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esumen

La fragmentación del bosque seco tropical (BST) en el Caribe colombiano ha dejado como producto fragmentos de bosques inmersos en una
atriz de usos ganaderos y agrícolas donde se encuentran comunidades de escarabajos de las cuales se desconoce su dinámica espacial y temporal.
or tal razón, comparamos la variación espacio-temporal de los ensamblajes de escarabajos copronecrófagos (Scarabaeidae: Scarabaeinae) en 3

ocalidades en el departamento del Atlántico (Corrales de San Luis [CSL], Reserva Campesina La Montaña [RCM] y Reserva Bijibana [RB]). En
ada una se localizaron fragmentos de bosque y la matriz adyacente (cercas vivas, potreros y cultivos) instalándose en cada uno 10 trampas de
aída durante 2 muestreos por temporada: primeras lluvias, lluvias fuertes y seca. Fueron capturados 34,170 individuos agrupados en 15 géneros y
2 especies. El análisis de interpolación y extrapolación mostró que los mayores valores de riqueza se presentaron durante las primeras lluvias en
a cerca viva de la RCM (22 especies) y los menores en CSL para cultivo y potrero en la temporada seca (2 especies). Con la prueba de similitud
NOSIM se demostró que los fragmentos de bosques presentan composición y estructura de la comunidad de Scarabaeinae diferente a los hábitats
e uso antrópico.

 2017 Universidad Nacional Autónoma de México, Instituto de Biología. Este es un artículo Open Access bajo la licencia CC BY-NC-ND
http://creativecommons.org/licenses/by-nc-nd/4.0/).
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bstract
The fragmentation of the tropical dry forest in the Colombian Caribbean has left forest fragments immerse in matrices of livestock and agricultural
ses, where dung beetle communities are found and about which little is known on their spatio-temporal dynamics. Therefore, a comparison of
he spatio-temporal variation of copro-necrophagous beetles assemblage (Scarabaeidae: Scarabaeinae) was conducted between forest patches and
heir adjacent matrix (cropland, paddocks, living fences) in 3 locations (Corrales de San Luis [CSL], Reserva Campesina La Montaña [RCM] y
eserva Bijibana [RB]). Two samplings were carried out in each season (first rains, heavy rains and dry) and for every forest patch and adjacent

cted belonging to 15 genera and 32 species. The analysis of interpolation
uring the first rains in the living fences of RCM with 22 species and the
atrix 10 pitfall traps were buried. A total of 34,170 beetles was colle
nd extrapolation showed that the highest diversity values are found d
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owest values were observed in cropland and pasture of CSL during the dry season (2 species). The ANOSIM test proved that forest patches have
ifferences in the composition and structure of Scarabaeinae community in relation to the other habitats with anthropic impact.

 2017 Universidad Nacional Autónoma de México, Instituto de Biología. This is an open access article under the CC BY-NC-ND license
http://creativecommons.org/licenses/by-nc-nd/4.0/).

eywords: Scarabaeidae; Colombian Caribbean; Fragments; Reserva Campesina La Montaña; Living fences; First rains

ntroducción

Uno de los factores que más influyen en la pérdida de la
iodiversidad es la fragmentación de los bosques para el esta-
lecimiento de actividades productivas como la agricultura, la
inería y la ganadería (Newbold et al., 2015). El reemplazo del

osque por este tipo de actividades modifica la cobertura vegetal,
ransforma el uso de suelo y altera las variables ambientales, e
nduce cambios en la composición y estructura de las comunida-
es biológicas (Harvey y Sáenz, 2008). A pesar de esto, ciertas
onfiguraciones de la matriz del paisaje pueden contribuir a la
reservación de la diversidad biológica y al mantenimiento de las
unciones y servicios ecosistémicos (Tscharntke et al., 2012). Lo
nterior fue demostrado por Gascon et al. (1999) y Mendenhall,
ekercioglu, Brenes, Ehrlich y Daily (2011), quienes encontra-
on que en matrices de uso agrícola y ganadero en las cuales se
reservaron fragmentos de bosque de diferentes tamaños (pri-
arios y secundarios), cercas vivas, matorrales de crecimiento

emprano, cultivos de árboles frutales y de madera para corte;
on elementos que permiten mantener la riqueza de especies en
a matriz.

Este tipo de configuraciones permite que algunas especies del
osque puedan circular por estos hábitats y acceder a la matriz
n busca de recursos o para otras actividades como la reproduc-
ión (Mendenhall et al., 2011). Sin embargo, la conservación de
ragmentos de bosques nativos es vital para mantener las espe-
ies que no son capaces de acceder a la matriz, ya que tienen
equerimientos de hábitat, recursos y condiciones ambientales
ue solo se encuentran en los fragmentos de bosques (Fahrig,
002, 2003; Gascon et al., 1999; Mendenhall et al., 2011).

En el neotrópico, una de las formaciones boscosas que pre-
enta fuertes tasas de transformación para el uso humano es
l bosque seco tropical (BST) (Portillo-Quintero y Sánchez-
zofeifa, 2010; Sánchez-Azofeifa et al., 2005). La fertilidad
e sus suelos, las condiciones climáticas favorables para la
gricultura y la ganadería y áreas relativamente planas son
aracterísticas por las que el BST ha sido fuertemente frag-
entado (Becknell, Kissing-Kucek y Powers, 2012; Dirzo,
oung, Mooney y Ceballos, 2011). Aunque el BST ha sido
ometido a fuertes transformaciones, aún quedan grandes exten-
iones en Suramérica, siendo Colombia el cuarto país con
ayor presencia de esta formación boscosa (Portillo-Quintero

 Sánchez-Azofeifa, 2010). No obstante, la situación del
ST en Colombia es crítica, ya que de su cobertura original

8,882,854 ha) solo queda el 8%, del cual un gran porcentaje

biológicas y su respuesta a la transformación del BST en áreas de
uso humano (Janzen, 1988), razón por la cual se hace necesario
realizar estudios que contribuyan a ampliar este conocimiento
(Derroire et al., 2016).

En el neotrópico, numerosos trabajos se han realizado con el
fin de determinar el efecto de la transformación de los boques
en áreas de uso humano sobre la diversidad y distribución de
la biota (Harvey y Sáenz, 2008). Estos trabajos toman como
foco de estudio grupos indicadores, debido a que son capaces de
aportar una mayor cantidad de información ecológica sobre el
estado actual de los hábitats (Halffter, Moreno y Pineda, 2001).
Uno de estos grupos son los coleópteros coprófagos de la subfa-
milia Scarabaeinae (Spector, 2006); debido a que son especies
de fácil captura, se ha avanzado en su taxonomía, por lo que
su identificación puede ser sencilla para ciertos grupos, y ade-
más son abundantes en la mayor parte del año en ciertos lugares
(Scholtz, Davis y Kryger, 2009). El uso de este grupo de insec-
tos también se debe a que han permitido registrar el efecto de
las actividades humanas sobre la diversidad, demostrándose que
incluso pequeños cambios naturales que modifiquen la estruc-
tura vegetal y las condiciones ambientales dentro de sus hábitats
causan cambios en su composición y estructura (Bicknell et al.,
2014; Scholtz et al., 2009), así como en sus funciones ecosisté-
micas: remoción de estiércol, reciclaje de la materia orgánica
y control de los parásitos que se alojan en el excremento
(Favila y Halffter, 1997; Halffter y Favila, 1993; Spector,
2006).

Por otra parte, se ha documentado en diversos estudios que
los ensamblajes de coleópteros coprófagos (Scarabaeinae) en
bosques maduros sufren modificaciones de su estructura y com-
posición a causa de la transformación de los bosques en áreas
de actividades agropecuarias (Scholtz et al., 2009). Estas inves-
tigaciones han demostrado una considerable disminución de la
riqueza y abundancia de especies desde los bosques hacia los
potreros y cultivos, observándose en estos últimos altos valo-
res de abundancia de unas pocas especies y la presencia de
especies invasoras, las cuales se ven beneficiadas por las con-
diciones ambientales, así como también por la poca variedad
de recursos que se encuentran en estas coberturas (Arellano,
León-Cortés, Halffter y Montero, 2013; Escobar, 2004; Estrada,
2008; Gardner, Hernández, Barlow y Peres, 2008; Klein, 1989;
Nichols et al., 2007).

De acuerdo con Noriega et al. (2015), para Colombia investi-
gaciones que tengan en cuenta cómo la modificación del hábitat
influye sobre las comunidades de escarabajos coprófagos son
e encuentra en zonas de alto uso ganadero y agrícola, lo que
umenta la posibilidad de pérdida de cobertura (García, Corzo,
saacs y Etter, 2014). Sin embargo, la preocupación más grande
s la falta de conocimiento que se tiene de las comunidades
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scasas y se encuentran centralizadas hacia la región andina y

as cordilleras Occidental y Central (Escobar, 2004; Escobar y
hacón-de Ulloa, 2000; Medina, Escobar y Kattan, 2002; Neita

 Escobar, 2012; Noriega, Realpe y Fagua-González, 2007;
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oriega, Palacio, Monroy y Valencia, 2012; Otavo, Parrado-
osselli y Noriega, 2013). De esta manera, se han dejado a un

ado zonas como la región Caribe, de donde hasta ahora se tienen
 publicaciones. Lo anterior evidencia una falta de información
obre la dinámica y mantenimiento de la diversidad de los esca-
abajos en matrices de uso antrópico y hábitats originales, como
l BST.

Los pocos trabajos publicados (Barraza, Montes, Martínez
 Deloya, 2010; Delgado-Gómez, Lopera y Rangel, 2012;
avarro, Román, Gómez y Pérez, 2011; Rangel-Acosta,
ernández, Gutiérrez-Rapalino, Gutiérrez-Moreno y Borja-
cuña, 2016) demuestran que la riqueza de especies en cultivos,
otreros y fragmentos de bosque intervenidos es inferior a la de
os bosques nativos no perturbados. Además, se ha observado
ue las áreas de uso humano presentan una alta dominancia de
ocas especies y la temporalidad es un factor que influye en los
tributos de los ensamblajes de los escarabajos coprófagos en el
ST. Durante la temporada de lluvias la riqueza y abundancia
e este grupo de insectos aumenta, y disminuye drásticamente
n la temporada seca, por lo que la temporalidad es un factor a
ener en cuenta cuando se trabaja con comunidades de escara-
ajos coprófagos en el BST (Janzen, 1983; Medina y González,
014).

El objetivo de este trabajo fue analizar la variación espacio-
emporal de los ensamblajes de escarabajos copronecrófagos
Scarabaeidae: Scarabaeinae) en fragmentos de bosque seco y
a matriz adyacente en el departamento del Atlántico, Colombia,
on el fin de generar información sobre cómo inciden los sis-
emas productivos sobre la fauna de escarabajos coprófagos y
ómo estos pueden contribuir en el mantenimiento y conserva-
ión de este grupo de insectos.

ateriales  y métodos

El trabajo se realizó en 3 localidades en el departamento del
tlántico-Colombia (Reserva Campesina La Montaña [RCM],
orrales de San Luis [CSL] y Reserva Bijibana [RB]). La RCM

e localiza en el municipio de Juan de Acosta a (10◦46′08.8′′ N,
5◦0′26.0′′ O) (fig. 1), a una altitud de 245 m. De acuerdo
on Martínez et al. (2010a) y García-Atencia y Martínez-
ernández (2015), el área de bosque comprende 47 ha que

ctualmente se encuentran declaradas como reserva bajo el
istema de áreas protegidas del departamento del Atlántico
Vargas-Zapata, Boom-Urueta, Seña-Ramos, Echeverry-Iglesia

 Martínez- Hernández, 2015). CSL está ubicado en el munici-
io de Tubará (10◦53′50.0′′ N, 075◦00′03.6′′ O) (fig. 1), a una
ltitud de 68 m. El área de bosque comprende 29 ha y actual-
ente afronta altos procesos de fragmentación producto de

a expansión de las fronteras agrícolas y ganaderas (Prince,
argas-Zapata, Salazar y Martínez- Hernández, 2011; Simanca-
ontalvo, Fajardo-Herrera y Martínez -Hernández, 2013). RB
stá localizada en el municipio de Repelón (10◦29′18.3′′ N,

◦ ′ ′′
5 11 22.7 O), a una altitud que oscila entre los 100 y los 226 m
fig. 1). El área boscosa comprende una extensión de 113 ha de
osque secundario según lo registrado por Arteaga, de la Parra,
edellín y Martínez-Hernández (2014), el cual se encuentra

s
y
d
(

ontaña (RCM), Corales de San Luis (CSL) y Reserva Bijibana (RB), Atlántico,
olombia.

n estados tempranos de sucesión de un tiempo aproximado de
5 años.

Según la clasificación de zonas de vida de Holdridge (1987),
as zonas hacen parte de una formación higrotropofítica corres-
ondiente a un BST, y de acuerdo con Berdugo-Latke, Avella

 Rangel (2012), estas áreas corresponden a bosques secos
ominados por Hura  crepitans  L. y Terminalia  amazonia  L.
eniendo en cuenta la clasificación climática propuesta por
angel y Carvajal-Cogollo (2012) para la región Caribe, las
reas seleccionadas están dentro de la unidad climática A, subu-
idad climática A1 (DS2A semiárido con marcada deficiencia
e agua durante la temporada seca), donde se presentan montos
e precipitaciones anuales de 911 mm. La mayor concentración
e lluvias se presenta en mayo y octubre y la menor, en enero,
ebrero y marzo (Rangel y Carvajal-Cogollo, 2012).

En las áreas aledañas a los fragmentos de bosque y el bosque
ecundario es común encontrar zonas dedicadas a la agricul-
ura donde se llevan a cabo policultivos que incluyen la siembra
e maíz (Zea  mays  L.), yuca (Manihot  esculenta  C.), patilla
Citrullus lanatus  M y N.), auyama (Cucurbita  moschata  D.),
orgo (Sorghum  vulgare  M.), habichuela (Phaseolus  vulgaris  L.)
 gandul (Cajanus  cajan  H.). También se pueden encontrar áreas
estinadas al pastoreo de ganado bovino, equino y caprino
García-Atencia y Martínez-Hernández, 2015). Las áreas de
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ultivos y potreros están delimitadas por la construcción de
ercas vivas, en la cuales es común encontrar árboles de inte-
ior de bosque como camajón (Sterculia  apetala  K.) y ceiba
e agua (Pseudobombax  septenatum  D.), ceiba blanca (Hura
repitans  L.), yarumo (Cecropia  peltata  L.) y olivo (Capparis
doratissima J. y C.  indica  L.).

En cada localidad se realizaron 6 muestreos: 2 en la tem-
orada de primeras lluvias, 2 en fuertes lluvias y los restantes
urante la temporada seca. Para la captura de los especímenes
e ubicó un transecto lineal en el fragmento de bosque (B), y
n cada uno de los hábitats que conforman la matriz: cultivos
C), potreros (P) y cercas vivas (CV), siguiendo la metodolo-
ía propuesta por Barraza et al. (2010) y Filgueiras, Tabarelli,
eal, Vaz-de Mello y Iannuzzi (2015). Cada transecto tuvo una
istancia de 450 m, donde se ubicaron 10 puntos de muestreo
istanciados 50 m, instalándose en cada uno una trampa Pit-
all (trampa de caída) con modificaciones según lo descrito por

artínez, García, Pulido, Ospino y Narváez (2009). Las trampas
ueron cebadas con una mezcla de excremento humano y vísce-
as de ganado en descomposición y permanecieron en el campo
urante 24 h. El tiempo de permanencia de la trampa en el campo
bedece a que varias investigaciones realizadas en fragmentos de
ST (Barraza et al., 2010; Martínez et al., 2010a; Martínez et al.,
010b; Rangel-Acosta, Blanco-Rodríguez, Gutiérrez-Rapalino

 Martínez-Hernández, 2012; Rangel-Acosta, Hernández et al.,
016) han demostrado que este tiempo es suficiente para captu-
ar entre el 95-100% de la riqueza de un sitio de muestreo. Por
tra parte, Barraza (2014) demostró que no existe diferencia en
a riqueza de especies entre muestreos de duración de 24, 48

 72 h en fragmentos de BST, sosteniendo que un muestreo de
4 h es suficiente para una buena estimación de la riqueza de
species.

El material recolectado fue lavado, preservado en alcohol
l 70% y rotulado teniendo en cuenta las especificaciones rea-
izadas por Villareal et al. (2004) y trasladado al laboratorio
e Zoología de la Universidad del Atlántico para su identifica-
ión. Los escarabajos se identificaron con las claves taxonómicas
ropuestas por Medina y Lopera (2000) y Vaz-de Mello,
dmonds, Ocampo y Schoolmeesters (2011) para géneros, y
ara especies, las propuestas por Delgado y Kohlmann (2007),
dmonds y Zídek (2010, 2012), Génier (2009), González-
lvarado y Vaz-de-Mello (2014), González, Molano y Medina

2009), Kohlmann y Solís-Blanco (1997, 2001), Solís-Blanco
 Kohlmann (2002, 2004), Vitólo (2000) y Sarmiento-Garcés y
mat-García (2014).
La medición de las variables ambientales fue realizada en

ada uno de los hábitats de las 3 localidades por cada mues-
reo. Para ello, en cada punto de muestreo con una frecuencia
e 30 min se registraron datos de temperatura del suelo (termó-
etro de suelo) y ambiental, humedad del suelo (higrómetro de

uelo) y del ambiente, intensidad lumínica (luxómetro Extech),
ompactación del suelo (penetrómetro) y cobertura vegetal (den-
itómetro esférico Forestry). Para el caso de temperatura y
umedad ambiente se utilizaron registradores de datos (RHT10:
SB Datalogger: Extech). Por otra parte, en cada sitio de trabajo
e instaló un pluviómetro (marca Hellman) con el fin de registrar
os datos diarios de precipitación.

t
v
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nálisis  de  datos

La riqueza se determinó como el número de especies y la
bundancia como el número de individuos recolectados por hábi-
ats, localidad y temporada de muestreo. Para establecer si existe
n patrón espacio-temporal de la riqueza y diversidad de esca-
abajos entre los hábitats se utilizó un análisis de interpolación

 extrapolación propuesto por Chao et al. (2014), utilizando los
úmeros de Hill (Hill, 1973) en unidades del número efectivo de
species siguiendo lo propuesto por Jost (2006). Se calcularon
os valores de diversidad verdadera: 0D  (riqueza especies), 1D  (el
xponencial del índice de Shannon) y 2D  (el inverso del índice
e Simpson) (Jost, 2006). La diversidad calculada fue compa-
ada usando los intervalos de confianza del 95% y realizando
na comparación visual basada en la superposición de los inter-
alos de confianza para establecer si existen diferencias entre los
ragmentos de bosque seco y los hábitats de la matriz adyacente
urante las temporadas de muestreos. El análisis fue realizado
on el script «iNEXT» para R Studios (Chao et al., 2014) y eje-
utado en el programa R versión 3.1.1 (R Development Core
eam, 2014).

Para evidenciar si la abundancia de especies es afectada por
l tipo de hábitat o por la temporada se utilizó un modelo
ineal generalizado utilizando como variable dependiente la
bundancia y como variables de efectos el tipo de hábitat y
a temporalidad. Debido a que los datos provienen del conteo
e las abundancias de la especies se utilizó el modelo de dis-
ribución de error Poisson. Este análisis fue realizado con el
rograma R, utilizando el paquete «VEGAN» (Oksanen et al.,
007).

Con el fin de observar la distribución espacial y temporal de
a estructura de Scarabaeinae por fragmentos de bosque seco

 los hábitats adyacentes, fue realizado un análisis de escala-
iento multidimensional no-métrico (nMDS). Para realizar el

MDS se utilizó el índice de disimilitud de Bray-Curtis, debido
 que sirve para encontrar relaciones de disimilitud entre sitios

 distancias ecológicas entre especies (Faith, Minchin y Belbin,
987). El rango de este índice está entre cero (0) y uno (1), donde

 significa que los 2 sitios tienen la misma estructura y 1 significa
ue los 2 sitios no comparten ninguna especie. Este análisis fue
ealizado con el programa R, utilizando los paquetes «MASS»
Venables y Ripley, 2002) y «VEGAN» (Oksanen et al., 2007).
ara determinar si los agrupamientos observados en el nMDS
resentan diferencias, se utilizó un ANOSIM a una vía (análisis
e similitud). Esta prueba es utilizada porque tiene en cuenta
l aporte que cada especie hace a la composición y estructura a
ravés de su abundancia. Para realizar este análisis se utilizó el
rograma PRIMER 6.0 (Clarke y Warwick, 2001).

Con el fin de evaluar el potencial de las especies de esca-
abajos coprófagos como indicadoras de hábitat se utilizó el
nálisis del valor indicador (IndVal) propuesto por Dufrêne y
egendre (1997). Este estadístico utiliza una matriz de abun-
ancia de especies para evaluar el grado con que una especie
ratamiento). Para realizar este análisis se usó el programa R
ersión 3.1.1 usando el paquete «labdsv».
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Por último, para determinar cómo las variables ambientales
edidas pueden estar explicando la variación de la composición

 estructura de los escarabajos copronecrófagos en los fragmen-
os de bosque seco y los hábitats de cada matriz adyacente, se
ealizó un análisis de correspondencia canónica (ACC). Para
ste análisis fueron excluidas las especies que aportaron poco

 la abundancia (< 10 individuos). Por otro lado, con el fin de
vitar la colinealidad entre las variables se realizó un análisis de
orrelación, y las variables que presentaron correlación superior

 0.7 con otras fueron excluidas del análisis. Este análisis se
ealizó con el programa R y los paquetes «MASS» (Venables y
ipley, 2002) y «VEGAN» (Oksanen et al., 2007).

esultados

Se capturaron 34,170 individuos agrupados en 15 géneros y
2 especies. Los géneros más diversos fueron Canthon  Hoff-
ansegg (1817), con 7 especies, y Dichotomius  Hope (1838) y
nthophagus  Latreille (1802), con 4 especies cada uno. La suma
e las especies de los 3 géneros representa el 47% del total de
a riqueza capturada.

La mayor riqueza fue registrada en RCM, con 28 especies,
eguido de CSL y RB, con 25 y 24 especies, respectivamente.
os mayores valores de abundancia fueron registrados para la
CM, con 14,083 individuos, seguido de RB, con 13,619, y
or último CSL, con 6,468 individuos. Canthon  aff. morsei
Howden, 1966) (6,656 individuos), Uroxys  deavilai  (Delgado

 Kolhmann, 2007) (5,511), Canthon  juvencus  (Harold, 1868)
1,298) y Onthophagus  marginicollis  (Harold, 1880) (1,239)
ueron las especies más abundantes. La suma de los individuos
e estas especies aportan el 63.3% de la abundancia total captu-
ada y sus valores máximos fueron durante las primeras lluvias.
odas las especies mencionadas fueron abundantes en los frag-
entos de bosque, a excepción de Onthophagus  marginicollis,

a cual presentó mayores abundancias en cultivos, potreros y
ercas vivas (Material suplementario, tablas A1-A3).

Las especies menos abundantes fueron Dichotomius  amici-
iae (Kohlmann y Solís, 1997), D.  annae  (Kohlmann y Solís,
997), D.  costaricensis  (Luederwalt, 1935), Eurysternus  ple-
ejus (Harold, 1880), Malagoniella  astyanax  (Olivier, 1789)

 Trichillidium  pilosum  (Robinson, 1948), las cuales suman
n conjunto 20 individuos, lo que corresponde al 0.63% de la
bundancia total capturada.

Los mayores valores de riqueza y diversidad se presentaron
urante las primeras lluvias, cuando aumentaron la precipita-
ión, cobertura vegetal, humedad del suelo y disminuyeron la
emperatura del suelo y ambiente (Material suplementario, tabla
4). La menor riqueza fue observada durante el periodo seco

fig. 2), cuando la precipitación, cobertura vegetal y humedad
el suelo disminuyeron y aumentaron la temperatura del suelo,
mbiente y luz (Material suplementario, tabla A4).

En términos de 0D, se observó que el mayor número de espe-
ies (22) fue capturado durante las primeras lluvias en las cercas

ivas de la RCM, mientras que los menores valores fueron regis-
rados en los hábitats de cultivos (2 especies) y potrero (una
specie) en CSL durante la temporada seca (fig. 2A). Al realizar
as comparaciones se encontraron diferencias significativas con

e
o
t
a
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os otros hábitats independientemente de la temporada (fig. 2A).
or otra parte, las cercas vivas y los potreros presentan valores
e riqueza iguales o superiores a los fragmentos de bosque, e
ncluso la riqueza de especies del potrero de la RCM durante
as lluvias fue significativamente alta en comparación con otros
ábitats para la misma temporada. Por otro lado, durante la
emporada de lluvias los 4 hábitats de la RB no presentaron
iferencia en cuanto a la riqueza de especies (fig. 2A). Este
nálisis también mostró que la riqueza de escarabajos dismi-
uye conforme desaparecen las lluvias, observándose que para
as temporadas con presencia de lluvias el número de especies
sciló entre 13 y 22, mientras que para el periodo seco solo se
egistraron entre una y 10 especies.

Respecto a la diversidad 1D, los valores altos se presenta-
on para el fragmento de bosque de CSL durante las primeras
luvias (9.4 especies efectivas), mientras que los menores se
egistraron durante la temporada seca para todos los hábitats
e CSL (2 especies efectivas). Ambos valores descritos presen-
aron diferencias significativas (IC 95%) con los otros hábitats
ndependientemente de las temporadas (fig. 2B).

Teniendo en cuenta la diversidad 2D, los mayores valores fue-
on observados durante las primeras lluvias para las cercas vivas

 el fragmento de bosque en CSL (6.5 y 6.7 especies efectivas,
espectivamente) y los más bajos se registraron para todos los
ábitats en CSL durante la temporada seca (1.7 especies efecti-
as). Al realizar las comparaciones se determinó que los valores
ifieren a los observados para los otros hábitats analizados inde-
endientemente de las temporadas (fig. 2C).

ariación  espacial  y temporal  de  la  abundancia  de
scarabajos coprófagos

Con el modelo lineal generalizado se pudo observar que
l tipo de hábitat (�2 = 3221.4, gl = 3, p = 0.000), la temporada
e muestreo (�2 = 5721.1, gl = 2, p  = 0.000) y la interacción de
mbos (temporada*hábitats) (�2 = 314.7, gl = 6, p  = 0.000) influ-
en sobre la abundancia de los Scarabaeinae. Se observó que esta
isminuyó desde los fragmentos de bosque hacia los hábitats de
so humano, ya que la abundancia de los fragmentos supera por
ás del 60% a la registrada en los restantes hábitats. Respecto a

as temporadas, las mayores abundancias se observaron durante
as primeras lluvias, siendo los fragmentos de bosque de RB y
CM los que presentaron mayor número de individuos (4,857

 4,684, respectivamente) y los más bajos se registraron en la
emporada seca en CSL en cultivos y potreros, respectivamente
3 individuos) (Material suplementario, tabla A1-A3).

imilitud  entre  las  comunidades  de  escarabajos  coprófagos

Se observó que los fragmentos de bosques, independiente-
ente de la temporada, presentan diferencias con los hábitats

ntropizados como cultivos, potreros y cercas vivas (fig. 3A-
). Estos lugares forman grupos que son muy similares entre

llos en cuanto a su composición, sin importar la temporada. Por
tra parte, se observó que un grupo de trampas correspondien-
es al bosque de CSL sin discriminar las temporadas presenta
lta similitud con las trampas de las cercas vivas de la RCM,
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Figura 2. Análisis de la diversidad 0D (A), 1D (B) y 2D (C) para cada uno de los fragmentos de bosque seco y los hábitats de su matriz adyacentes, durante las
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SL: Corrales de San Luis; RB: Reserva Bijibana; RCM: Reserva Campesina L
: fragmento de bosque; C: cultivo; CV: cercas vivas; P: potrero.

a cual aumenta durante la temporada seca y de lluvias fuertes.
n cuanto a los fragmentos de bosque, se observó que presen-

an diferencias entre ellos en composición durante las primeras
luvias y la temporada seca; sin embargo, durante las lluvias fuer-
es los fragmentos de CSL y RCM no presentaron diferencias
fig. 3A-C).

Con el análisis de similitud se determinó que existen dife-
encias significativas en la estructura de la comunidad entre las
emporadas (R = 0.343, p  = 0.001). Las primeras lluvias con llu-
ias fuertes no presentaron diferencias (R = 0.156, p  = 0.229),
ientras que las primeras lluvias con seca (R = 0.542, p  = 0.029)
 lluvias fuertes con seca (R = 0.365, p = 0.029) presentaron
iferencias. Teniendo en cuenta los hábitats, se determinó que
xisten diferencias entre ellos (R = 0.14, p  = 0.001) en cuanto

 la estructura de la comunidad. Los fragmentos de bosques

y
a
n
g

ntaña.

resentan composición y estructura de la comunidad de Scara-
aeinae diferente a los cultivos (R = 0.313, p  = 0.001), potreros
R = 0.3, p  = 0.001) y cercas vivas (R = 0.173, p  = 0.001).
os cultivos y potreros no presentan diferencias (R = 0.006,

 = 0.06), mientras que las cercas vivas fueron diferentes de
ultivos (R = 0.045, p  = 0.001) y potreros (R = 0.036, p  = 0.001).

Se determinó que, de las 32 especies capturadas, 23 (71.2%)
resentan asociación significativa con algunas de las tempo-
adas de muestreos. La temporada de primeras lluvias fue la
ue presentó mayor número de especies asociadas, con 20
62.5%), seguida de la temporada de lluvias, con 2 (6.25%),
 por último la temporada seca, con 1 (3.1%) (tabla 1). Con este
nálisis también se observó que 15 especies (Canthon  aequi-
octialis, C. cyanellus, C. juvencus, C. aff. morsei, Deltochilum
uildingii, Eurysternus  impresicollis, E. mexicanus, E. plebejus,
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Tabla 1
Análisis del valor indicador (IndVal) para detectar asociación de las especies con las temporadas y los hábitats.

Especies Total individuos Temporada Hábitats

Asociación indcls pval Asociación Indcls pval

Ateuchus sp. 1 51 PLl 0.048 0.128 CV 0.087 0.004*

Canthidium sp. 1 947 PLl 0.475 0.001* CV 0.248 0.001*

Canthon aequinoctialis 474 Ll 0.049 0.38 B 0.299 0.001*

Canthon cyanellus 187 PLl 0.262 0.001* B 0.345 0.001*

Canthon juvencus 1,848 Ll 0.452 0.001* B 0.463 0.001*

Canthon lituratus 1,529 PLl 0.737 0.001* CV 0.191 0.021*

Canthon aff. morsei 6,806 PLl 0.227 0.011* B 0.913 0.001*

Canthon mutabilis 1,236 PLl 0.431 0.001* C 0.337 0.001*

Canthon septemmaculatus 1,342 PLl 0.488 0.001* P 0.150 0.202
Coprophanaeus gamezi 236 PLl 0.340 0.001* CV 0.095 0.441
Deltochilum guildingii 150 PLl 0.322 0.001* B 0.181 0.001*

Diabroctis cadmus 25 PLl 0.038 0.178 P 0.086 0.001*

Diabroctis sp.1 1 PLl 0.008 1 B 0.011 1
Dichotomius amicitiae 5 PLl 0.015 0.617 C 0.009 1
Dichotomius annae 3 PLl 0.017 0.335 P 0.022 0.257
Dichotomius costaricensis 2 PLl 0.004 1 C 0.006 1
Dichotomius aff. agenor 1,518 PLl 0.806 0.001* CV 0.177 0.048*

Digintonthophagus gazella 56 PLl 0.076 0.012* CV 0.044 0.298
Eurysternus impresicollis 1,211 PLl 0.282 0.045* B 0.380 0.001*

Eurysternus mexicanus 168 S 0.150 0.004* B 0.224 0.001*

Eurysternus plebejus 7 PLl 0.036 0.044* B 0.048 0.011*

Malagoniella astyanax 1 PLl 0.008 1 CV 0.011 1
Onthophagus crinitus 400 PLl 0.085 0.002* B 0.221 0.001*

Onthophagus landolti 445 PLl 0.387 0.001* B 0.301 0.001*

Onthophagus lebasi 1,798 PLl 0.420 0.001* B 0.496 0.001*

Onthophagus marginicollis 4,907 PLl 0.785 0.001* CV 0.245 0.011*

Phanaeus hermes 168 PLl 0.186 0.001* B 0.158 0.001*

Phanaeus prasinus 71 PLl 0.116 0.001* B 0.140 0.001*

Pseudocanthon perplexus 12 PLl 0.061 0.004* B 0.245 0.001*

Uroxys boneti 474 Ll 0.059 0.719 B 0.407 0.001*

Uroxys deavilai 8,091 Ll 0.391 0.001* B 0.451 0.001*

Trichillidium pilosum 1 PLl 0.008 1 B 0.011 1

B: fragmento de bosque; C: cultivo; CV: cercas vivas; indcls: valor del indicador para cada especie a su clase máxima; Ll: lluvias; P: potrero; PLl: primeras lluvias;
p

O
P
s
C
O
c
u

c
c
t

T
P

V

%
A
T
H
H
C
C
L

C
E

val: valor p; S: seca.
* Asociación significativa.

nthophagus  crinitus, O. landolti, O. lebasi, Phanaeus  hermes,
. prasinus, Uroxys  boneti  y U. deavilai) presentaron asociación
ignificativa a las áreas de bosques, 5 especies (Ateuchus  sp. 1,
anthidium  sp. 1, Canthon  lituratus, Dichotomius  aff. agenor  y

nthophagus marginicollis) a las cercas vivas, 2 (Diabroctis

admus y Pseudocanthon  perplexus) a los potreros (6.25%) y
na (Canthon  mutabilis) a los cultivos (tabla 1).

E
c
p

abla 2
orcentaje de variación explicada, puntajes de las variables y análisis de varianza (An

ariables CCA1 CCA2 CCA3 

 explicado 52.3 19.9 11.7 

nova ejes F = 20.70, p = 0.001 F = 7.869, p = 0.001 F = 4.628, p = 0.0
S 0.126 0.148 0.403 

S 0.150 0.636 −0.597 

A 0.240 −0.772 −0.294 

V 0.904 0.095 −0.225 

S 0.220 −0.299 −0.803 

uz −0.670 0.584 −0.004 

S: compactación del suelo; CV: cobertura vegetal; HA: humedad ambiental; HS: hu
n negrita las variables que más aportan por cada eje.
Se determinó que las variables ambientales pueden expli-
ar el 92% de la variación de la comunidad de escarabajos
oprófagos en los fragmentos de bosque y sus matrices adyacen-
es. Lo anterior se encuentra representado en 4 ejes canónicos.

l primero explica un 52.3%, el segundo un 19.9%, el ter-
ero un 11.4% y el cuarto un 8.4%. Cada eje de este análisis
uede explicar 2 variables (inercia = 2). Las variables que más

ova) por cada eje en análisis de correspondencia canónica (ACC).

CCA4 CCA5 CCA6

8.4 4.4 3.1
01 F = 3.338, p = 0.019 F = 1.706, p = 0.218 F = 1.238, p = 0.47

−0.825 −0.323 −0.180
0.302 −0.140 0.340
0.222 −0.263 0.390
0.104 −0.273 0.026
−0.058 0.061 0.431
−0.163 −0.348 −0.281

medad del suelo; IL: intensidad lumínica; TS: temperatura del suelo.
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Figura 3. Análisis de escalamiento multidimensional no métrico (nMDS) reali-
zado con los fragmentos de bosque seco y los hábitats de su matriz adyacentes
para la temporada de primeras lluvias (A), lluvias fuertes (B) y seca (C).
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Figura 4. Análisis de correspondencia canónica (ACC) realizado entre las abun-
dancias de especies de escarabajos coprófagos y las variables ambientales
medidas en los fragmentos de bosque seco y los hábitats de su matriz adya-
centes.
B: fragmento de bosque; C: cultivo; CV: cercas vivas; Ll: lluvias; P: potrero;
PLl: primeras lluvias; S: seca.
A. sp.1: Ateuchus sp.1; C. aeq: Canthon aequinoctialis; C. cya: Canthon cyane-
llus; C. gam: Coprophanaeus jasius; C. juv: Canthon juvencus; C. lit: Canthon
lituratus; C. mor: Canthon aff. morsei; C. mut: Canthon mutabilis; C. sep:
Canthon septemmaculatus; D. age: Dichotomius aff.  agenor; D. cad: Diabroc-
tis cadmus; D. gaz: Digintonthophagus gazella; D. gui: Deltochilum guildingii;
E. imp: Eurysternus impresicollis; E. mex: Eurysternus mexicanus; O. cri: Ont-
hophagus crinitus; O. lan: Onthophagus landolti; O. leb: Onthophagus lebasi;
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. mar: Onthophagus marginicollis; P. per: Pseudocanthon perplexus; P. pra:
hanaeus prasinus; U. bon: Uroxys boneti; U. dia: Uroxys deavilai.

portaron a los cambios de la comunidad de escarabajos son
obertura vegetal, intensidad lumínica, compactación del suelo,
umedad ambiente y del suelo, observándose que aumentos en la
obertura vegetal y en la humedad del suelo favorecen la riqueza

 la abundancia de Scarabaeinae; caso contrario sucede con la
ntensidad lumínica, la temperatura del suelo y la compactación
fig. 4, tabla 2). Con el análisis de varianza (Anova) realizado
l ACC se determinó que la variación observada en este análisis
ue significativa (F = 6.590, p  = 0.001). También se determinó
ue la variación observada en los 4 primeros ejes del ACC es
ignificativa (p  < 0.05). En cuanto a las variables utilizadas en
l ACC, solo cobertura vegetal, humedad ambiente y compac-
ación del suelo resultaron significativas (tabla 3). Por último,
as especies que presentaron asociación significativa con hábi-
ats antropizados y el bosque con el índice del valor indicador
IndVal) fueron también discriminadas por el ACC para estos
ábitats (tabla 1, fig. 4).

iscusión

El número de géneros y especies reportadas en este estu-
io corresponde al 43 y al 11% de lo registrado por Medina,
opera, Vítolo y Gill (2001) para Colombia. A escala regio-

al, las especies registradas en esta investigación superan por

 o más especies a los reportes realizados para otros frag-
entos de BST de la región Caribe (tabla 4), mientras que a
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Tabla 3
Análisis de varianzas (Anova) realizados a las variables del análisis correspon-
dencia canónica.

Variables Grados de libertad Chi2 F Pr (> F)

TS 1 0.083 3.664 0.095
HS 1 0.133 5.847 0.019*

HA 1 0.154 6.750 0.013*

CV 1 0.388 17.01 0.001***

CS 1 0.078 3.419 0.113
Luz 1 0.065 2.850 0.129
Residual l 29 0.661

CS: compactación del suelo; CV: cobertura vegetal; HA: humedad ambiental;
HS: humedad del suelo; IL: intensidad lumínica; TS: temperatura del suelo.

* p = 0.05.
*** p = 0.001.

Tabla 4
Estudios realizados con escarabajos coprófagos (Scarabaeinae) en diferentes
fragmentos de bosque seco en departamentos del Caribe colombiano.

Autor Año Departamento Núm. de especies

Barraza et al. 2010 Magdalena 22
Martínez, Cañas, Rangel,

Barraza et al.
2010 Atlántico 26

Martínez, Cañas, Rangel,
Blanco et al.

2010 Magdalena 17

Navarro, Roman y Pérez 2011 Sucre 26
Navarro, Román, Gómez

et al.
2011 Sucre 26

Martínez et al. 2012 Atlántico 21
Solís et al. 2011 Atlántico 35
Delgado-Gómez et al. 2012 Cesar 21
Rangel-Acosta et al. 2012 Atlántico 20
Barraza 2014 Bolívar 28

Atlántico 27
Rangel-Acosta,

Hernández et al.
2016 Cesar 20
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integridad física no se ve afectada (Chown y Klok, 2011; Krell-
angel-Acosta,
Blanco-Rodríguez et al.

2016 Atlántico 24

scala local este trabajo presenta entre 3 y 12 especies más
ue las registradas para localidades del departamento del Atlán-
ico, aunque es superado en 3 especies por el trabajo realizado
or Solís, Noriega y Herrera (2011) (tabla 4). El número de
species registradas en este trabajo con respecto a otros estu-
ios realizados para esta región del país es alto, lo que se debe
rincipalmente a la inclusión de los hábitats adyacentes a los
ragmentos de bosque, los cuales contribuyen a mantener una
arte de la diversidad de escarabajos. Además, los hábitats que
e encuentran alrededor de los fragmentos de bosques presentan
species (Canthon  lituratus, C. mutabilis, C. septemmaculatus,
oprophanaeus  jasius, Diabroctis  cadmus, Dichotomius  ami-
itiae, D. annae, D. costaricensis  y Digintonthophagus  gazella)
ue solo son capturadas en este tipo de matrices.

Los mayores valores de riqueza y abundancia durante los
eriodos de lluvias y los menores para la temporada seca coin-
iden con lo descrito para el bosque seco por Barraza (2010,
014), Busto-Gómez y Lopera (2003), Delgado-Gómez et al.

2012), Medina y González (2014), Navarro, Román, Gómez
t al. (2011) y Rangel-Acosta, Blanco-Rodríguez y Martínez-
ernández (2016), los cuales afirman que existe una sincronía

W
y
L

 Mexicana de Biodiversidad 88 (2017) 389–401 397

e los escarabajos coprófagos con el aumento de las precipita-
iones. Otros trabajos, como los realizados por Sowig (1995)

 Busto-Gómez y Lopera (2003), demuestran que los Scara-
aeinae están más fuertemente influenciados por los cambios
ue las precipitaciones producen sobre otras variables, como la
umedad del suelo, determinándose una relación positiva entre
sta última y la eclosión de los escarabajos coprófagos de sus
ámara de pupación. Por otro lado, Rangel-Acosta, Hernández
t al. (2016) y Rangel-Acosta, Blanco-Rodríguez et al. (2016)
eterminaron que además de la humedad del suelo, otra variable
mportante es la temperatura del suelo, ya que su aumento influye
egativamente en la riqueza y la abundancia de escarabajos. Ade-
ás, es la causante de las muertes de las larvas de Scarabaeinae,

n especial en las zonas abiertas, donde la temperatura puede
lcanzar los 45 ◦C durante el periodo seco.

Adicional a lo anterior, Noriega, Botero, Viola y Fagua-
onzález (2007) y Wolda (1978) relacionan la estacionalidad
e los escarabajos a una mayor oferta de recursos a nivel cuanti-
ativo y cualitativo que se presenta durante las lluvias, debido a
ue en esta temporada hay una mayor variedad de recursos para
os mamíferos, y a su vez estos suministran un recurso de mayor
alidad y cantidad para los escarabajos coprófagos.

La mayor riqueza para las cercas vivas en la RCM durante las
rimeras lluvias puede estar sugiriendo que tanto las especies
e Scarabaeinae de bosques como las de áreas abiertas esta-
ían utilizando este lugar para trasladarse dentro de la matriz,
o cual aumenta el número de especies en este hábitat. Los
ampesinos en el área de estudio construyen y mantienen las
ercas vivas con algunas especies vegetales típicas del interior
el fragmento de bosque como ceiba (Pseudobombax  septena-
um D.), ceiba blanca (Hura  crepitans  L.), camajón (Sterculia
petala K.), yarumo (Cecropia  peltata  L.) y olivo (Capparis
doratissima J. y C.  indica  L.), las cuales aportan una alta cober-
ura vegetal. Resultados similares han sido reportados por Díaz,
alante y Favila (2010), quienes registraron un número alto de

species de escarabajos para las cercas vivas.
Analizando los altos valores de riqueza registrados en las

ercas vivas en la RCM y los restantes hábitats antropizados
urante las primeras lluvias y las lluvias fuertes surge la siguiente
regunta: ¿cuántas de las especies encontradas en los periodos
e lluvias en estos hábitats permanecen activas durante todo el
ño? Se puede deducir que de las 14 a 22 especies observa-
as para cultivos, potreros y cercas vivas durante los periodos
e lluvias, para la temporada seca solo persisten entre 3 y 9.
l caso más severo es el observado para CSL, en el cual la

iqueza de especies en la temporada seca para cultivos, potreros
 cercas vivas se redujo un 96% y un 85% para el fragmento
e bosque, en comparación a la observada en los periodos de
luvias. Esta situación demuestra que muchas especies de esca-
abajos coprófagos solo colonizan este tipo de matrices cuando
as condiciones son favorables y se ven poco afectadas por las
ariables ambientales. Sin embargo, cuando llega la temporada
eca estos insectos buscan refugio en los bosques, donde su
esterwalbesloh, Krell y Eduard-Linsenmair, 2004; Padilla-Gil
 Halffter, 2007). Lo anterior concuerda con lo propuesto por
arsen, Lopera y Forsyth (2008) y Liberal, de Farias, Meiado,
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ilgueiras y Iannuzzi (2010), quienes explican que las especies
ípicas de hábitats antropizados son especies oportunistas que
provechan estos sitios en los momentos favorables para realizar
us procesos de reproducción y alimentación.

En cuanto a la drástica reducción de riqueza, abundancia y
iversidad en el fragmento de bosque de CSL, es probable que
ea el resultado de los fuertes procesos de alteración a que ha sido
ometido. Por ejemplo, el entresacado de madera ocasiona una
isminución de gran parte de la cobertura vegetal, en especial
urante la temporada seca, cuando no supera el 20%, lo cual
eja sin protección a muchas especies de escarabajos que no
oportan las altas temperaturas ambientales y del suelo propias
e este periodo.

Los análisis de la estructura de la comunidad revelan dife-
encias entre los hábitats estudiados. También se observó que
as abundancias fueron mayores en los bosques que en los sitios
ntropizados, notándose que esta disminuye en más de un 50% al
asar de los bosques a las zonas abiertas. Se han obtenido resul-
ados similares por Barragán, Moreno, Escobar, Bueno-Villegas

 Halffter (2014), Escobar (2004), Gardner et al. (2008), Lar-
en et al. (2008) y Nichols et al. (2007), quienes resaltan las
iferencias entre los hábitats de uso humano y los bosques.

Otra de las razones que limitan la presencia de los Sca-
abaeinae en las áreas abiertas es la preferencia que algunas
species tienen hacia ciertos recursos como los excrementos de
rimates, los cuales son más abundantes en los bosques. Gill
1991) propone que, además de los recursos ofertados por los
rimates, en los bosques es factible encontrar otras fuentes de ali-
ento alternativas como hongos, frutas, carroña e incluso otros

ipos de excrementos proporcionados por moluscos terrestres
 mamíferos de tamaño pequeño (roedores), los cuales pueden
er utilizados por algunos grupos de escarabajos (Anduaga y
alffter, 1991).
La alta similitud en la comunidad de Scarabaeinae entre los

omponentes de la matriz (cultivos, potreros y cercas vivas) se
ebe al alto número de especies compartidas entre estos, los
uales en algunos casos son cercanos a un 95%. Un análisis
fectuado a trabajos de este tipo realizados en la costa Caribe
olombiana (tabla 4) sugiere que los hábitats antropizados pre-
entan una composición muy similar entre ellos. Resultados
imilares fueron descritos por Díaz et al. (2010), quienes demos-
raron que los hábitats de uso humano presentan composición
imilar y que esta no cambia en relación con la distancia al
osque o entre ellos.

Las especies Canthon  lituratus, C.  mutabilis, Dichotomius
genor, Onthophagus  marginicollis, Pseudocanthon  perplexus

 Digintonthophagus  gazella  fueron asociadas a áreas pertur-
adas, donde se ha demostrado que tienen preferencias por
xcrementos de mamíferos introducidos como ganado vacuno,
erdo y asno (Busto-Gómez y Lopera, 2003; Martínez, Salcedo,
ierra y Barraza, 2012; Rangel-Acosta et al., 2012). Por otro

ado, se observó a individuos de las especies Canthon  litu-
atus y Canthon  mutabilis  haciendo uso de excrementos de

erros en áreas de cultivos, mientras que Pseudocanthon  perple-
us, Onthophagus  marginicollis  y Digintonthophagus  gazella  se
vistaron usando excrementos de ganado en los potreros (obser-
ación personal). Esta situación estaría dejando en evidencia que

A
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u asociación a estos sitios puede estar sujeta a una mayor dispo-
ibilidad de recursos aportados por los mamíferos introducidos.

Respecto a las especies indicadoras de bosques, estas han
ido reportadas por Barraza (2014), Delgado-Gómez et al.
2012) y Navarro, Roman y Pérez (2011), lo que demuestra que
ienen ciertos requerimientos de hábitats y condiciones micro-
limáticas para establecerse. De acuerdo con Rangel-Acosta,
lanco-Rodríguez et al. (2016), estas especies son sensibles a las
ltas temperaturas del suelo y ambiente presentes en las áreas de
so humano. Además, Martínez et al. (2012) y Rangel-Acosta
t al. (2012) encontraron que especies como Canthon  juven-
us, Eurysternus  mexicanus, E.  plebejus, Onthophagu  landolti,
. lebasi, Phanaeus  hermes  y Phanaeus  prasinus  presentan una

lara preferencia por los excrementos de mono aullador rojo
Alouatta  seniculus), especie que se encuentra restringida a los
osques. Caso similar fue reportado por Kohlmann y Solís-
lanco (2001) para Onthophagus  crinitus, especie restringida
l bosque debido a la preferencia por excrementos de mono
ullador negro (Alouatta  palliata). Estas observaciones estarían
oportando la teoría propuesta por Peck y Forsyth (1982), quie-
es proponen que uno de los factores que limitan la colonización
e las áreas abiertas por parte de varias especies de escarabajos
oprófagos es la ausencia de excrementos de mamíferos nativos
n estos lugares.
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