive pronotal casi negros, y la quilla frontal del macho
inerme; Figura 25), son parte de la variacion intrapoblacio-
nal de O. cyanellus (Figuras 21-22). Sin embargo, estos
autores no proporcionaron ilustraciones de la variabilidad
de la especie para soportar su propuesta. Adicionalmente,
Kohlmann y Solis (2001) omitieron la revision del holotipo
de O. mesoamericanus (Figura 25) y la examinacion de las
estructuras genitales (Figuras 26-27); asi como omitieron
la revision de la genitalia de O. cyanellus (Figuras 23-24).
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De forma subsecuente, Pulido-Herrera y Zunino (2007)
incluyeron a O. mesoamericanus (Figura 25) como especie
valida en su catalogo de los Onthophagini de América, pero
no proporcionaron informacién para justificar el por qué
desconocen la sinonimia previamente propuesta por Ko-
hlmann y Solis (2001). Posteriormente, Solis y Kohlmann
(2012) comentaron que revisaron nuevamente el material
proveniente de la region de Cedros, Costa Rica, donde se lo-
caliza la localidad tipo de O. mesoamericanus (Figura 25).
Estos autores sugirieron reiteradamente que la sinonimia
de O. mesoamericanus (Figura 25) y O. cyanellus (Figuras
21-22) deberia ser valida. Sin embargo, Solis y Kohlmann
(2012) omitieron nuevamente la revision del holotipo de O.
mesoamericanus (Figura 25) y el estudio de material de O.
cyanellus proveniente de toda su area de distribucion. Por
otra parte, Solis y Kohlmann (2012) prescindieron nueva-
mente de la presentacion de material grafico que soportara
su decision y de la revision de la genitalia (Figuras 23-24,
26-27) de las especies en cuestion.

De acuerdo con el articulo 72.10 del Cddigo Interna-
cional de Nomenclatura Zoologica (CINZ, 1999), los tipos
portanombre son los modelos internacionales de referencia
que proporcionan objetividad a la nomenclatura zooldgica.
En consecuencia, los estudios de Kohlmann y Solis (2001)
y Solis y Kohlmann (2012) carecen de una pieza clave,
como lo es el estudio del holotipo de O. mesoamericanus
(Figura 25). Para el presente estudio el holotipo de O. me-
soamericanus fue examinado (Figura 25), y el lectotipo de
O. cyanellus (Figura 21) fue revisado mediante registro
fotografico. Adicionalmente, fue examinado el registro fo-
tografico disponible en Bold Systems de dos hembras de
O. mesoamericanus (ASSCR1194-11 y ASSCR1192-11;
Barcode Index Number Registry For BOLD: ABA7531);
asi como fueron revisados distintos especimenes machos
(Figura 22) y hembras de O. cyanellus provenientes de
Chiapas (20 especimenes), Oaxaca (300 especimenes), Ve-
racruz (50 especimenes), Puebla (20 especimenes), Costa
Rica (20 especimenes) y Panama (10 especimenes). Estos
especimenes se encuentran resguardados en la Coleccion
Entomolégica “Dr. Miguel Angel Morén Rios” del Instituto
de Ecologia A.C., y en las colecciones personales del Dr.
Gonzalo Halffter, del M. en C. José Luis Sanchez-Huerta y
del autor del presente estudio.

De acuerdo con los especimenes revisados, ningun
ejemplar de O. cyanellus (Figuras 21-22) mostr6 los ca-
racteres que distinguen al holotipo de O. mesoamericanus
(Figura 25), como son la coloracion verde sericea, y el mar-
gen del clipeo y el declive pronotal casi negros. Algunos
machos minor de O. cyanellus muestran la quilla frontal
inerme. Sin embargo, todos los machos major que de O.
cyanellus fueron examinados presentaron dos tubérculos
triangulares posicionados en los extremos laterales de la
quilla frontal (Figuras 21-22). Los caracteres diagndsticos
externos de los machos minor de O. cyanellus y especies
relacionadas usualmente se encuentran fuertemente redu-
cidos, por lo que no se recomienda su consideracion para
delimitar especies o tomar decisiones taxonémicas y no-
menclaturales (Zunino y Halffter 1988a; Arriaga-Jiménez
et al. 2016; Moctezuma et al. 2016; Joaqui et al. 2019;
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Moctezuma y Halffter 2020a; 2020b; 2020c). La coloracion
de los ejemplares de O. cyanellus que fue tipicamente azul
obscuro (Figuras 21-22) en los especimenes examinados, y
nunca mostro6 las tonalidades de color verde sericeo tipicas
de O. mesoamericanus (Figura 25).

Ademas de los caracteres que fueron propuestos origi-
nalmente para separar a O. cyanellus y O. mesoamericanus
(Zunino y Halffter 1988a), se proponen los siguientes ca-
racteres externos de los machos major: Los tubérculos se-
cundarios del pronoto estan mas fuertemente desarrollados
en O. cyanellus (Figuras 21-22) que en O. mesoamericanus
(Figura 25). El borde frontal de la proyeccion pronotal de
O. cyanellus es casi recto o convexo (Figuras 21-22), mien-
tras que en O. mesoamericanus muestra una concavidad
anterior o incluso dos tubérculos frontales (Figura 25). La
proyeccion pronotal de O. mesoamericanus (Figura 25) es
mas robusta que la de O. cyanellus (Figuras 21-22). Final-
mente, la carina frontal esta mas fuertemente sinuada en la
porcién media de O. mesoamericanus (Figura 25) que en O.
cyanellus (Figuras 21-22).

Adicionalmente, los siguientes caracteres genitales
masculinos se sugieren para diagnosticar a las dos especies:
El angulo ventral de los parameros de O. mesoamericanus
es ligeramente agudo (Figura 26), mientras que en O. cya-
nellus es casi recto (Figura 23). El apice de los parameros
es distintamente trapezoidal en O. mesoamericanus (Figura
26), mientras que la misma estructura es convexa pero no
trapezoidal en O. cyanellus (Figura 23). Los dientes apica-
les de los parameros son menos robustos en O. mesoameri-
canus (Figura 26).

Halffter et al. (2019) comentaron que el endofalito co-
pulador del holotipo de O. mesoamericanus fue roto duran-
te la diseccion y preparacion original del espécimen (Figura
27), 1o que evito temporalmente su examinacion. Durante la
examinacion del holotipo anteriormente mencionado para
el presente estudio se corroboro que el endofalito copulador
se encuentra parcialmente roto en el 16bulo derecho (sefia-
lado con la elipse azul en la Figura 27). Sin embargo, esta
estructura carece de valor taxondmico para O. cyanellus
y sus especies relacionadas. Por otra parte, se preservo la
integridad de los caracteres morfologicos de la quilla me-
dia, del lobulo izquierdo, y del endofalito adicional medio.
Se considera que estas estructuras son importantes para la
determinacion taxonomica y delimitacion de especies de
Onthophagus del continente americano (Zunino y Halff-
ter 1988a; Howden y Gill 1993; Génier y Howden 1999;
Arriaga et al. 2016; Moctezuma et al. 2016; Génier 2017;
Rossini et al. 2018a; 2018b; Joaqui et al. 2019; Moctezuma
y Halffter 2019a; 2019b; 2020a; 2020b; 2020c; 2021).

De esta forma, el lobulo inferior izquierdo del endofa-
lito copulador se encuentra pobremente desarrollado en O.
mesoamericanus (Figura 27), mientras que esta estructu-
ra se encuentra fuertemente desarrollada en O. cyanellus
(Figura 24); la quilla media del endofalito copulador de O.
mesoamericanus se encuentra pobremente desarrollada y
muestra Unicamente un pliegue (Figura 27), mientras que
la quilla media de O. cyanellus se encuentra fuertemente
desarrollada y muestra dos pliegues distintos (Figura 24).
Finalmente, el endofalito adicional medio de O. mesoame-
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ricanus muestra una forma obtusamente cuadrada (Figura
27); mientras que esta estructura tiene una fuerte concavi-
dad media en O. cyanellus, lo que le confiere una forma de
herradura (Figura 24).

Tomando en cuenta las consideraciones expuestas en
los parrafos anteriores, y los caracteres morfoldgicos pro-
venientes de la gran cantidad de ejemplares examinados en
la presente contribucion, se considera que existe suficiente
evidencia para resucitar a O. mesoamericanus de la sinoni-
mia previamente propuesta por Kohlmann y Solis (2001) y
Solis y Kohlmann (2012). Esta decision esta basada prin-
cipalmente en las diferencias presentes en el endofalito
copulador y en el endofalito adicional medio (Figuras 24
y 27). Si bien, es posible que los caracteres diagnosticos
externos puedan prestarse a confusion en especies cercana-
mente relacionadas del género Onthophagus, los caracteres
de la genitalia suelen ser decisivos en la corroboracion de
la determinacion taxonomica de sus especies; asi como, en
el descubrimiento de nuevos taxa (Zunino y Halffter 1988a;
Howden y Gill 1993; Génier y Howden 1999; Arriaga-Ji-
ménez et al. 2016; Moctezuma et al. 2016; Génier 2017;
Rossini ef al. 2018a; 2018b; Joaqui et al. 2019; Moctezuma
y Halffter 2020a; 2020b; 2020c¢).

A pesar de que O. cyanellus y O. mesoamericanus po-
drian tener un area de simpatria en Costa Rica (Kohlmann
y Solis 2001), las diferencias observadas en el edeago y los
endofalitos (Figuras 23-24, 26-27) sugieren que podria
existir un aislamiento reproductivo entre ambas especies.
Estas estructuras morfoldgicas estan relacionadas con la
elaboracion del espermatdforo y su deposito en el interior
de la hembra, son heredadas como unidades funcionales,
y son objeto de seleccion sexual postcopulatoria ya que su
alineamiento correcto permite la inseminacion (Werner y
Simmons 2008). Por otra parte, se ha demostrado que la
morfologia genital de los Onthophagus tiene una fuerte
sefal filogenética (Tarasov y Solodovnikov 2011; Tarasov
y Dimitrov 2016); asi como, la genitalia de Onthophagus
muestra niveles elevados de variacion interespecifica (Zu-
nino y Halffter 1988a; Howden y Gill 1993; Joaqui ef al.
2019; Moctezuma y Halffter 2020a; 2020b; 2021; Moretto
y Génier 2020).

DISCUSION

Compilacion del listado de especies
Gracias a la presente contribucion, fue posible sintetizar
el conocimiento actual sobre las especies del género On-
thophagus reportadas para México. Este listado actualizado
toma en consideracion los numerosos descubrimientos y
cambios propuestos en la literatura reciente; asi como, cu-
bre la mayor parte de la literatura relevante sobre el género
en México y otros paises, incluyendo numerosos estudios
taxonomicos y ecologicos. Y es aqui donde radica la princi-
pal limitacion de este estudio, ya que se bas6 tinicamente en
literatura publicada y se evitd deliberadamente la consulta
de bases de datos disponibles, como son Global Biodiver-
sity Information Facility y Escobar et al. (2015). Se tomo
esta decision debido a que las bases de datos anteriormente
mencionadas presentan numerosos problemas; como son
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los errores de determinacion taxondmica, errores en las
localidades de distribucion de las especies, y una falta de
actualizacion en los taxa reconocidos actualmente. En con-
secuencia, estas bases de datos requieren de un importante
proceso de depuracién y revision por parte de taxéonomos
expertos antes de ser utilizadas de forma confiable. Estos
problemas no son unicos del género Onthophagus, sino
que también se extienden a otros géneros de escarabajos
del estiércol como Phanaeus MacLeay, 1819 (Lizardo et al.
2017), y probablemente a toda la subfamilia Scarabaeinae.

Riqueza de especies de México

Actualmente se considera que existen unas 193 especies
descritas de Onthophagus en América (Moctezuma y Hal-
ffter 2021; presente estudio). México muestra una rique-
za de especies realmente notable con 120 especies, alber-
gando a aproximadamente el 62% de los Onthophagus del
continente y superando por mucho a otros grandes paises
americanos, tales como Canada, Estados Unidos, Colom-
bia, Ecuador, Peru y Brasil (cuadro 1). Tomando en cuenta
el estado actual del conocimiento, es posible concluir que
México es el principal centro de diversificacion del género
Onthophagus en el Nuevo Mundo. Aunque se tiene conoci-
miento de que existen al menos 22 especies sin describir en
América (Creedy y Mann 2011; Rossini et al. 2018b; Moc-
tezuma 2021), este hecho no cambiaria la preponderancia
de la diversidad de Onthophagus de México. Por otra parte,
en la actualidad se encuentran en proceso de descripcion
diversas especies que provienen de México, por lo que la
riqueza de especies de este pais seguira incrementandose
en afios proximos.

Ha habido un incremento notable en el nimero de espe-
cies de México desde los estudios de Zunino (2003) y Puli-
do-Herrera y Zunino (2007), quienes reportaron 77 y 91 es-
pecies, respectivamente. Este incremento se puede asociar
a diversas razones. Una de ellas, es el reconocimiento de
numerosas especies cripticas dentro del conocido grupo de
especies de O. chevrolati, especies que se encontraban rele-
gadas al rango de subespecie, razon por la que usualmente
pasaban desapercibidas a pesar de que en muchos casos re-
presentan endemismos muy distintivos de regiones monta-
fiosas aisladas de México (Halffter e al. 2019; Joaqui et al.
2019). Otra razoén es la apariciéon de numerosas descripcio-
nes aisladas de especies (Arriaga-Jiménez et al. 2016; Moc-
tezuma et al. 2016a; 2020; Delgado y Mora-Aguilar 2019;
Moctezuma y Halffter 2019a; 2019b; 2020c); asi como de
estudios taxondomicos mas completos (Arriaga-Jiménez et
al. 2019; Joaqui et al. 2019; Moctezuma y Halffter 2020a;
2020b; 2021).

Algunos estudios ecoldgicos han tenido un papel impor-
tante en su aportacion al incremento del conocimiento de los
Onthophagus de México. Por ejemplo, el trabajo de Mocte-
zuma et al. (2016b) en dos montafias de la region central de
Puebla derivo en el descubrimiento de O. bolivari, O. cla-
vijeroi 'y O. martinpierai. Otro caso es el estudio de Joaqui
et al. (2021) en el Pico de Orizaba, que produjo el descu-
brimiento de O. orizabensis 'y O. totonacus. Finalmente, un
caso realmente notable es el analisis de los Scarabaeinae de
laregion de Los Chimalapas en Oaxaca (Moctezuma 2021),
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que trajo a la luz al menos cuatro especies nuevas (O. chi-
nantecus, O. istmenus, O. santamariensis y una especie re-
lacionada con O. neomirabilis). A su vez, la examinacion
de los especimenes colectados para el estudio de los Chi-
malapas (Moctezuma 2021), asi como su comparacion con
especimenes de otras regiones, tuvo como consecuencia el
descubrimiento de O. sancristobalensis y O pseudoguate-
malensis. Algunos estudios ecologicos han representado
aportaciones notables al conocimiento de algunos estados
en particular, aunque no deriven en el descubrimiento de
especies nuevas. Tal seria el caso de la region de Calakmul
en Campeche analizada por Capello y Halffter (2019), 0 La
Selva Lacandona en Chiapas (Navarrete y Halffter 2008;
Sanchez-de-Jesus et al. 2016). Es importante considerar
que no en todos los estados de la Republica Mexicana se ha
realizado un esfuerzo de muestreo uniforme, pues existen
numerosas regiones poco colectadas o inexploradas desde
el punto de vista entomolégico (Escobar ef al. 2009). Futu-
ros muestreos en areas poco exploradas de México podrian
derivar en el descubrimiento de nuevos taxa.

Causas ecologicas y biogeograficas de la diversidad de
Onthophagus en México

La enorme diversidad de Onthophagus de México pue-
de ser explicada por distintos factores. Uno de estos facto-
res es que México es un mosaico bidtico altamente hetero-
géneo (Morrone 2019), pues en su territorio se encuentran
diversos tipos de vegetacion, que van desde los desiertos,
matorrales y pastizales, hasta bosques templados y tropica-
les (Rzedowski 2006). Recientemente, se ha sugerido que
una elevada heterogeneidad ambiental puede relacionarse
con una elevada riqueza de especies de los escarabajos del
estiéreol del neotropico (Pessoa et al. 2020). Por otra parte,
Meéxico es un pais que posee numerosos sistemas montafo-
sos, que presentan condiciones climaticas tanto tropicales
como templadas (Mastretta-Yanes et al. 2015; Halffter y
Morrone 2017; Morrone 2019; 2020). Estos sistemas mon-
taflosos representan un espacio geografico de alta comple-
jidad, que ha favorecido distintos procesos biogeograficos
y evolutivos a lo largo de periodos geoldgicos anteriores;
como son la dispersion, la fragmentacion, el aislamiento y
la especiacidn por vicarianza (Mastretta-Yanes ef al. 2015;
Halffter 2017; 2019; Halffter y Morrone 2017; Halffter et
al. 2019; Morrone 2019; 2020). Estos procesos han pro-
movido la aparicion de un elevado niimero de endemis-
mos adaptados exclusivamente a las zonas montafiosas de
Meéxico (Mastretta-Yanes 2015; Halffter y Morrone 2017;
Halffter et al. 2019; Morrone 2020), como son la mayoria
de las especies relacionadas con O. chevrolati (cuadro 2;
Zunino y Halffter 1988a; Halffter et al. 2019; Joaqui et al.
2019; Moctezuma y Halffter 2020a; 2020b). El alto numero
de endemismos de montaina de Onthophagus promueve a
su vez un elevado recambio de especies entre las distin-
tas zonas montafiosas de México (Moctezuma et al. 2018;
Arriaga-Jiménez et al. 2018).

Por otra parte, México es parte de la Zona de Transicion
Mexicana, la que es considerada como un espacio geogra-
fico donde interactuan y se sobrelapan biotas con historias
biogeograficas y evolutivas distintas (Lobo y Halffter 2000;
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Mastretta-Yanes et al. 2015; Halffter 2017; 2019; Halffter
y Morrone 2017; Morrone 2019; 2020; Joaqui et al. 2021).
En este aspecto, todos los Onthophagus de México y del
Nuevo Mundo forman parte del patron de distribucion o
cenocron paleoamericano (Zunino y Halffter 1988a; Hal-
ffter y Morrone 2017; Halffter et al. 2019 Morrone 2020).
A su vez, los Onthophagus se clasifican en los subpatrones
paleoamericano de montafia, paleoamericano del Altiplano
Mexicano, paleoamericano tropical, paleoamericano me-
soamericano y paleoamericano bajacaliforniano (cuadro 2;
Halffter y Morrone 2017; Halffter e al. 2019; Moctezuma
y Halffter 2019a; Morrone 2020). Cada subpatron paleoa-
mericano incluye a especies que hipotéticamente evolucio-
naron bajo condiciones ecoldgicas y geograficas diferentes
(Halffter y Morrone 2017; Halffter et al. 2019; Moctezu-
ma y Halffter 2019a; Morrone 2020), e incluso en perio-
dos geologicos distintos (Halffter 2017; 2019; Moctezuma
y Halffter 2019a; Moctezuma et al. 2019; Morrone 2019;
2020).

Distribucion paleoamericana tropical vs distribucion
boreotropical en Onthophagus

Recientemente, un grupo de autores (Kohlmann et al.
2019) sugiri6 que el concepto de distribucion boreotropical
deberia sustituir al concepto de distribucion paleoamerica-
na tropical para referirse a algunas especies americanas del
género Onthophagus, debido a que lo consideran como un
concepto “mejor” fundamentado. La hipotesis de la dis-
tribucion boreotropical sugiere que una franja continua de
bosque boreotropical se extendid completamente sobre el
hemisferio norte durante el Cenozoico temprano (Wolfe
1978; Sanmartin et al. 2001). Posteriormente, el cambio en
las condiciones climaticas provoco la desaparicion y retrac-
cion del bosque boreotropical, promoviendo el aislamiento
y especiacion por vicarianza de los organismos asociados
con ¢l (Wolfe 1978). Como consecuencia, existen en la ac-
tualidad grupos de organismos que tienen su centro de di-
versificacion en las porciones tropicales de Norteamérica,
aparecen en el registro fosil durante el Paleoceno temprano,
y tienen a sus grupos hermanos en las regiones paleotropi-
cales y especies derivadas en Sudamérica (Lavin y Luckow
1993).

Sin embargo, la hipdtesis de distribucion boreotropical
no es apoyada por los conocimientos actuales que giran
en torno a los Onthophagus de América. Kohlmann et al.
(2019) soportaron sus conclusiones con el estudio de How-
den y Gill (1993), e ignoraron las hipotesis filogenéticas
mas recientes (como Breeschoten et al., 2016). Howden
y Gill (1993) sugirieron que los Onthophagus americanos
provienen de al menos 20 ancestros distintos, contrario a
las hipoétesis filogenéticas mas recientes que sugieren que
este género conforma una unidad monofilética (Emlen et al.
2005; Breeschoten et al. 2016; Schwery y O’Meara 2021).
Breeschoten et al. (2016) y Moctezuma et al. (2019) sugie-
ren que el género Onthophagus aparecio en América duran-
te el Oligoceno, en un periodo muy posterior a la expansion
y subsecuente retraccion de los bosques boreotropicales
(Wolfe 1978; Sanmartin et al. 2001). Asimismo, los grupos
hermanos de los Onthophagus americanos se encuentran

197



Victor Moctezuma

probablemente en Australia (Breeschoten et al. 2016) o en
Asia (Schwery y O’Meara 2021), fuera de los paleotropi-
Cos.

Por otra parte, diversas reconstrucciones paleoambien-
tales sugieren que los bosques neotropicales himedos de
América aparecieron durante el Paleoceno-Oligoceno
(Soldérzano-Kraemer 2007; Jaramillo 2019; Carvalho et
al. 2021), siendo este tipo de bosque el habitat ideal para
las especies paleoamericanas tropicales (Zunino y Halff-
ter 1997), mientras que se ha sugerido que el ancestro de
los Onthophagus americanos podria haber pertenecido al
patréon paleoamericano tropical (Moctezuma et al. 2019).
Ademas, no se conoce evidencia en el registro fosil para
considerar que Onthophagus estuvo presente en América
durante el Paleoceno temprano (Tarasov et al. 2016). Por
ultimo, el centro de diversificacion de los Onthophagus pa-
leoamericanos tropicales se encuentra en los bosques tropi-
cales de Centroamérica y del norte de Sudamérica (Zunino
y Halffter 1997; Kohlmann y Solis 2001); y no en Norte-
américa tropical, como sugieren Kohlmann et al. (2019) y
como seria de esperarse para un grupo boreotropical (Lavin
y Luckow 1993). Tomando en cuenta los conocimientos
actuales sobre los Onthophagus americanos, se puede con-
cluir que no hay evidencias consistentes para considerarlos
como un grupo boreotropical.

Distribucion estatal de la diversidad de Onthophagus de
México

Tomando en consideracion la distribucion estatal de la
riqueza de especies de Onthophagus en la Republica Mexi-
cana (cuadro 3), salta a primera vista que Oaxaca es el esta-
do con mayor riqueza especifica, con cerca del 38% de las
especies del pais. Este hecho seria de esperarse, ya que Oa-
xaca es considerado como el estado mexicano con mayor
diversidad bioldgica para numerosos grupos de organismos
(Peterson et al. 2003; Garcia-Mendoza et al. 2004; Villa-
sefior y Ortiz 2014; Santos-Moreno ef al. 2014). La diver-
sidad de Onthophagus de Oaxaca es similar a la de Costa
Rica, y mucho mayor que la paises como Estados Unidos,
Panama, Colombia, Ecuador y Brasil.

El notable incremento de la diversidad de Onthophagus
de Oaxaca en comparacion con el estudio de Zunino (2003),
quien reportd unicamente 28 especies, se debe a diversos
factores. Uno de los factores es que se incrementd nota-
blemente el niimero de descripciones de especies nuevas
en aflos recientes (Arriaga-Jiménez ef al. 2019; Delgado y
Mora-Aguilar 2019; Moctezuma y Halffter 2019b; 2020b;
Moctezuma et al. 2020). Por otra parte, ha incrementado
el nimero de estudios faunisticos y ecoldgicos en Oaxaca,
lo que ha conducido frecuentemente al descubrimiento de
nuevos registros de especies y especies nuevas (Alvarado et
al. 2014; Escobar-Hernandez et al. 2019; Ramirez-Ponce et
al. 2009; 2019; Moctezuma 2021). Debido a que diversos
territorios y ecosistemas de Oaxaca permanecen inexplo-
rados (Escobar et al. 2009), se esperaria que futuras pros-
pecciones bioldgicas aporten numerosos descubrimientos
adicionales.

Otros estados de gran relevancia por su niimero de es-
pecies son, en orden de importancia, Veracruz, Chiapas, y

198

Puebla, todos con 30 o mas especies (cuadro 2). La riqueza
de especies de estos estados es comparable con la de Es-
tados Unidos (cuadro 1). Junto con Oaxaca, estos estados
también son considerados dentro de los mas bioldgicamen-
te diversos de la Republica Mexicana (Deloya 1992b; 2011;
Llorente-Bousquets y Ocegueda 2008; Moron et al. 2013;
Villasefior y Ortiz 2014; Sanchez-Hernandez et al. 2020).

En el aspecto contrario, destaca particularmente el es-
tado de Baja California, donde no se ha encontrado nin-
gun registro de especies de Onthophagus en su territorio,
cuando al menos deberia presentarse O. cartwrighti (Moc-
tezuma y Halffter 2021). De forma interesante, una gran
parte del pais permanece pobremente estudiada (Escobar
et al. 2009), pues numerosos estados como Aguascalientes,
Baja California Sur, Chihuahua, Coahuila, Nayarit, Sono-
ra, Tabasco, Zacatecas, Sinaloa, Guanajuato, Nuevo Ledn,
Tlaxcala y Quintana Roo presentan cinco especies 0 menos,
mientras que en otras entidades como la Ciudad de México,
Colima, Querétaro, Tamaulipas y Yucatan se han reportado
entre seis y ocho especies unicamente.

Debido a que la mayor parte de los territorios inexplo-
rados de México desde el punto de vista entomologico se
encuentran en los estados del norte del pais, se esperaria
que su riqueza de especies se incremente con forme au-
mente el numero de estudios realizados en sus territorios
(Escobar et al. 2009). Existen distintas especies presentes
en los Estados Unidos cuya distribucion parece estar artifi-
cialmente limitada por la frontera de este pais con México,
como serian los casos de O. arnetti Howden y Cartwright,
1963; O. knausi Brown, 1927; O. pennsylvanicus Melshei-
mer, 1806; O. subtropicus Howden y Cartwright, 1963; y
O. velutinus Horn, 1875 (Howden y Cartwright 1963; Zuni-
no y Halffter 1988a). Por otra parte, hay especies reportadas
exclusivamente para Estados Unidos y que estan asociadas
a roedores como O. cynomysi Brown, 1927; cuyo hospede-
ro se encuentra también en México (Moctezuma y Halffter
2021).

Ademas, se esperaria que estados tropicales como Quin-
tana Roo y Yucatan tuvieran una riqueza de especies similar
a la de Campeche. Zunino (2003) no reportd ninguna es-
pecie de Onthophagus para Campeche, pero el estudio de
Capello y Halffter (2019) increment6é notablemente el co-
nocimiento de su fauna de Onthophagus y de Scarabaeinae
en general. Aunque Tabasco tiene un territorio reducido, se
esperaria que compartiera diversas especies de Onthopha-
gus con los estados de Veracruz, Oaxaca y Chiapas. Ade-
mas, el estado de Nayarit podria albergar una diversidad
similar a la de Jalisco y se esperaria que compartieran di-
versas especies.

Endemismo

De las 120 especies que se conocen para México, 85 son
encontradas exclusivamente en este pais. Es decir, mas del
70% de los Onthophagus presentes en México son endémi-
cos. Otro caso excepcional con un elevado nimero de ende-
mismos es el de la fauna Australiana de Onthophagus, que
presenta un porcentaje de endemismo mayor al 97% (Mat-
thews 1972). El caso Australiano se relaciona notablemente
con el aislamiento que ha sufrido por su situacion insular, y
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por su coevolucion con una fauna de mamiferos dominada
por marsupiales (Matthews 1972). Como se ha mencionado
en parrafos anteriores, los sistemas montafiosos han servido
como un importante centro de aislamiento, diversificacion
y endemismo en el caso de México (Mastretta-Yanes ef al.
2015; Halffter y Morrone 2017; Morrone 2020) lo que se ve
evidenciado en el elevado niimero de especies paleoameri-
canas de montafia (cuadro 2).

En el caso de los estados de la Republica Mexicana, Oa-
xaca (15 especies) y Guerrero (9 especies) destacan por su
elevado nimero de endemismos (cuadro 3). En estudios an-
teriores, se ha considerado al Eje Neovolcanico Transversal
como el principal centro de diversificacion de la fauna de
Onthophagus de montaina (Zunino y Halffter 1988a; Hal-
ffter y Morrone 2017; Halffter et al. 2019). Sin embargo,
los resultados del presente estudio evidencian que la Sierra
Madre del Sur en los estados de Oaxaca y Guerrero y la Sie-
rra Norte de Oaxaca también han sido importantes centros
de diversificacion para la fauna de Onthophagus de Méxi-
co. El elevado ntimero de endemismos de la Sierra Madre
del Sur y de la Sierra Norte habia pasado desapercibido,
debido a que numerosas especies de Guerrero y Oaxaca se
encontraban relegadas al rango de subespecie (Zunino y
Halffter 1988a), hecho que fue recientemente corregido por
Halffter et al. (2019).
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sos paises americanos.
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cies
Canada 4 Howden y Cartwright 1963
Estados Unidos 33 Howden y Cartwright
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Panama 26 Delgado y Curoe 2014

Colombia 26 Escobar 2000

Ecuador 24 Chamorro et al. 2019;
Moctezuma y Halffter
2020c¢

Peru 8 Ratcliffe et al. 2015

Brasil 19 Vaz-de-Mello 2000
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Cuadro 2. Riqueza de especies por patron de distribucion
de las especies mexicanas de Onthophagus.

Patron de distribucion Riqueza de es-

pecies
Paleoamericano de montafia 57
Paleoamericano tropical 39

Paleoamericano del Altiplano Mexicano 14

Paleoamericano mesoamericano 7
Paleoamericano bajacaliforniano 1
Desconocido 2
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El género Onthophagus Latreille, 1802 (Coleoptera: Scarabaeidae) de México

Figuras 1-20. Variabilidad de Onthophagus de México. Las especies presentadas fueron seleccionadas de acuerdo con
su disponibilidad, y sus imdgenes siguen un orden alfabético de forma descendente y de derecha a izquierda: 1. O. ba-
Jacalifornianus. 2. O. cartwrighti. 3. O. civitasorum. 4. O. crinitus. S. O. halffteri. 6. O. incensus. 7. O. istmenus. 8. O.
inecolorum. 9. O. lecontei. 10. O. maya. 11. O. mexicanus. 12. O. moroni. 13. O. pseudofuscus. 14. O. rhinolophus. 15. O.
retusus. 16. O. sancristobalensis. 17. O. santamariensis. 18. O. totonacus. 19. O. villanuevai. 20. O. yucatanus. 4,10 y 20
fueron modificados de Capello y Halffter (2019).
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Figuras 21-27. O. cyanellus: 21. Lectotipo macho major (Volcan de Chiriqui, Panama). 22.
Habito dorsal de un macho major (Sierra de Talamanca, Costa Rica). 23. Edeago (Sierra
de Talamanca, Costa Rica). 24. Endofalito copulador (arriba) y endofalito adicional medio
(abajo) (Sierra de Talamanca, Costa Rica). O. mesoamericanus (Cedros, San José, Costa
Rica): 25. Habito dorsal del holotipo macho major. 26. Edeago. 27. Endofalito copulador
(arriba) y endofalito adicional medio (abajo), la elipse azul indica el area del 16bulo dere-
cho que fue danada durante la diseccion y preparacion original del endofalito copulador. El
dafio en esta estructura fue previamente reportado por Halffter ef al. (2019).
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Figura 28. Holotipo de O. nudifrons, actualmente depositado en el Narodni Muzeum de
Praga, Republica Checa (cortesia de Jifi Hajek).
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