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RESUMEN 

La perturbación en las selvas altas perennifolias ha incrementado a lo largo de las 

últimas décadas, modificando la composición y configuración de los paisajes 

naturales. Una de las mayores amenazas de esta perturbación es la pérdida de 

biodiversidad alrededor del planeta. Sin embargo, la mayoría de los estudios tratan 

el efecto de la perturbación en selvas tropicales sobre la biodiversidad enfocan 

solamente en la pérdida de diversidad ecológica (ie.riqueza), y poco se sabe sobre 

su efecto en la diversidad funcional y la biomasa de los organismos. Con el 

objetivo de llenar esta laguna en la literatura, nosotros evaluamos cómo la 

cobertura forestal (ie. proporción de bosque primario) y la heterogeneidad en el 

paisaje (ie. diversidad de coberturas de suelo) afecta la diversidad ecológica (ie. 

riqueza, diversidad de Shannon, diversidad de Simpson y número de individuos), 

funcional (ie. riqueza funcional, divergencia funcional y entropía funcional) y 

biomasa de los escarabajos coprófagos. Para ello, nosotros muestreamos 

escarabajos coprófagos a lo largo de 16 unidades de paisajes en la región 

noroeste de la Reserva de la Biosfera Los Tuxtlas (Veracruz, México). Colectamos 

un total de 2,396 individuos distribuidos en 14 géneros y 25 especies de 

escarabajos coprófagos. El género con más número de individuos es 

Onthophagus (n=756, 31.5% de individuos totales) mientras Canthon es el género 

con mayor número de especies presentes (n= cinco especies, 20% de especies 

muestreadas). La especie más abundante fue Onthophagus batesi (478, 19.9% 

individuos totales) y está presente las 16 unidades de paisaje. Nosotros 

observamos que mientras más proporción de cobertura forestal dentro de los 

paisajes, incrementa la diversidad ecológica, funcional y la biomasa de los 

escarabajos coprófagos. Sin embargo, todos estos parámetros de diversidad y 

biomasa disminuyen con el aumento de la heterogeneidad dentro de las unidades 

de paisaje. Por lo tanto, concluimos que implementar distintos predictores del 

paisaje (ie. cobertura forestal y heterogeneidad) y componentes de diversidad (ie. 

diversidad ecológica, diversidad funcional y biomasa) es complementario y 

eficiente para evaluar el efecto de la composición del paisaje sobre los ensambles 

de escarabajos coprófagos en bosques tropicales húmedos. 
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I INTRODUCCIÓN 

El deterioro del ambiente es un tema de interés global por su efecto en la 

biodiversidad (Barlow et al., 2016). Esto es porque procesos implicados como la 

pérdida de hábitat y la fragmentación conllevan a modificaciones en la 

composición (eg. pérdida de bosque) y configuración (eg. tamaño de parche, 

borde, número de fragmentos) en el paisaje (Dunning et al., 1992, Alvarado et al., 

2017). Estas alteraciones en la estructura del paisaje, a su vez, generan cambios 

en los factores abióticos (eg. temperatura) y bióticos (eg. composición de la 

comunidad) que afectan a la abundancia y la distribución de los organismos en el 

espacio (Ezcurra, 2016). El paisaje relaciona la dinámica de las poblaciones ( ie. 

nacimientos, muertes, emigración y migración) con la composición y configuración 

del espacio en el que se utilizan los organismos (Baudry & Burel, 2001). De esta 

manera, el paisaje se caracteriza esencialmente por la variación en las coberturas 

de suelo y su dinámica que está controlada por las actividades antropogénicas 

(Laurance et al., 2014). Por ello, la conservación de los ambientes naturales (eg. 

frenar la deforestación) es una de las estrategias para proteger la biodiversidad 

contra perturbaciones naturales y antropogénicas (Barlow et al., 2016). No 

obstante, se ha demostrado que además de conservar la cantidad de bosque; 

aumentar el mosaico de paisajes naturales de las coberturas de suelo también 

puede favorecer a los organismos, ya que permite la coexistencia de especies con 

adaptaciones para explotar diferentes ambientes (Laurance et al., 2014). Sin 

embargo, mientras la conservación de bosque se relaciona con la permanencia de 

especies con mayores restricciones de hábitat (Klein, 1989); el aumento de la 

diversidad de paisajes generados por el hombre (eg. pastizales y cultivos) en los 

trópicos conlleva a una extirpación de estas especies y a un aumento de especies 

generalistas de hábitat, oportunistas o exóticas, además de ser una de las causas 

globales de extinción biótica (Alvarado et al., 2018). Es bien conocido que existe 

una disminución del número de especies en ambientes con una mayor 

perturbación ambiental (Laurance et al. 2014). Aunque poco se conoce de cómo 

otros componentes de la biodiversidad, tal como las funciones que llevan a cabo 
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los organismos en un ecosistema y como pueden presentar afectos por el cambio 

en la estructura del paisaje. 

Tradicionalmente, la pérdida de biodiversidad ha sido medida de manera 

taxonómica (ie. número de especies) (Estrada & Coates-Estrada, 1991; Nichols et 

al., 2007). Sin embargo, más allá de evaluar la pérdida de especies también hay 

que evaluar la pérdida del flujo de energía por medio de la productividad en las 

comunidades biológicas (Brown et al. 2004). En este sentido, algunos autores han 

sugerido evaluar la biomasa como parte de la pérdida de biodiversidad (Cultid- 

Medina & Escobar, 2016; Laurance et al., 1997; Nunes et al., 2016), 

principalmente porque la biomasa define la importancia de los organismos en los 

ecosistemas (Saint-Germain et al., 2007). Debido a que la biomasa conlleva al 

flujo de energía y materia por medio de los recursos asimilados por las especies a 

través de la cadena trófica (Saint-Germain et al., 2007; Nunes et al., 2016). Otro 

componente importante de la diversidad es el estudio de las funciones ecológicas 

de las especies y su influencia en los ecosistemas, ya que la pérdida de 

biodiversidad también puede afectar la función de las especies dentro de los 

ecosistemas (Córdova-Tapia & Zambrano, 2015; Weiher, 2011). 

Los primeros estudios sobre la función de los organismos en los 

ecosistemas a nivel de comunidad evaluaron el nivel taxonómico de género como 

aproximación de función (Weiher, 2011). Al agrupar a las especies de un mismo 

género en un grupo funcional, se asumía que ellas cumplían las mismas funciones 

ecológicas (Weiher, 2011). Sin embargo, actualmente, otra forma de explicar los 

mecanismos que moldean la estructura, composición y ensamblajes de las 

comunidades es la medición de rasgos funcionales. Los rasgos funcionales se 

definen como características fenotípicas que influye en el desempeño de las 

especies en los procesos ecológicos (Violle et al., 2007). Al conocer todos los 

rasgos que forman parte de una comunidad es posible encontrar especies del 

mismo género que pueden presentar características fisiológicas, morfológicas y 

conductuales distintas (Petchey & Gaston, 2006). En las últimas dos décadas 

incrementó el interés por evaluar la función de las comunidades de organismos en 



3  

los ambientes por medio de la diversidad funcional (FD) para explicar la 

contribución de los ensambles en el mantenimiento de la función de los 

ecosistemas (Botta-Dukát, 2005). Este enfoque explica el grado de coexistencia 

de especies mediante un gradiente de variación de rasgos funcionales que pueden 

ser morfológicos o de comportamentales (Petchey & Gaston, 2006). A pesar del 

incremento en el conocimiento sobre cómo medir y estudiar diversidad funcional 

en muchos grupos taxonómicos (eg. plantas) en la última década, poco se sabe 

sobre la diversidad funcional de las comunidades y su relación con los servicios 

ecosistémicos a nivel de paisaje involucrando invertebrados. 

Los escarabajos coprófagos son un grupo de coleópteros altamente diverso 

en ambientes tropicales (Roslin & Koivunen, 2001). Estos organismos están 

involucrados en diferentes servicios ecosistémicos como el ciclo de nutrientes, 

dispersión secundaria de semillas y polinización (Nichols et al., 2008). Sin 

embargo, los servicios ecosistémicos de mayor importancia que aportan los 

escarabajos coprófagos están relacionados con el uso del recurso (ie. heces de 

mamíferos), esto permite clasificarlos funcionalmente en distintos gremios tróficos 

(Chin & Gill, 1996; Estrada, 1998; Nichols et al., 2008). De acuerdo con su 

conducta, los paracópridos (ie. excavadores) entierran las heces en el mismo sitio 

donde las heces fueron depositadas. Los telecópridos (ie. rodadores) toman las 

heces y las ruedan horizontalmente para depositarlas en el suelo. Los 

endocópridos anidan en las heces depositadas por los mamíferos. Otra forma de 

clasificarlos es según el tiempo de actividad (ie. nocturnos y diurnos), lo que 

permite una mayor coexistencia espacial de las especies ya que utilizan el mismo 

recurso en diferentes momentos del día (Halffter & Edmonds, 1982). Por lo tanto, 

la diversidad de funciones de los escarabajos coprófagos en el ambiente hace de 

estos organismos un excelente modelo para estudiar cómo la diversidad funcional 

de los organismos es afectada por la perturbación ambiental. Los escarabajos al 

depender del recurso (ie. heces) de los mamíferos, nos permiten conocer cómo 

otras especies se ven afectadas por el cambio en el uso de suelo. 

Específicamente en mamíferos, las especies de tamaño pequeño-mediano son 

sensibles (ie. disminución de número de especies de mamíferos) a la pérdida, la 
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fragmentación y el aislamiento de los bosques (Garmendia et al., 2013); por lo que 

se sugiere que los escarabajos coprófagos podrían responder de manera similar 

(Estrada & Coates-Estrada, 2002). Un patrón general que se ha encontrado bajo 

un escenario de pérdida y fragmentación de ambientes tropicales; es que la 

riqueza de escarabajos coprófagos es alta en paisaje con mayor cantidad de 

bosque primario (Klein, 1989; Estrada et al., 1998; Nichols et al., 2007; Sánchez 

de Jesús et al., 2016; Alvarado et al., 2017). Sin embargo, es importante 

considerar que la alta heterogeneidad espacial en los paisajes dada por el cambio 

en la cobertura de suelo también influye en los patrones de riqueza y abundancia 

de escarabajos estercoleros (Alvarado et al., 2017). 

Por otro lado, la heterogeneidad en el paisaje es el resultado de las 

restricciones ambientales, los procesos ecológicos y las perturbaciones de origen 

natural o antropogénico (Baudry & Burel, 2001). Sin embargo, es un término 

amplio que depende de una escala espacio-temporal (Baudry & Burel, 2001). 

Como parte de la composición del paisaje (ie. heterogeneidad del paisaje) es una 

parte importante para evaluar la diversidad biológica (Dunning, et al., 1992). De 

esta manera, algunos estudios han encontrado que el aumento de la 

heterogeneidad en el mosaico de paisajes naturales generada por actividades 

antropogénicas (eg. pastizales y agricultura) disminuye la riqueza de los 

escarabajos coprófagos (Alvarado et al., 2017; Nichols et al, 2007), esto debido a 

la poca cantidad de recurso disponible en áreas abiertas (ie. heces de mamíferos) 

(Garmendia et al., 2013). Gran parte de los trabajos consideran los componentes 

de riqueza, abundancia o biomasa, para evaluar la estructura de los ensambles de 

escarabajos coprófagos con pérdida y fragmentación de ambientes naturales 

(Cultid-Medina & Escobar, 2016; Tong et al., 2005). Recientemente, el 

componente funcional está siendo incluido en los escarabajos coprófagos, 

principalmente, mediante agrupaciones de especies en gremios funcionales (eg. 

paracópridos, telecópridos) de acuerdo a su gremio trófico para representar la 

relación de la función del gremio con la función de los ecosistemas. Sin embargo, 

esta clasificación no otorga información sobre la historia de vida de las especies 

de escarabajos coprófagos (ie. morfología y comportamiento) (Braga et al., 2013; 



5  

Tong et al., 2005). Por otra parte, la diversidad funcional utiliza la medida de 

rasgos funcionales como un reflejo de la historia evolutiva compartida del grupo 

para relacionarlo con medidas funcionales en los ambiente (Córdova-Tapia & 

Zambrano, 2015). En los escarabajos coprófagos un rasgo funcional relevante es 

el pronoto (Vaz-de-mello et al., 2011). Debido a la relación del pronoto con la 

capacidad de escavar (ie. entre más largo, más profundo puede escavar en las 

heces) en las heces (Tong et al., 2005). Por lo que, describir a las especies 

empleando rasgos funcionales ecológicamente relevantes, nos permite conocer 

cómo responden a gradientes ambientales o cómo es su rol ecológico en el 

ecosistema (Nunes et al., 2016, Pakeman, 2014). 

En las últimas décadas, la mayoría de los estudios ha evaluado el efecto 

en el paisaje por su configuración (eg. forma y tamaño de parche) (Baudry & Burel, 

2001) sobre el ensamble de escarabajos coprófagos. Un estudio encontró que 

cuando más grande es el parche del paisaje mayor es la diversidad de 

escarabajos coprófagos (Alvarado et al., 2017). Sin embargo, recientemente la 

relación de la composición del paisaje con la diversidad es un tema de 

investigación creciente por la perturbación antropogénica en los ambientes 

naturales (Barlow et al., 2016; Laurance et al., 2014). Además de la fragmentación 

y pérdida de ambientes naturales y cambio de suelo que impactan en la 

composición del paisaje, también afecta la biodiversidad (Klein, 1989). Se ha 

demostrado que paisajes altamente en disturbio (eg. pérdida de hábitat) afectan la 

composición de las comunidades de escarabajos coprófagos (Souza et al., 2020). 

Por lo que, evaluar diferentes componentes de la diversidad (ei. taxonómica, 

biomasa y funcional) con relación a la composición del paisaje responde a explicar 

complementariamente la función de las especies en los ambientes donde se 

encuentran (Derhé et al., 2016). 

En este estudio, evaluamos cómo la cantidad de bosque primario y la 

heterogeneidad del paisaje moldean la diversidad ecológica, biomasa y diversidad 

funcional de los escarabajos coprófagos en una región de selva alta perennifolia 

del noreste del estado de Veracruz, México. Utilizamos los escarabajos 
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coprófagos como modelo biológico porque son un grupo con variación de 

comportamiento al usar un recurso (ie. heces de mamíferos) que permite su 

coexistencia y representan funciones ecológicas importantes (eg. bioturbación) a 

nivel de paisaje; por eso son un grupo indicador en los cambios en los ambientes 

naturales (Alvarado et al., 2017). Esperamos que i) el ensamble de escarabajos 

coprófagos se relacione positivamente con el aumento de bosque primario en el 

paisaje, debido a que ambientes con mayor cantidad de bosque presentan mayor 

cantidad de heces y riqueza de mamíferos (Klein, 1989; Estrada et al., 1998; 

Garmendia et al., 2013) y ii) el ensamble de escarabajos coprófagos se relacione 

negativamente con el aumento de la heterogeneidad en el paisaje, principalmente 

porque la mayoría de las especies de escarabajos coprófagos especialistas de 

bosque primario no pueden estar presentes en ambientes heterogéneos 

generados por perturbación antropogénicas (Braga et al., 2012). Nuestros 

hallazgos representan un avance significativo en términos de una mejor 

comprensión de los principales factores de la composición del paisaje que 

impulsan los patrones de la biodiversidad de escarabajos coprófagos en el límite 

norte de las selvas tropicales del continente americano. 

 

 
II MATERIALES Y MÉTODOS 

 
2.1 Sitio de estudio 

 
El sitio de estudio se ubica dentro de la Reserva de la Biosfera Los Tuxtlas 

(RBLT), es una cordillera de origen volcánico al sur de Veracruz, México (18 ° 05´ 

– 18 ° 43 ´ Norte y 94 ° 35 ´ – 95 ° 25 ´ Oeste) (Figura 1). La elevación de los sitios 

muestreados va desde el nivel del mar hasta 243.60 msnm mientras que la 

precipitación y temperatura media anual es de 4500 mm y 27°C, respectivamente 

(Soto, 2006). El régimen estacional de la región comprende un período lluvioso 

que va de junio a febrero y un período de secas entre marzo a mayo (Guevara et 

al., 2000). El ecosistema de selva alta perennifolia es la vegetación nativa 

predominante en la región. Sin embargo, debido a factores sociales (eg. 

marginación)  y  antropogénicos  (eg.  deforestación)  gran  parte  de  la  cobertura 
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´ 

forestal de la zona ha sido convertida en cultivos y pastizales en los últimos 50 

años (Ávila-Bello et al., 2018; García-Aguirre et al., 2010; Von Thanden et al., 

2018). 

 
 
 
 

 
 

Figura 1. Ubicación de las 16 unidades de paisaje muestreadas y la clasificación 

de las coberturas de suelo de la Reserva de Biósfera Los Tuxtlas, Veracruz, 

México (modificado de Ahuatzin et al. 2019). Los puntos rojos indican el centro de 

la unidad de paisaje en donde se llevó a cabo la colecta de los escarabajos 

coprófagos. 

 

 
2.2 Selección y caracterización del paisaje 

 
Definimos 16 paisajes como unidad de estudio con las siguientes clases de 

cobertura de suelo: bosque primario, bosque secundario, bosque de galería, 

cercas vivas, pastos, cultivos, arenales, áreas urbanas, caminos y cuerpos de 

agua (Ahuatzin et al., 2019) (Figura 1 y Tabla S1). En cada unidad de paisaje 
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determinamos un punto central delimitado por 500 m de radio ya que es la medida 

mínima y biológicamente relevante para la dispersión de muchas especies de 

escarabajos coprófagos (Silva & Hernández, 2015; Salomão et al., 2018) y de 

mamíferos de tamaño pequeños y medianos que sirven como su recurso 

disponible (ver, Estrada & Coates-Estrada, 2002; Garmendia et al., 2013; Salomão 

et al., 2018; Woodcock et al., 2010). 

Por medio de 200 puntos de entrenamiento modulados para el sistema 

software IDRISI® generamos el mapa de cobertura de suelo en el sitio de estudio 

utilizando imágenes multiespectrales de alta resolución (QuickBird: 2.4 m de 

resolución) del 2014. El mapa se transformó a formato raster en el programa 

ArcGIS® para posteriormente obtener la composición del paisaje (ie. cobertura 

forestal y heterogeneidad del paisaje) (Ahuatzin et al., 2019). Para ello, calculamos 

la cobertura de bosque primario (%) con un mapa binario (bosque primario=1 o no 

bosque primario=0) y la heterogeneidad del paisaje con el índice exponencial de 

Shannon que cuantifica la heterogeneidad con base en el número y proporción de 

las coberturas del suelo (ie. uso de suelo efectivo) (Corro et al., 2018). 

 

 
2.3 Colecta de escarabajos 

 
Colectamos escarabajos coprófagos en la estación seca (ie. abril a mayo) 

del 2016, utilizando cinco puntos de muestreo distanciados 50 m entre ellos por 

unidad de estudio. En cada punto de muestreo colocamos una trampa de caída 

(n= 80 coprotrampas en total). La trampa consistió en un recipiente de plástico de 

11 cm de diámetro y 14.3 cm de alto, donde agregamos 500 ml de agua con 

detergente y sal (como conservadores), y 50 gr de heces humanas como cebo 

(Salomão et al., 2018). Las coprotrampas estuvieron activas durante 48 h, 

posteriormente los individuos fueron colectados y conservados en alcohol del 70 

% para su determinación. La identificación se realizó a nivel de especie mediante 

la comparación de listados y claves taxonómicas, el material fue depositado en la 

Colección Entomológica del Instituto de Ecología A.C. (IEXA) (México). 
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𝑖=25 

 

 

a) Rasgos funcionales 

 
Para los cálculos de diversidad funcional consideramos una matriz de 

rasgos morfológicos cuantitativos y cualitativos ya que indican funciones 

complementarias de las especies (Tabla S2 y S3). Para los rasgos cuantitativos 

nosotros utilizamos las medidas morfológicas (mm) de la cabeza (largo y ancho), 

pronoto (largo, ancho y alto), largo de élitros, prototibia (largo y ancho) y largo de 

la metatibia (Tong et al., 2005) (Figura S1). En los rasgos cualitativos utilizamos el 

comportamiento de anidación y utilización del recurso: teleocópridos, paracópridos 

y endocópridos (Halffter & Edmonds, 1982) y el periodo de actividad (diurno y 

nocturno) (Nichols et al., 2013). 

 

 
2.4 Análisis de datos 

 
a) Biomasa promedio 

 
Calculamos la biomasa total por unidad de paisaje como un indicador de la 

estructura de la comunidad de escarabajos coprófagos (Saint-Germain et al., 

2007). Para eso, sometimos dos individuos por especie colectada a 45°C durante 

72 h en una estufa de secado y posteriormente los pesamos en una balanza 

analítica con una escala de precisión 0.0001 gr para obtener la masa de cada 

especies. Obtuvimos la biomasa promedio total por unidad de estudio mediante la 

fórmula: 

𝐵𝑖𝑜𝑚𝑎𝑠𝑎 =  ∑𝑛 𝑚𝑖 ∙ 𝑎𝑖 
 

donde m es la masa medida en gramos y a la abundancia relativa de las especies 

presentes en la unidad de paisaje. 

También evaluamos la biomasa promedio de escarabajos coprófagos por 

unidad de paisaje para explicar la pérdida de escarabajos coprófagos en las 

unidades de paisaje dependiendo de su composición (ie. cobertura de bosque 

primario y heterogeneidad). Para ello, obtuvimos el promedio de la biomasa de los 
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escarabajos coprófagos presentes en cada unidad de paisaje. A diferencia de la 

biomasa por unidad de paisaje, no consideramos la abundancia de las especies. 

 

 
b) Diversidad de escarabajos 

 
Posteriormente obtuvimos para cada unidad de paisaje los índices de 

diversidad ecológica basados en los números de Hill (ie. número efectivo de 

especies) que determina la abundancia relativa de las especies en orden de 

diversidad q (Hseih et al., 2016). La riqueza de especies (𝑞0) es el número total de 

especies colectadas, mientras la diversidad de Shannon (𝑞1) expresa la 

uniformidad de los valores de importancia a través de todas las especies 

colectadas (ie. especies efectivas) y la diversidad de Simpson (𝑞2) que representa 

la importancia de las especies más dominantes por su valor mayor de abundancia 

(Moreno, 2001). Además consideramos como variable respuesta el número total 

de individuos colectados en cada unidad de estudio. Los valores de diversidad 

ecológica las obtuvimos con el paquete vegan (ver. 2.5-3, Oksanen et al., 2018) 

del programador R software. También utilizamos el paquete de iNEXT (ver. 2.0.19, 

Hseih et al., 2019) en el software R para evaluar la cobertura de muestra de 

acuerdo al esfuerzo de muestreo usado (ie. la representación de la comunidad 

según los individuos muestreados) en proporción de cero a 100. 

 

 
c) Diversidad funcional 

 
Evaluamos diversidad funcional de los escarabajos coprófagos por unidad 

de paisaje utilizando tres índices diferentes. El primer es la riqueza funcional 

(𝐹𝑅𝑖𝑐) que considera la distribución de las especies en el espacio de nicho; 

valores bajos indican que recursos potenciales no están siendo usados (Mason et 

al., 2005), debido a que los rasgos funcionales representados por la comunidad 

son poco diversos. El segundo índice, consideramos la entropía funcional (𝑅𝑎𝑜𝑄), 

que mide la distancia entre pares de especies considerando las abundancias de 

todas las especies, valores altos indican diversidad de rasgos funcionales 
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distribuidos en abundancias variadas en la comunidad, mientras valores bajos 

muestra la dominancia de rasgos funcionales similares (Botta-Dukát, 2005). El 

tercer índice fue la dispersión funcional (𝐹𝐷𝑖𝑠), distancia promedio del centroide de 

las especies más abundantes en el espacio de los rasgos, valores altos indican 

una alta diversidad de rasgos funcionales frente a los rasgos más abundantes 

representados en la comunidad, lo que evita la competencia por el recurso 

(Petchey & Gaston, 2002, Laliberte & Legendre, 2010). Obtuvimos los valores de 

diversidad funcional por unidad de estudio utilizando el paquete FD (ver. 1.0-12, 

Laliberté et al., 2014) en software R (Laliberté & Legendre, 2010). 

 

 
d) Análisis de composición del paisaje y diversidad ecológica 

 
Para evaluar el efecto de la composición del paisaje (ie. cobertura forestal y 

heterogeneidad del paisaje) en la diversidad ecológica (número de especies (𝑞0), 

abunancia de individuos, diversidad de Shannon (𝑞1) y diversidad de Simpson  

(𝑞2) ), biomasa, la diversidad funcional (riqueza funcional (𝐹𝑅𝑖𝑐), entropía 

funcional (𝑅𝑎𝑜𝑄) y dispersión funcional (𝐹𝐷𝑖𝑠)) y la masa promedio de los 

escarabajos coprófagos utilizamos Modelos Lineales Generalizados (MLG). Para 

eso verificamos a priori la normalidad de los datos (prueba Shapiro-Wilk). 

Dependiendo de la naturaleza de las variables de respuesta (discretos o 

continuos), ajustamos las distribuciones de los modelos en diferentes tipos: 

Gaussiana (𝑞1, 𝐹𝑅𝑖𝑐, 𝑅𝑎𝑜𝑄 y 𝐹𝐷𝑖𝑠), Gamma (𝑞2, biomasa y masa promedio), 

Poisson (𝑞0) y Binomial Negativa (número de individuos), ninguno con dispersión. 

Los datos las variables independientes está disponible en la Tabla S4 y la relación 

con los modelos lineales generalizados se encuentran en la Tabla S5. 

 
 

III RESULTADOS 

 
3.1 Riqueza, diversidad y biomasa promedio de especies 
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En las 16 unidades de paisaje, colectamos 2,396 individuos distribuidos en 

14 géneros y 25 especies (Tabla 1). La cobertura de la muestra indicó que se tiene 

representado el ensamble de escarabajos coprófagos en un 100% en el sitio de 

muestreo (Figura S2). El género con más número de individuos es Onthophagus 

(n= 756, 31.5% de individuos totales) mientras Canthon es el género con mayor 

número de especies presentes (n= 5 especies, 20% de especies muestreadas). La 

especie más abundante fue Onthophagus batesi (478, 19.9% individuos totales) 

mientras que de Pseudocanthon perplexus colectamos un solo individuo. 

Onthophagus batesi está presente en todas las unidades de estudio, seguido de 

Canthon cyanellus cyanellus (n=15 paisajes). Encontramos que la diversidad 

ecológica (Promedio ± SD, riqueza de especies (0D) 12.6 ± 5.10, número de 

individuos 149.7 ± 81.4, diversidad de Shannon (1D) 6.6 ± 4.06 SD, diversidad de 

Simpson (2D) 4.9 ± 3.7) de nuestros sitios varía entre los índices utilizados. 

Adicionalmente, encontramos que la biomasa (gr) promedio de nuestras unidades 

de estudio es 4.3 ± 2.9 SD. Mientras la masa promedio es de 0.05 ± 0.02 SD. 

Nuestros resultados indican que las masas por especies de Coprophanaeus 

corythus (0.348 gr), Delthochilum pseudoparile (0.279 gr) y Dichotomius satanas 

(0.219 gr) fueron las de mayor masa, mientras Uroxys boneti (0.002 gr) presenta la 

menor masa entre las especies colectadas en nuestros sitios de estudio (Tabla S). 

 

 
3.2 Riqueza y diversidad funcional 

 
El gremio por anidación con más especies registradas en nuestras unidades 

de estudio fueron los paracópridos (n= 14 especies) seguido por los telecópridos 

(n=8) y endocóprido (n=3). Respecto a su tiempo de actividad, registramos más 

especies nocturnas (n= 15) que diurnas (n=10) de escarabajos coprófagos. En 

general, los rasgos morfológicos y consecuentemente la diversidad funcional 

(Promedio ±SD, riqueza funcional (FRic) 0.03 ± 0.02, entropía funcional (RaoQ) 

0.02 ± 0.01, dispersión funcional (FDis) 0.12 ± 0.04) varían entre nuestras 

unidades de estudio (Tablas S2 y S4). 
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Tabla 1. Distribución del número de individuos de escarabajos coprófagos (Scarabaeidae) registrados en las 16 unidades de paisaje 

(UP) ubicadas dentro de la Reserva de la Biósfera de Los Tuxtlas, Veracruz, México. 

 

Especie UP1 UP2 UP3 UP4 UP5 UP6 UP7 UP8 UP9 UP10 UP11 UP12 UP13 UP14 UP15 UP16 

 
Ateuchus illaesum Harold,1868 

 
7 

 
0 

 
10 

 
2 

 
0 

 
0 

 
0 

 
0 

 
0 

 
0 

 
0 

 
1 

 
0 

 
0 

 
6 

 
0 

Bdelyropsis newtoni Howden,1971 0 0 2 5 0 0 0 0 0 0 0 113 13 0 0 0 

Canthidium centrale (Boucomont, 1928) 3 21 36 17 0 0 14 0 7 0 41 4 23 1 5 0 

Canthidium pseudoperseptibile Kohlmann & Solis, 2006 1 3 6 20 1 1 5 0 2 0 12 3 0 0 0 0 

Canthidium pseudopunticolle Solís and Kohlmann, 2004 0 0 0 0 0 11 0 0 0 5 0 0 0 0 0 0 

Canthon cyanellus cyanellus LeConte, 1859 8 5 11 9 1 4 3 4 49 24 53 4 19 2 23 0 

Canthon euryscelis Bates, 1887 0 1 3 29 0 2 1 0 5 101 49 0 0 0 0 1 

Canthon femoralis (Chevrolat, 1834) 6 148 7 0 0 0 45 0 0 4 1 0 2 3 1 3 

Canthon subhyalinus Harold, 1867 0 0 1 5 0 1 0 0 6 7 7 0 1 1 2 1 

Canthon vazquezae Martinez, Halffter & Halffter, 1964 5 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 7 0 

Copris laeviceps Harold, 1869 8 5 44 18 0 4 0 0 17 0 45 4 5 1 11 5 

Coprophanaeus corythus (Harold,1863) 7 1 0 1 0 3 0 0 0 0 4 4 1 1 2 0 

Delthochilum sublaeve Bates, 1887 5 0 0 0 0 0 0 0 0 0 10 0 1 13 1 0 

Delthochilum pseudoparile Paulian, 1938 0 1 1 4 0 0 7 0 3 0 15 2 0 0 3 0 

Dichotomius satanas (Harold, 1867) 10 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 1 2 13 1 0 

Eurysternus angustulus (Harold, 1869) 3 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 1 3 2 3 0 

Eurysternus caribaeus (Herbst, 1789) 1 7 5 6 0 0 9 0 4 2 2 1 5 4 3 0 

Eurysternus mexicanus (Harold, 1869) 0 1 1 0 0 6 0 0 14 7 8 0 0 0 0 5 

Onthophagus batesi Howden & Cartwright, 1963 5 16 1 26 31 198 10 5 9 25 23 24 44 48 5 8 

Onthophagus rhinolophus Harold, 1869 9 0 53 30 0 6 0 0 7 5 43 20 33 6 7 59 

Phanaeus endymion Harold, 1863 7 1 1 2 0 20 0 0 2 3 6 2 3 3 0 13 

Pseudocanthon perplexus (LeConte, 1847) 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

Sulcophanaeus chryseicollis (Harold, 1863) 11 0 1 1 0 1 0 0 0 0 2 1 1 1 1 0 

Uroxys boneti Pereira & Halffter, 1961 7 0 0 0 0 0 0 0 0 0 9 0 0 0 24 0 

Uroxys platypyga Howden & Young, 1981 7 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 10 22 0 10 0 

Total de individuos registrados 110 210 184 175 34 257 94 9 125 183 332 195 179 99 115 95 
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1 

1 

1 

3.3 Composición del paisaje: Cobertura forestal 

 
La proporción de bosque primario afecta positivamente la diversidad 

ecológica, biomasa y diversidad funcional de los escarabajos coprófagos. 

Encontramos que a mayor proporción de bosque primario (%) en el paisaje 

aumenta la riqueza (0D) (𝜒2 = 13.98, DE = 37.3%, 𝑃 = 0.0001), diversidad de 

Shannon (1D) (𝜒2 = 180.12, DE = 72.7%, 𝑃 < 0.0001), diversidad de Simpson (2D) 

(𝜒2 = 5.30, DE = 64.7%,  𝑃 < 0.0001),   biomasa   (𝜒2 = 2.19, DE = 19.8%, 𝑃  = 0.01), 
1 1 

riqueza  funcional  (FRic)  (𝜒2  = 0.91, DE = 58.9%, 𝑃  < 0.0001),  entropía funcional 

(RaoQ) (𝜒2 = 0.001, DE = 69.9%, 𝑃 < 0.0001) y dispersión funcional (FDis) ( 𝜒2 = 
1 1 

0.94, DE = 56.5%, 𝑃 < 0.0001) de escarabajos coprófagos (Figura 2). Sin embargo, 

no encontramos relación del número de individuos de escarabajos coprófagos con 

la cobertura forestal ( 𝜒2 = 0.45, DE = 2.59%, 𝑃 = 0.498) (Figura 2). 
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Figura 2. Relación de la cobertura forestal con las variables de diversidad. La 

relación de la cobertura de bosque primario (%) con la (a) riqueza (0D) de 

escarabajos coprófagos, (b) número de individuos, (c) biomasa , (d) diversidad de 

Shannon (1D), (e) diversidad de Simpson (2D), (f) riqueza funcional (FRic), (g) 

entropía funcional (RaoQ) y (h) dispersión funcional (FDis). Cada punto representa 

una unidad de paisaje en la Reserva de la Biósfera Los Tuxtlas (n= 16) y la línea 

de tendencia representa el mejor ajuste de distribución de los datos (ver los 

métodos para más información). 

 

 
3.4 Composición del paisaje: Heterogeneidad del paisaje 

 
En nuestras unidades de paisaje cuanto más heterogéneo es un paisaje 

menor es la diversidad ecológica, biomasa y diversidad funcional de escarabajos 

coprófagos. Encontramos que disminuye  la  riqueza  (0D)  (𝜒2  = 20.09, DE = 

53.6%, 𝑃 < 0.0001),  diversidad   de  Shannon   (1D)  (𝜒2 = 150.65, DE = 60.8%, 𝑃  < 

0.0001),    diversidad    de    Simpson    (2D)    (𝜒2 = 4.49, DE = 54.9%,  𝑃  < 0.0001), 

biomasa    ( 𝜒2 = 1.91, DE = 17.3% , 𝑃 < 0.05),    riqueza    funcional    (FRic)  (𝜒2  = 
1 1 

0.003, DE = 52.7%, 𝑃  = 0.0001),   entropía   funcional   (RaoQ)   (𝜒2  = 0.0007, DE = 

32%, 𝑃 = 0.01) y dispersión funcional  (FDis)  (𝜒2 = 0.006, DE = 27.2%, 𝑃 < 0.01)  

de escarabajos coprófagos en paisajes más heterogéneos (Figura 3). Sin 

embargo, no encontramos relación del número de individuos de escarabajos 

coprófagos  con  la  heterogeneidad  del  paisaje  (𝜒2 = 1.48, DE = 7.95%, 𝑃 = 0.22) 

(Figura 3). 
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Figura 3. Relación de la heterogeneidad del paisaje con la (a) riqueza (0D) de 

escarabajos coprófagos, (b) número de individuos, (c) biomasa, (d) diversidad de 

Shannon (1D), (e) diversidad de Simpson (2D), (f) riqueza funcional (FRic), (g) 

entropía funcional (RaoQ) y (h) dispersión funcional (FDis). Cada punto representa 

una unidad de paisaje en la Reserva de la Biósfera Los Tuxtlas (n= 16) y la línea 

de tendencia representa el mejor ajuste de distribución de los datos (ver los 

métodos para más información). 

 

 
3.5 Biomasa promedio 

 
En nuestras unidades de paisaje, observamos que en cuanto mayor es la 

cobertura de bosque primario presente mayor es la masa promedio de las 

especies de escarabajos coprófagos  en  estos  paisajes  (𝜒2  = 8278.5, DE = 

49.2%, 𝑃 < 0.0001) (Figura 4). Sin embargo, encontramos que mientras más 

heterogéneo es un paisaje menor es la masa (promedio) de los escarabajos 

coprófagos en estos ambientes (𝜒2 = 4.6061, DE = 35.6%, 𝑃 < 0.01) (Figura 4). 
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Figura 4. Relación entre la masa promedio (en gramos) de las especies de 

escarabajos coprófagos con la (a) cobertura forestal y la (b) heterogeneidad del 

paisaje. Cada punto representa una unidad de paisaje en la Reserva de la 

Biósfera Los Tuxtlas (n= 16) y la línea de tendencia representa el mejor ajuste de 

distribución de los datos (ver los métodos para más información). 

 

 
IV DISCUSIÓN 

 
En el presente estudio evaluamos la relación entre la composición del 

paisaje (ie. cobertura forestal y heterogeneidad del paisaje) y el ensamble de 

escarabajos coprófagos de una región de una selva alta perennifolia altamente 

fragmentada. En general, observamos que diferentes componentes del ensamble 

de escarabajos coprófagos (ie. diversidad ecológica, biomasa y diversidad 

funcional) se ven afectados por la composición del paisaje. Específicamente, 

encontramos evidencias que el ensamble de escarabajos coprófagos se relaciona 

positivamente con el aumento en la cobertura de bosque primario y negativamente 

con el aumento de la heterogeneidad en el paisaje. 

Tradicionalmente, los estudios han evaluado cómo la diversidad taxonómica 

de escarabajos coprófagos se ve afectada por la pérdida de ambientes naturales, 

fragmentación de bosque y atributos del paisaje (eg. tamaño de parche y borde) 
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(Garmendia et al., 2013; Alvarado et al., 2017; Giovâni da Silva et al., 2019). Estos 

estudios han demostrado que la riqueza de especies es menor en bosques 

fragmentados comparado con bosques continuos y, que disminuye aún más en 

áreas abiertas (ie. pastizales) (Klein, 1989; Estrada et al., 1998; Estrada & Coates- 

Estrada, 2002; Derhé et al., 2016). Esto se explica porque a nivel local, los 

cambios producto de la fragmentación del bosque modifican el microclima ( ie. 

aumento de temperatura y disminución de la humedad), afectando la condición 

fisiológica de los individuos (eg. disminuye la probabilidad de supervivencia de las 

larvas) (Slade et al., 2007; Alvarado et al., 2017; Portela et al., 2018). De hecho, la 

variación de las condiciones ambientales es un factor que influye en la 

supervivencia de los escarabajos coprófagos al interior de los bosques 

(Bierregaard et al., 1992). Sin embargo, los efectos de la fragmentación del 

bosque también se encuentran a nivel de ensamble de los escarabajos coprófagos 

(Halffter & Edmonds, 1982). Por ejemplo, estudios han mostrado que los 

mamíferos silvestres medianos y grandes son más abundantes dentro de los 

bosques que en otros usos de suelo (ie. cultivos y pastizales) (Garmendia et al., 

2013), lo que conlleva a una mayor riqueza de escarabajos coprófagos en estos 

ambientes (ie. mayor disponibilidad de recurso) (Klein, 1989; Estrada et al., 1998). 

Nuestros resultados también confirmar estos hallazgos, ya que mostramos la 

relación de paisajes con más cobertura de bosque primario (ie. menos 

fragmentado) tiene una mayor diversidad ecológica (ie. riqueza de especies, 

diversidad de Shannon y diversidad de Simpson) de escarabajos coprófagos. 

Además de perder diversidad taxonómica, también está la pérdida de la 

diversidad de funciones que los organismo pueden ejercer en el ambiente (Braga 

et al., 2012). En este caso, al perder la diversidad de funciones de los organismos 

también podría generar la pérdida de la función de las especies con servicios 

ecosistémicos importantes para los ambientes (Gagic et al., 2015). Por ejemplo, la 

fragmentación del bosque es una aproximación de cómo se puede perder la 

función por perturbación (Martínez et al., 2015). En este sentido, la diversidad de 

rasgos funciones de las especies tienden a ser menor en bosques fragmentados o 

en restauración cuando se compara con bosques primarios y continuos (Derhé et 
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al., 2016). De igual manera, al consider tres índices complementarios de 

diversidad funcional (FRic, RaoQ, FDis), encontramos que la diversidad funcional 

de los escarabajos coprófagos es menor en paisajes con menor cantidad de 

bosque. Estos hallazgos indican que los paisajes con más cobertura de bosque 

primario, tienen la mayor diversidad de rasgos funcionales, empleando diferentes 

nichos ecológicos que se complementan, evitando la competencia y permite la 

coexistencia entre los organismos (Barragán et al., 2011; Beiroz et al., 2018; Corre 

et al., 2019). 

Aunque se propone una relación entre el número de individuos y la biomasa 

de las comunidades de invertebrados (Saint-Germain et al., 2007), nosotros 

mostramos que el número de individuos y la biomasa promedio de los escarabajos 

coprófagos tienen respuestas diferentes a la composición del paisaje 

Específicamente, encontramos que la proporción de bosque primario no explica el 

número de individuos de escarabajos coprófagos, en contraste con previos 

estudios mostraron que la pérdida de bosque pueden afectar negativamente el 

número de individuos (Estrada & Coates-Estrada, 2002). Además, encontramos 

que Onthophagus batesi y Onthophagus rhinolophus son las especies más 

abundantes, representa el 31.1% de los individuos registrados. Sin embargo, 

aunque la cobertura forestal no afecte el número de individuos en los escarabajos 

coprófagos; encontramos que la biomasa disminuye en los paisajes con menor 

cobertura de bosque primario, debido a la ausencia de escarabajos coprófagos de 

tamaños grandes (Nervo et al., 2014). Esto concuerda con nuestros resultados, 

donde la masa promedio de los escarabajos coprófagos disminuye conforme la 

proporción de bosque primario disminuye en el paisaje. De hecho, la pérdida de 

especies grandes (ie. mayor biomasa) es muy común debido a que requieren de 

una alta cantidad de recurso (Slade et al., 2007) y a que son más sensibles al 

cambio del hábitat (eg. deforestación) que las especies chicas (Barragán et al., 

2011). Por lo que hay una compensación en el número de individuos que no se ve 

afectada por la proporción de bosque pero si la diversidad ecológica, la biomasa y 

la diversidad funcional del ensamble de escarabajos coprófagos registrados en 

nuestras unidades de estudio. 
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El mosaico de paisajes naturales son un factor importante al proporcionar 

condiciones ambientales diversas que permiten a las especies con diferentes 

historias de vida u requerimientos ecofisiológicos coexistir (Turner, Gardner & 

O´Neill, 2001). De esta manera, la diversidad de paisajes naturales (ie. 

heterogeneidad) mantiene la diversidad de organismos en los ambientes 

naturales. Sin embargo, paisajes heterogéneos causados por perturbaciones 

antropogénicos (ie. cambio de uso de suelo) afectan negativamente la diversidad 

de diferentes grupos de organismos (Laurance et al., 1997). En nuestros 

resultados, nosotros también mostramos que la heterogeneidad de nuestros 

paisajes afecta negativamente la diversidad ecológica de los escarabajos 

coprófagos, posiblemente porque la heterogeneidad evaluada en nuestros 

paisajes es causada por actividades humanas (eg. pastizales, cultivos, áreas 

urbanas) (García-Aguirre et al., 2010), en donde la disponibilidad de heces de 

mamíferos es menor (Alvarado et al. 2017). Por lo tanto, es posible que la 

heterogeneidad del paisaje afecte positivamente la diversidad ecológica de los 

escarabajos coprófagos solamente cuando esta heterogeneidad sea generada por 

ambientes naturales. 

La perturbación ambiental generada por impacto humano es una causa de 

la pérdida de riqueza en los escarabajos coprófagos y de sus funciones asociadas 

a ellos (Alvarado et al., 2017; Braga et al., 2013). Algunos autores muestran que la 

diversidad funcional de los escarabajos coprófagos puede ser alta cuando los 

ambientes sufren algún tipo de perturbación (Barragán et al., 2011; Beiroz et al., 

2018; Woodcock et al., 2010). Sin embargo, encontramos que la diversidad 

funcional (ie. FRic y RaoQ) disminuye con la heterogeneidad de nuestras unidades 

de paisaje. Estos hallazgos indican que escarabajos coprófagos con rasgos 

funcionales similares están usando el recurso de manera similar. Esta baja 

complementariedad de diversidad de rasgos funcionales podría indicar un 

aumento en la competencia por los recursos en ambientes heterogéneos 

generados por algún tipo de perturbación. Debido a que los rasgos funcionales se 

están homogeneizando en la comunidad de escarabajos coprófagos. 

Adicionalmente, se sabe que la biomasa de los escarabajos coprófagos también 
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disminuye en hábitats perturbados (Braga et al., 2013; Derhé et al., 2016). En 

nuestros resultados, la biomasa de las especies de escarabajos coprófagos fue 

menor conforme más heterogéneo fueron nuestras unidades de paisajes. 

Posiblemente debido a la disponibilidad de recurso (ie. heces) en paisaje con una 

alta heterogeneidad (Garmendia et al., 2013). Considerando que la 

heterogeneidad afecta la movilidad de los mamíferos entre paisajes por los usos 

de suelos (ie. pastizales y cultivos) definidos en los paisajes (Barragán et al., 

2011). Por lo que podría afectar la distribución y presencia de algunos escarabajos 

coprófagos en paisajes heterogéneos. Sin embargo, no es una relación directa de 

la pérdida de biomasa con la pérdida de escarabajos coprófagos. Es conocido 

que, para escarabajos coprófagos, el número de especies pequeñas generalistas 

puede ser favorecido en ambientes perturbados (Tilman et al., 1997; Woodcock et 

al., 2010; Barragán et al., 2011; Portela et al., 2018). Sin embargo, los escarabajos 

coprófagos de tamaños grandes son susceptibles a la perturbación en los 

ambientes generada por actividades antropogénicas (Corro et al., 2019). 

Encontramos que la biomasa promedio de los escarabajos coprófagos disminuye 

cuando más heterogéneo es un paisaje. Es decir, los escarabajos coprófagos de 

tamaños grandes no están presentes en paisajes con una alta heterogeneidad 

causada por perturbación humana. En cambio, existe evidencia que las especies 

especialistas de bosque primarios son más susceptibles a la pérdida del bosque 

(Braga et al., 2012). Dichas especies son las más abundantes en la comunidad de 

escarabajos coprófagos por lo que afecta el número de individuos (Alvarado et al., 

2017).En este estudio, encontramos que el número de individuos no tiene relación 

con la heterogeneidad de nuestros sitios de estudio. Se explican nuestros 

resultados porque consideramos todas las especies muestreadas en nuestras 

unidades de paisaje sin basarnos en lo que pasa por especie. Ya que el grupo de 

los escarabajos coprófagos es diverso en su comportamiento y su especialización 

en ambientes naturales (Halffter & Edmonds, 1982). Otro aspecto que no 

consideramos es la estacionalidad de los escarabajos coprófagos, tampoco el 

cambio en la comunidad a través de los meses o años. Por lo tanto, lo que 
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encontramos en la comunidad de escarabajos coprófagos presentes en nuestras 

unidades de paisaje no es permanente y está sujeta al cambio. 

 

 
V CONCLUSIÓN 

 
En este estudio, demostramos la importancia de considerar la diversidad 

ecológica y biomasa promedio y la diversidad funcional para evaluar el efecto de la 

pérdida de cobertura forestal y el aumento de la heterogeneidad del paisaje 

causada por perturbación humana en los ensambles de los escarabajos 

coprófagos. Nosotros concluimos que la composición del paisaje es un importante 

factor que explica diferentes componentes que caracterizan la comunidad de 

escarabajos coprófagos en una región de una selva alta perennifolia. 

Específicamente, encontramos que la pérdida de especies es proporcional a la 

pérdida de bosque primario e inversamente proporcional a la heterogeneidad del 

paisaje. Por lo tanto, implementar distintos predictores de la diversidad ( ie. 

cobertura forestal y heterogeneidad del paisaje) y componentes de diversidad (ie. 

diversidad ecológica, diversidad funcional y biomasa) es complementario y 

eficiente para evaluar el efecto de la composición del paisaje en los ensambles de 

escarabajos coprófagos de bosques tropicales húmedos. 
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MATERIAL SUPLEMENTARIO 

 
Tabla S1. Coberturas de uso de suelo que clasifican las 16 unidades de estudio en la Reserva de la Biósfera de los Tuxtlas, Veracruz, 

México. 

 

Cobertura de suelo Características 

 

Bosque primario 
Selva alta perennifolia. Se puede localizar desde el nivel del mar hasta los 700 m de altitud. Se identifican 
tres estratos arbóreos: el primer nivel (más de 30 m de altura), un segundo nivel (15 a 22 m de altura) y un 
tercer nivel (6 a 15 m de altura) 

Bosque secundario 
Acahual. Representa el producto de los procesos de sucesión secundaria de diferentes tipos de vegetación 
como la selva. Las especies representativas en general son heliófilas de crecimiento rápido. 

Bosque de galería 
Bosque de galería o vegetación ribereña. Comunidades vegetales que se desarrollan a lo largo de corrientes 
de agua más o menos permanentes. 

Cercos Línea de árboles o arbustos que delimitan el área de una propiedad. 

Pastizales Comunidad vegetal dominada por pastos. Son empleados principalmente para actividades ganaderas. 

Cultivos 
Se encuentra en terrenos planos con suelos profundos, representados por la siembra de maíz, caña de 
azúcar, tabaco y otros vegetales de importancia comercial. 

Arena 
Dunas móviles, semimóviles y estabilizadas. Puede presentar una comunidad vegetal en las hondonadas de 
estos hábitats. 

Zona urbana Asentamiento humano. 

Caminos Terrenos y caminos construidos que conectan a las comunidades locales en la región. 

Agua Cuerpos o extensiones de agua que se encuentran en la superficie terrestre o marina. 
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Figura S1. Descripción de los rasgos cuantitativos medidos. La especie de 

ejemplo representa a un individuo de Onthophagus rhinolophus Harold, 1869 

(Scarabaeidae). Las medidas son ancho de la cabeza (HW), largo de la cabeza 

(HL), largo del pronoto (PW), ancho del pronoto (PL), alto del pronoto (PH), largo 

de élitros (EL), largo de protibia (pTL), ancho de protibia (pTW) y largo de la 

metatibia (mTL). 
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Tablas S2. Rasgos cualitativos (colocación del recurso y periodo de actividad) y cuantitativos (incluyendo la biomasa) de los 

escarabajos coprófagos muestreados en la Reserva de Biósfera Los Tuxtlas. Los promedios de los rasgos cuantitativos medidos (mm) 

son ancho de la cabeza (HW), largo de la cabeza (HL),largo del pronoto (PW), ancho del pronoto (PL), alto del pronoto (PH), largo de 

élitros (EL), largo de protibia (pTL), ancho de protibia (pTW) y largo de la metatibia (mTL). 

 

 
Especie 

Relocalización de 
alimento 

Período de 
actividad 

Biomasa 
(gr) 

HW 
(mm) 

HL 
(mm) 

PW 
(mm) 

PL 
(mm) 

EL 
(mm) 

PH 
(mm) 

pTL 
(mm) 

pTW 
(mm) 

mTL 
(mm) 

Ateuchus illaesum Harold,1868 Paracoprido Nocturno 0.015 2.434 1.443 3.745 2.260 3.931 1.512 1.433 0.480 1.768 

Bdelyropsis newtoni Howden,1971 Paracoprido Diurno 0.005 1.799 1.065 3.021 1.498 3.154 2.279 1.602 0.498 1.378 

Canthidium centrale (Boucomont, 1928) Paracoprido Nocturno 0.020 3.703 2.340 5.442 2.483 5.381 2.287 2.399 1.025 2.454 

Canthidium pseudoperseptibile Kohlmann & Solis, 2006 Paracoprido Nocturno 0.004 1.768 1.279 2.407 1.883 2.527 1.217 0.985 0.452 1.023 

Canthidium pseudopunticolle Solís and Kohlmann, 2004 Paracoprido Nocturno 0.005 1.993 1.129 3.622 2.656 2.919 2.612 1.431 0.620 1.354 

Canthon cyanellus cyanellus LeConte, 1859 Telecoprido Diurno 0.028 2.969 1.677 5.662 2.677 3.969 2.624 1.861 1.033 2.730 

Canthon euryscelis Bates, 1887 Telecoprido Diurno 0.007 2.303 19.321 3.928 1.973 2.993 1.915 1.874 0.935 2.251 

Canthon femoralis (Chevrolat, 1834) Telecoprido Diurno 0.008 2.623 1.915 4.421 3.002 4.233 2.311 2.104 0.918 2.368 

Canthon subhyalinus Harold, 1867 Telecoprido Diurno 0.004 2.283 1.284 3.379 2.230 3.026 1.243 1.352 0.624 1.914 

Canthon vazquezae Martinez, Halffter & Halffter, 1964 Telecoprido Diurno 0.015 2.505 1.751 4.501 2.463 3.738 1.936 2.012 0.686 2.325 

Copris laeviceps Harold, 1869 Paracoprido Nocturno 0.030 4.272 2.441 5.654 3.439 6.559 2.440 1.846 0.936 2.465 

Coprophanaeus corythus (Harold,1863) Paracoprido Nocturno 0.348 9.332 6.227 15.162 10.048 11.038 8.334 5.608 2.415 6.100 

Delthochilum sublaeve Bates, 1887 Telecoprido Nocturno 0.041 3.893 2.866 5.750 2.841 6.704 2.652 2.508 0.746 4.290 

Delthochilum pseudoparile Paulian, 1938 Telecoprido Nocturno 0.279 7.996 4.906 12.056 7.184 14.237 5.489 5.707 1.723 10.319 

Dichotomius satanas (Harold, 1867) Paracoprido Nocturno 0.219 3.364 2.197 5.377 3.040 4.698 2.746 1.955 0.832 2.102 

Eurysternus angustulus (Harold, 1869) Endocoprido Nocturno 0.024 2.494 1.369 3.982 3.045 4.999 2.470 1.742 0.537 2.908 

Eurysternus caribaeus (Herbst, 1789) Endocoprido Nocturno 0.063 3.947 1.906 7.001 5.646 7.887 4.027 3.012 0.920 4.960 

Eurysternus mexicanus (Harold, 1869) Endocoprido Diurno 0.044 3.360 1.833 5.636 4.686 6.392 2.906 2.500 0.620 3.992 

Onthophagus batesi Howden & Cartwright, 1963 Paracoprido Nocturno 0.009 2.929 2.223 32.896 3.712 3.739 3.288 2.236 0.937 1.667 

Onthophagus rhinolophus Harold, 1869 Paracoprido Diurno 0.009 2.553 1.371 4.257 2.392 3.263 1.733 1.939 0.921 1.932 

Phanaeus endymion Harold, 1863 Paracoprido Diurno 0.139 3.058 1.373 4.685 3.066 3.277 2.181 1.902 0.721 2.046 

Pseudocanthon perplexus (LeConte, 1847) Telecoprido Nocturno 0.003 1.580 0.902 2.370 1.460 2.010 1.290 0.895 0.202 1.280 

Sulcophanaeus chryseicollis (Harold, 1863) Paracoprido Diurno 0.143 6.505 4.666 10.273 7.482 8.028 3.445 5.529 1.326 4.802 

Uroxys boneti Pereira & Halffter, 1961 Paracoprido Nocturno 0.002 1.764 0.972 1.944 1.129 2.312 0.803 0.962 0.486 0.904 

Uroxys platypyga Howden & Young, 1981 Paracoprido Nocturno 0.003 1.601 1.044 2.313 1.294 2.447 0.906 1.044 0.483 1.107 
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Tabla S3. Rasgos cuantitativos seleccionados y su importancia para evaluar la diversidad funcional 

en escarabajos coprófagos. 

 
 

 

Carácter Medida (mm) Importancia funcional Fuente 

Cabeza Ancho de la cabeza 

(HW) 

La cabeza presenta un clypeus además de 

uno u más cuernos, actuando como palas 

naturales cortando el estiércol; colocando 

la cabeza al suelo cuando rueda estiércol. 

Tong et al. (2005), 

Halffter & 

Edmonds (1982)  Largo de la cabeza 

(HL) 

Pronoto Largo del pronoto 

(PW) 

El pronoto se encuentras en contacto con 

estiércol y suelo húmedos por lo que tiene 

alta capacidad anti adhesiva. El alto del 

pronoto se relaciona con PW y PL con la 

masa muscular que sugiere capacidad de 

cavar. 

Pessoa, Izzo & 

Vaz-de-Mello 

(2017), Tong et al. 

(2005) 

 Ancho del pronoto 

(PL) 

 Alto del pronoto 

(PH) 

 

Élitros Largo de élitros 

(EL) 

Los élitros son placas rígidas que ocultan y 

protegen las alas y el abdomen, también 

involucrado e movimientos aerodinámicos 

durante el vuelo para su dispersión. 

(2012), 

Frantsevich (2010) 

Protibia Largo de protibia 

(pTL) 

La protibia son extremidades delanteras en 

formas de dientes capaces de formar 

madrigueras fuertes en estiércol y suelo. 

Tong et al. (2005), 

Halffter & 

Edmonds (1982)  Ancho de protibia 

(pTW) 

 
Metatibia 

 
Largo de metatibia 

(mTL) 

 
La metatibia son patas traseras que 

soportan el tamaño de la bola de estiércol y 

su movilidad. El comportamiento de rodar o 

cavar usualmente es caracterizado por la 

metatibia. 

 
Pessoa, Izzo & 

Vaz-de-Mello 

(2017), Tong et al. 

(2005) 
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Tablas S4. Ubicación geográfica, variables independientes (cobertura de bosque primario y heterogeneidad del paisaje) y 

dependientes (riqueza de especies, número de individuos, biomasa, diversidad de Shannon, diversidad de Simpson, riqueza funcional, 

entropía funcional, dispersión funcional y biomasa promedio) de las 16 unidades de paisaje (UP) estudiados en la Reserva de la 

Biósfera Los Tuxtlas, Veracruz, México. 

 

  
UP1 

 
UP2 

 
UP3 

 
UP4 

 
UP5 

 
UP6 

 
UP7 

 
UP8 

 
UP9 

 
UP10 

 
UP11 

 
UP12 

 
UP13 

 
UP14 

 
UP15 

 
UP16 

 
 
 

Coordenada geográfica 

 

 
-95.07° W 

 

 
-95.05° W 

 

 
-95.07° W 

 

 
-95.04° W 

 

 
-95.08° W 

 

 
-95.07° W 

 

 
-95.08° W 

 

 
-95.09° W 

 

 
-95.08° W 

 

 
-95.05° W 

 

 
-95.06° W 

 

 
-95.09° W 

 

 
-95.09° W 

 

 
-95.12° W 

 

 
-95.12° W 

 

 
-95.11° W 

 18.58°N 18.60°N 18.61°N 18.57°N 18.60°N 18.59°N 18.62°N 18.63°N 18.64°N 18.59°N 18.58°N 18.62°N 18.60°N 18.63°N 18.64°N 18.59°N 

Cobertura de bosque primario (%) 0.9951 0.0461 0 0.5234 0.0028 0.1052 0.2559 0.0416 0.24 0.4342 0.7725 0.276 0.7902 0.641 0.8334 0.1622 

Heterogeneidad del paisaje 1.0316 2.3447 1.4017 2.879 3.7572 3.6788 3.8212 3.8653 2.9172 2.5526 1.7535 3.2424 1.7232 2.1373 1.6349 2.9591 

Riqueza de especies (0D) 18 12 17 15 4 12 8 2 12 10 19 16 17 14 18 8 

Número de individuos 110 210 184 175 34 257 94 9 125 183 332 195 179 99 115 95 

Biomasa (gr) 8.4361 3.3362 4.0212 4.2582 0.3275 6.4564 3.3753 0.1574 4.1866 2.5517 12.4874 4.0071 3.7991 5.2353 3.6692 2.8117 

Diversidad de Shannon (1D) 16.0041 3.1656 7.3533 10.0828 1.4849 2.7012 4.9878 1.9876 7.4067 4.5408 11.34 4.8171 8.924 5.9617 11.5257 3.6375 

Diversidad de Simpson (2D) 15.0124 1.4153 5.2966 8.4529 1.1991 1.6576 3.5543 1.9756 4.9461 2.8922 9.17 2.7295 6.892 3.5966 8.5377 2.3907 

Riqueza funcional (FRic) 0.0555 0.0269 0.0342 0.0431 0.0046 0.0257 0.0061 NA 0.0139 0.0109 0.0606 0.0418 0.0548 0.0454 0.0571 0.0038 

Entropía funcional (RaoQ) 0.0538 0.0166 0.0153 0.031 0.0078 0.0141 0.0233 0.0232 0.0211 0.0252 0.0356 0.0203 0.0231 0.0472 0.0315 0.0086 

 
Dispersión funcional (FDis) 

 
0.1984 

 
0.1041 

 
0.1133 

 
0.1593 

 
0.0475 

 
0.0843 

 
0.1418 

 
0.1513 

 
0.1352 

 
0.1347 

 
0.1651 

 
0.1089 

 
0.1373 

 
0.18 

 
0.1597 

 
0.0632 

 
Biomasa promedio 

 
0.0755 

 
0.0618 

 
0.0344 

 
0.0577 

 
0.0110 

 
0.0641 

 
0.0227 

 
0.0185 

 
0.0332 

 
0.0315 

 
0.0748 

 
0.0689 

 
0.0792 

 
0.0945 

 
0.0701 

 
0.0312 
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Tabla S5. Tabla de análisis de devianza de modelos lineales generalizados con las variables 

independientes (Cobertura forestal y Heterogeneidad del paisaje) en relación con las variables 

dependientes (riqueza de especies, número de individuos, biomasa, biomasa promedio, diversidad 

de Shannon, diversidad de Simpson, riqueza funcional, entropía funcional, y dispersión funcional de 

las 16 unidades de estudio en la Reserva de la Biósfera Los Tuxtlas, Veracruz, México. El número de 

individuos es la única variable dependiente que no mostro relación con las variables independientes 

del paisaje (número resaltados en negro). 

 

 Distribución Chi Devianza 

explicada % 

P(>ІxІ) 

Cobertura forestal x Riqueza (𝑞0) Poisson 13.98 37.3 0.0001 

Cobertura forestal x número de individuos Binomial negativa 0.45 2.59 0.498 

Cobertura forestal x diversidad de Shannon (𝑞1) Gaussiana 180.12 72.7 <0.0001 

Cobertura forestal x diversidad de Simpson (𝑞2) Gamma 5.30 64.7 <0.0001 

Cobertura forestal x biomasa Gamma 2.19 19.8 0.01 

Cobertura forestal x biomasa promedio Gamma 8278.5 49.2 <0.0001 

Cobertura forestal x riqueza funcional (𝐹𝑅𝑖𝑐) Gaussiana 0.91 58.9 <0.0001 

Cobertura forestal x entropía funcional (𝑅𝑎𝑜𝑄) Gaussiana 0.001 69.9 <0.0001 

Cobertura forestal x dispersión funcional (𝐹𝐷𝑖𝑠) Gaussiana 0.94 56.5 <0.0001 

Heterogeneidad x Riqueza (𝑞0) Poisson 20.09 53.6 <0.0001 

Heterogeneidad x número de individuos Binomial negativa 1.48 7.95 0.22 

Heterogeneidad x diversidad de Shannon (𝑞1) Gaussiana 150.65 60.8 <0.0001 

Heterogeneidad x diversidad de Simpson (𝑞2) Gamma 4.49 54.9 <0.0001 

Heterogeneidad x biomasa Gamma 1.91 17.3 <0.05 

Heterogeneidad x biomasa promedio Gamma 4.6061 35.6 <0.01 

Heterogeneidad x riqueza funcional (𝐹𝑅𝑖𝑐) Gaussiana 0.003 52.7 0.0001 

Heterogeneidad x entropía funcional (𝑅𝑎𝑜𝑄) Gaussiana 0.0007 32 0.01 

Heterogeneidad x dispersión funcional (𝐹𝐷𝑖𝑠) Gaussiana 0.006 27.2 <0.01 
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Figura S2. Curva de la cobertura de muestra para rarefacción (línea sólida) y extrapolación (línea 

punteada) de la riqueza (0D) de escarabajos coprófagos en la Reserva de la Biósfera Los Tuxtlas. El 

área sombreada representa el intervalo de confianza al 95% en las 16 unidades de paisaje 

muestreadas 
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