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RESUMEN 

Existe un creciente interés por evaluar el impacto de la intensificación del manejo sobre las 

comunidades de animales que en ellos habitan. También existe un creciente interés en estudiar 

las funciones ecológicas que la fauna desempeña en los ecosistemas. Sin embargo, aún es 

poco frecuente que en las investigaciones se midan empíricamente tanto las características de 

las comunidades animales como las funciones ecológicas que éstas desempeñan. Los 

escarabajos coprófagos (Scarabaeinae: Coleoptera) constituyen un grupo de insectos muy 

importante en muchos ecosistemas terrestres, tanto naturales como antropogénicos, por las 

funciones ecológicas que desempeñan. Estos insectos procesan las heces de animales 

enterrándolas para su alimentación, con importantes consecuencias ecológicas. El objetivo 

principal de esta investigación fue estudiar las funciones ecológicas de los escarabajos 

coprófagos y sus impactos para la dinámica de semillas y plántulas en ambientes alterados y 

en condiciones naturales en bosques tropicales perennifolios. Para esto, se compararon las 

características de las comunidades de escarabajos coprófagos (abundancia, riqueza, biomasa y 

longitud promedio) en tres tipos de agroecosistemas arbóreos (hule, cacao policultivo, cacao 

rústico) y en el bosque conservado, en el sur de México. Además, se relacionaron dichas 

características con la cantidad de función ecológica que estos insectos llevan a cabo en cada 

hábitat (remoción de heces, excavación de suelo, dispersión de semillas y exhumación de 

semillas). El presente estudio demuestra que la comunidad de escarabajos coprófagos y sus 

funciones ecológicas son afectadas negativamente en los hábitats que tienen una mayor 

intensidad de manejo (hule y cacao policultivo). Los cacaotales con manejo rústico mantienen 

condiciones adecuadas para la comunidad de escarabajos coprófagos y mantienen niveles de 

funciones ecológicas semejantes al bosque conservado (Capítulo I). Asimismo, se llevaron a 

cabo tres experimentos de campo en el bosque conservado, con semillas artificiales y con 

semillas presentes naturalmente en el banco de semillas bajo el suelo, manipulando la 
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presencia de materia fecal y la actividad de los escarabajos coprófagos. Se demostró que los 

escarabajos coprófagos a través de su actividad de enterrar las heces, desempeñan una función 

ecológica no cuantificada previamente: el movimiento ascendente de las semillas enterradas, 

con consecuencias positivas para el establecimiento de plántulas (Capítulo II). Finalmente, se 

llevaron a cabo dos experimentos de campo con plántulas, manipulando la presencia de 

materia fecal y la actividad de los escarabajos coprófagos. Se demostró que la actividad de los 

escarabajos coprófagos provoca un aumento en los contenidos de nitrógeno y fósforo foliar, 

así como un aumento en el crecimiento de las plántulas, pero provoca mayor mortalidad de las 

mismas (Capítulo III). En conclusión, el presente estudio contribuye a nuestro entendimiento 

sobre algunos de los efectos que la actividad de los escarabajos coprófagos puede tener sobre 

el destino de semillas y plántulas tropicales. Asimismo, resalta interesantes temas para 

considerar en estudios futuros.  
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ABSTRACT 

 

There is growing interest in assessing the impact of the intensification of management on 

animal communities. There is also a growing interest in studying the ecological functions that 

animals play in ecosystems. It is still uncommon, however, that investigations measure 

empirically both the characteristics of the animal communities as well as the ecological 

functions they perform. Dung beetles (Scarabaeinae: Coleoptera) are a very important group 

of insects in many terrestrial ecosystems, both natural and anthropogenic, because of the 

ecological roles they play. These insects process the feces of animals by burying them for 

food; this behavior has important ecological consequences. The main objective of this 

research was to study the ecological functions of dung beetles and their impacts on the 

dynamics of seeds and seedlings in anthropogenically disturbed and conserved tropical forest. 

To this end, the characteristics of the dung beetle communities (abundance, richness, biomass 

and mean beetle length) in three types of tree agroecosystems (rubber, cocoa polyculture, 

rustic cocoa) as well as conserved forest in southern Mexico are compared. In addition, these 

characteristics were related with the amount of ecological function that these insects carry out 

in each habitat (removal of feces, soil excavation, seed dispersal and seed exhumation). The 

present study demonstrates that the community of dung beetles and their ecological functions 

are negatively affected in habitats with greater management intensity (rubber and cocoa 

polyculture). The cacao plantations with rustic management maintained conditions suitable 

for the community of dung beetles and maintained levels of ecological functions similar to 

those observed in the conserved forest (Chapter I). It was also conducted three field 

experiments in conserved forest, with artificial seeds and seeds naturally present in the 

underground seed bank, manipulating the presence of fecal matter and the activity of dung 

beetles. It was shown that dung beetles, through their activity of burying feces, play a yet 
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unquantified ecological function: the upward movement of buried seeds, with positive 

consequences for seedling establishment (Chapter II). Finally, two field experiments were 

carried out with seedlings, manipulating the presence of fecal matter and the activity of dung 

beetles. It was shown that dung beetle activity increased foliar phosphorus and nitrogen 

contents and an increase in seedling growth, but also caused higher seedling mortality 

(Chapter III). In conclusion, the present study contributes to our understanding of some of the 

effects that the activity of the dung beetles may have on the fate of tropical seeds and 

seedlings. It also shows interesting issues to consider in future studies. 
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INTRODUCCIÓN GENERAL 

La transformación de los bosques tropicales por la intensificación agrícola es la mayor 

causa de pérdida de biodiversidad y amenaza el funcionamiento de estos ecosistemas 

(Hoekstra et al. 2005). Sin embargo, algunas matrices agrícolas, en particular aquellas que 

mantienen estratos arbóreos, pueden tener un alto valor para la conservación al favorecer la 

movilidad y/o persistencia de especies nativas de plantas y animales en los paisajes 

antropogénicos (Tscharntke et al. 2012, Teuscher et al. 2015).  

De especial valor ecológico son aquellos agroecosistemas arbóreos que mantienen una 

vegetación florísticamente diversa y estructuralmente compleja, como por ejemplo, los 

cultivos de café y cacao bajo sombra (Perfecto & Vandermeer 2008, Pak et al. 2015). Se ha 

visto que, dependiendo de la intensidad del manejo, algunos de estos agroecosistemas pueden 

funcionar como hábitats permanentes o temporales para diversos grupos de organismos 

(Perfecto & Armbrecht 2002, Tscharntke et al. 2012). Esto, a su vez, podría ayudar a 

mantener importantes niveles de las funciones ecológicas desempeñadas por éstos organismos 

(Williams-Guillén & Perfecto 2010, Borkhataria et al. 2012). 

Un grupo de animales que lleva a cabo numerosas funciones ecológicas importantes en 

los ecosistemas terrestres son los escarabajos coprófagos (Scarabaeinae, Coleptera), un taxón 

de insectos muy abundante y diverso, particularmente en los bosques tropicales (Hanski & 

Cambefort 1991). Estos insectos procesan las heces de animales y las entierran para su 

alimentación y/u oviposición (Halffter & Edmonds 1982). Este comportamiento tiene 

importantes consecuencias en varios procesos ecológicos, como el reciclaje de nutrientes, la 

aireación del suelo, la absorción de nutrientes por las plantas, el control de plagas y parásitos, 

y la dinámica del banco de semillas, entre otros (Nichols et al. 2008, Scholtz et al. 2009). 

 Las perturbaciones antropogénicas afectan a las comunidades de escarabajos 

coprófagos a través de cambios en la estructura de la vegetación (Nichols et al. 2007), en las 
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características del suelo, en las condiciones microclimáticas (Estrada & Coates- Estrada 2002; 

Vulinec 2002) y en las poblaciones de mamíferos que proporcionan el recurso alimenticio 

para los escarabajos (Andresen & Laurance 2007, Culot et al. 2013). Por estos motivos, los 

escarabajos coprófagos son ampliamente usados como taxón focal en estudios de 

biodiversidad en bosques tropicales, principalmente en el contexto de los efectos de las 

perturbaciones del hábitat (Halffter & Favila 1993, Spector 2006, Nichols & Gardner 2011). 

Sin embargo, y a pesar de su conocida importancia funcional en los ecosistemas, son 

relativamente pocos los estudios que, además de cuantificar la comunidad de escarabajos, 

cuantifican empíricamente las funciones de los Scarabaeinae (Dangles et al. 2012, Braga et al. 

2013, Griffiths et al. 2015).  

Los estudios que usan a los Scarabaeinae como taxón focal generalmente asumen una 

relación directa entre las características de la comunidad (e.g. riqueza, abundancia, biomasa) y 

la cantidad de las funciones ecológicas realizadas. Sin embargo, se ha visto que los atributos 

de la comunidad y sus funciones pueden no seguir el mismo patrón de declive ante un 

gradiente de intensidad de la perturbación (Slade et al. 2011, Dangles et al. 2012, 

Kudavidanage et al. 2012, Braga et al. 2013, Nichols et al. 2013, Hosaka et al. 2014). 

Además, los pocos estudios que miden función, generalmente miden sólo la remoción de 

heces, asumiendo que esta variable se correlaciona estrechamente con las demás funciones. 

Sin embargo, esta correlación puede ser débil o ausente, por lo que la cuantificación de las 

demás funciones también es necesaria (Braga et al. 2013). 

Varias de las funciones ecológicas de los Scarabaeinae tienen efectos positivos sobre las 

plantas. En este contexto, una de las funciones más estudiadas en los bosques tropicales es la 

dispersión secundaria de semillas presentes en las heces que los escarabajos usan como 

alimento (Andresen 2005, Estrada & Coates-Estrada 1991, Santos-Heredia et al. 2010, 

Santos-Heredia et al. 2011). Sin embargo, los escarabajos coprófagos no sólo entierran las 
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semillas o las mueven horizontalmente, sino que su actividad puede tener otros efectos sobre 

la estructura y la dinámica del banco de semillas (Feer et al. 2013), y por lo tanto sobre la 

regeneración de la vegetación. Por ejemplo, como consecuencia de su actividad los 

escarabajos coprófagos mueven grandes cantidades de suelo de estratos inferiores hacia 

estratos superiores (Mittal 1993), lo cual puede favorecer la germinación de semillas 

enterradas en estratos profundos. Se ha visto que semillas que se encuentran a profundidades 

>5 cm pueden no encontrar condiciones adecuadas para germinar o establecerse como 

plántulas (Andresen & Feer 2005). En estos casos, las semillas necesitan acercarse a la 

superficie nuevamente, antes de poder germinar y establecerse (Grant 1983, Donath & 

Eckstein 2012). Los escarabajos coprófagos, junto con otros mecanismos bióticos y/o 

abióticos, probablemente también estén jugando un papel importante, previamente no 

estudiado, en los movimientos ascendentes de las semillas enterradas. 

Finalmente, otras funciones derivadas de la actividad de los Scarabaeinae, con importantes 

consecuencias para las plantas, se conocen únicamente de estudios en sistemas productivos 

(pastizales, cultivos) y no han sido estudiadas en condiciones naturales de bosques tropicales. 

En particular, se sabe que la actividad de los escarabajos provoca la bioturbación del suelo, 

aumentando su porosidad y permeabilidad, lo cual, a su vez, provoca cambios en el pH, en la 

capacidad de intercambio catiónico y en las propiedades hidrológicas del suelo (Mittal 1993, 

Bertone et al. 2006, Scholtz et al. 2009, Brown et al. 2010). Además, la actividad de los 

Scarabaeinae también acelera la incorporación y mineralización de los nutrientes contenidos 

en las heces (Yokoyama et al. 1991). Después de que las heces son enterradas por los 

escarabajos, las plantas pueden usar los recursos de manera más eficiente (Hanafy 2012). Las 

heces de los animales contienen nutrientes que son limitantes en los suelos de los bosques 

tropicales (Hutton et al.1967), por lo que su rápida incorporación al suelo por parte de los 

escarabajos coprófagos podría favorecer el desempeño de las plantas. 
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El objetivo principal de esta investigación fue estudiar la comunidad de Scarabaeinae y 

sus funciones ecológicas en tres tipos de agroecosistemas con estrato arbóreo y en el bosque 

conservado tropical perennifolio, así como determinar otros efectos que los escarabajos 

pueden tener sobre la vegetación a través de su comportamiento de enterrar las heces de 

vertebrados. Para esto, comparamos las características de las comunidades de escarabajos 

coprófagos (número de individuos, de especies, biomasa y longitud promedio) en tres tipos de 

agroecosistemas (plantaciones de hule, plantaciones de cacao policultivo y plantaciones de 

cacao rústico) así como en el bosque conservado, y relacionamos dichas características con la 

cantidad de función ecológica que estos insectos llevan a cabo en cada hábitat (remoción de 

heces, suelo excavado, dispersión y exhumación de semillas).  

Nuestro estudio demuestra que la comunidad de escarabajos coprófagos y sus funciones 

ecológicas son afectadas negativamente en los hábitats con mayor intensificación del manejo 

(hule, cacao policultivo); sin embargo el cacao rústico mantiene condiciones adecuadas para 

la comunidad de escarabajos coprófagos y mantienen niveles de funciones ecológicas 

semejantes al bosque conservado (Capítulo I). Asimismo, llevamos a cabo tres experimentos 

de campo en bosque conservado, con semillas artificiales y con semillas presentes 

naturalmente en el banco de semillas bajo el suelo, manipulando la presencia de materia fecal 

y la actividad de los escarabajos coprófagos. Demostramos que los escarabajos coprófagos a 

través de su actividad de enterrar las heces, desempeñan otra importante función ecológica, a 

la que llamamos movimiento ascendente de las semillas enterradas, con importantes 

consecuencias para el establecimiento de plántulas (Capítulo II). Finalmente, llevamos a cabo 

dos experimentos de campo con plántulas, manipulando la presencia de materia fecal y la 

actividad de los escarabajos coprófagos. Demostramos que la actividad de los escarabajos 

coprófagos provoca un aumento en los contenidos de nitrógeno y fósforo foliar en las 
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plántulas, así como en el crecimiento, pero provoca mayor mortalidad en las mismas 

(Capítulo III). 

En resumen este estudio contribuye al entendimiento sobre algunos de los efectos que la 

actividad de los escarabajos coprófagos puede tener sobre el destino de semillas y plántulas 

tropicales. En particular, esta tesis contribuye a entender cómo la intensificación del manejo 

afecta a la estructura de las comunidades de escarabajos coprófagos y a sus funciones. 

También, este estudio muestra que el movimiento ascendente de las semillas enterradas por 

escarabajos coprófagos tiene implicaciones para el establecimiento de las plántulas tropicales 

y muestra interesantes temas para estudios futuros. Finalmente el presente trabajo contribuye 

al entendimiento sobre la dinámica del banco de semillas bajo el suelo del bosque y muestra 

cómo la actividad de los escarabajos coprófagos puede afectar tanto positiva cómo 

negativamente la dinámica de plántulas. 
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RESUMEN 

Existe un creciente interés por evaluar el impacto de la intensificación del manejo sobre las 

comunidades de animales y sus funciones ecológicas, frecuentemente reconocidas como 

servicios ecosistémicos. Sin embargo, aún es poco frecuente que se relacionen características 

de las comunidades animales con valores empíricos de la cantidad de función ecológica 

desempeñada. Mediante trampas de caída y experimentos de campo, estudiamos diferentes 

atributos de las comunidades de escarabajos coprófagos (abundancia, riqueza, biomasa, 

tamaño promedio de escarabajo) y cuantificamos sus funciones ecológicas (remoción de 

heces, excavación de suelo, dispersión de semillas, exhumación de semillas) en tres tipos de 

agroecosistemas con estrato arbóreo (hule, cacao policultivo, caco rústico) y en bosque 

húmedo tropical conservado. En general, el tipo de hábitat afectó a las comunidades de 

escarabajos y sus funciones, con efectos negativos sobre las variables de respuesta en los 

hábitats con mayor intensidad de manejo y por lo tanto más perturbados (hule y cacao 

policultivo). Las plantaciones con mayor intensificación de manejo, como las de hule y cacao 

policultivo albergan comunidades de escarabajos muy empobrecidas en comparación con el 

bosque y el cacao rústico, muchas veces con profundos efectos sobre la cantidad de función 

desempeñada. Por otro lado, el agroecosistema de cacao rústico mostró valores equiparables 

al bosque bien conservado, para casi todos los atributos de la comunidad y para todas sus 

funciones. Asimismo, encontramos que, aunque no todas las funciones ecológicas siguieron el 

mismo patrón de respuesta al cambio de uso de suelo, la cantidad de función estuvo explicada 

en > 69% por los atributos de la comunidad de escarabajos coprófagos. Concluimos que los 

cacaotales rústicos estudiados proveen un hábitat propicio para el mantenimiento de las 

comunidades y de las funciones ecológicas medidas, sin embargo, no es un sustituto de las 

áreas naturales conservadas.  Palabras clave: cacao de sombra, dinámica de semillas; hule, 

Lacandona, remoción de heces; Scarabaeinae; servicios ecosistémicos.  
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Introducción 

Los ecosistemas cuya flora y fauna nativas han sido reemplazadas por cultivos y ganado, 

actualmente cubren más de un cuarto del área terrestre del planeta (Altieri 2004). La rápida y 

extensa transformación de los paisajes naturales tiene consecuencias directas para la 

supervivencia de las especies y para el funcionamiento de los ecosistemas (Alkorta 2003). Sin 

embargo, la evidencia acumulada en la última década sugiere que algunos tipos de sistemas 

agrícolas pueden actuar como refugio para la biodiversidad, al constituir un hábitat temporal o 

permanente para especies nativas de plantas y animales en paisajes antropogénicos, 

contribuyendo a la conservación de la biodiversidad (Caudill et al. 2015, González-Esquivel 

et al. 2015, Häger et al. 2015, Tscharntke et al. 2011, Vandermeer et al. 2008).  

Para el caso particular de los bosques tropicales, se ha identificado que los 

agroecosistemas con mayor valor para la conservación de la biodiversidad son los que 

presentan una estructura compleja de la vegetación, incluyendo un estrato arbóreo (Perfecto 

&Vandermeer 2008, Tscharntke et al. 2011, Vandermeer & Perfecto 2007). Así, por ejemplo, 

agroecosistemas en los cuales los cultivos de interés son sembrados bajo un dosel arbóreo 

(e.g. café, cacao, cardamomo y pimienta), han mostrado su valor como hábitat para diferentes 

grupos de organismos (e.g., Caudill et al. 2015, Estrada et al. 2012, Goodal et al. 2015, Pak et 

al. 2015), además de amortiguar los efectos de la perdida de los hábitats naturales y contribuir 

a la dinámica funcional del ecosistema. Sin embargo, aún son relativamente pocos los 

estudios que han cuantificado empíricamente la relación entre las funciones ecológicas y la 

estructura de las comunidades que habitan en los agroecosistemas (Borkhataria et al. 2012, 

Johnson et al. 2010, Williams-Guillén & Perfecto 2010, Zárate et al. 2014). 

Un taxón animal muy importante en los bosques tropicales, tanto por su abundancia y 

riqueza, como por las funciones ecológicas que desempeña, es el de los escarabajos 

coprófagos (Scarabaeinae, Coleoptera). Este grupo de insectos usa las heces de animales, 
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principalmente de vertebrados herbívoros, para su alimentación y nidificación (Nichols et al. 

2008). La gran mayoría de los Scarabaeinae tiene un comportamiento de re-localización de la 

materia fecal, el cual implica la rápida remoción y enterramiento de las heces mediante la 

excavación de suelo y la construcción de túneles (Halffter & Edmonds 1982). Como 

consecuencia de este comportamiento, los escarabajos coprófagos juegan un papel crucial en 

varios procesos ecológicos como el reciclaje de nutrientes, la bioturbación del suelo, el 

control de plagas y parásitos, y la dinámica del banco de semillas (Feer et al. 2013, Nichols et 

al. 2008, Santos-Heredia & Andresen 2014).  

Es reconocido que las perturbaciones antropogénicas de los bosques tropicales afectan 

negativamente a las comunidades de escarabajos coprófagos (Andresen & Laurance 2007, 

Nichols et al. 2007, Scholtz et al. 2009, Culot et al. 2013). No obstante, para este grupo de 

animales también se ha demostrado que algunos tipos de agroecosistemas pueden servir como 

hábitat (Arellano et al. 2005, Estrada & Coates-Estrada 2002, Giraldo et al. 2011, Neita & 

Escobar 2012, Pineda et al. 2005). Sin embargo, no todos los agroecosistemas tienen el 

mismo valor para la conservación ya que diferentes intensidades de manejo y características 

de la vegetación mantienen diferentes niveles de biodiversidad (Moguel & Toledo 1999, 

Tisovec et al. 2014, Williams-Guillén & Perfecto 2010). 

A pesar de que los Scarabaeinae son usados como un taxón focal en estudios aplicados 

de la biodiversidad enfocados en evaluar los efectos de las perturbaciones del hábitat (Nichols 

et al. 2007, 2013, Nichols & Gardner 2011), es poco frecuente que se cuantifiquen 

simultáneamente sus funciones ecológicas. Generalmente los efectos funcionales se deducen a 

partir de parámetros de las comunidades (e.g. riqueza de especies, abundancia), pero las 

relaciones entre parámetros y funciones no necesariamente son lineales ó predecibles (Braga 

et al. 2013, Dangles et al. 2012, Hosaka et al. 2014, Kudavidanage et al. 2012, Slade et al. 

2011). Además, aquellos estudios que miden las consecuencias funcionales asociadas a los 
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cambios en la diversidad de escarabajos coprófagos, generalmente cuantifican la remoción de 

heces, asumiendo, una relación directa con las otras funciones (Dangles et al. 2012, Horgan 

2005, Kudavidanage et al. 2012, Larsen et al. 2005, Slade et al. 2011), lo cual tampoco ocurre 

necesariamente (Braga et al. 2013, Hosaka et al. 2014, Nichols et al. 2013).  

En esta investigación estudiamos las características de las comunidades de escarabajos 

coprófagos y medimos cuatro de sus funciones ecológicas en tres tipos de agroecosistemas 

con estrato arbóreo (hule, cacao policultivo, cacao rústico) y en bosque húmedo tropical 

conservado. Estos cuatro hábitats (hule, cacao policultivo, cacao rústico, bosque) representan 

diferentes tipos de usos del suelo, que se pueden ubicar en un gradiente de intensidad de 

manejo. Los objetivos específicos que se abordaron fueron: (i) determinar los efectos del 

hábitat sobre los atributos de la comunidad de Scarabaeinae (riqueza, abundancia, biomasa, 

tamaño promedio de escarabajo), (ii) determinar los efectos del hábitat sobre las funciones 

ecológicas de los escarabajos (remoción de heces, excavación de suelo, dispersión de semillas 

y exhumación de semillas), y (iii) evaluar la relación entre los atributos de las comunidades y 

la cantidad de función realizada. 

Esperamos encontrar diferencias en las comunidades de escarabajos entre los 

diferentes tipos de agroecosistemas con estrato arbóreo y el bosque húmedo tropical 

conservado. En particular, esperamos las diferencias más notorias en las plantaciones con 

mayor intensificación de manejo. Los efectos sobre las variables de respuesta (número de 

individuos, número de especies, biomasa y longitud promedio de escarabajos), en relación a 

los valores observados en el bosque húmedo tropical, serán más notorios en el hule, seguido 

por el cacao con policultivo, y por último el cacao rústico. También esperamos que, como 

consecuencia de los cambios en las comunidades de escarabajos coprófagos, los ‘niveles’ de 

las funciones ecológicas que desempeñan los escarabajos sean afectados negativamente. Por 

lo tanto, esperamos menores valores para la remoción de heces, la dispersión secundaria de 
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semillas, la exhumación de semillas y la excavación de suelo, en los cultivos de hule y de 

cacao policultivo. Por el contrario, esperamos los mayores valores de estas funciones 

ecológicas en el cacao rústico y en el bosque. 

 

Métodos  

Región y sitios de estudio 

El estudio se llevó a cabo en la Reserva de la Biósfera Montes Azules (REBIMA) de la Selva 

Lacandona y en el paisaje antropogénico al este del río Lacantún, en los ejidos de Playón de la 

Gloria, Loma Bonita y Francisco Grajales, en los municipios de Marqués de Comillas, 

Ocosingo y Benemérito de las Américas, respectivamente, en el estado de Chiapas. El paisaje 

al este del río Lacantún está formado por un mosaico de tipos de vegetación entre los cuales 

figuran: áreas de bosque húmedo tropical (> 1000 ha), fragmentos de bosque, áreas cubiertas 

por bosques secundarios en diferentes estadios sucesionales, pastizales, cultivos temporales y 

plantaciones de hule, cacao y palma (Couturier et al. 2012). La zona presenta una temperatura 

media anual de 22 ºC, y una precipitación media anual de 3,000 mm, donde la mayor cantidad 

de la precipitación (88%) ocurre entre junio y noviembre (Medellín & Equihua 1998). La 

investigación se llevó a cabo en un periodo de 17 meses (octubre 2011– febrero 2013) en 12 

sitios de estudio, 3 en cada uno de los siguientes cuatro hábitats: (i) plantaciones de hule, (ii) 

plantaciones de cacao policultivo, (iii) plantaciones de cacao rústico; y (iv) bosque 

conservado (Figura 1).  

(i) Hule (Hevea brasiliensis). Las tres plantaciones, localizadas en el ejido Francisco J. 

Grajales, fueron sembradas a principios de los 90’ en terrenos totalmente talados, con una 

separación de 6 m entre hileras y 3 m entre plantas. Al momento de llevar a cabo esta 

investigación, las plantaciones tenían una altura promedio del dosel de 12 m, y su manejo 

incluía la completa eliminación de los árboles nativos, la remoción manual constante del 
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sotobosque y el uso de fertilizantes, pero no de pesticidas (Figura 1a). Las tres plantaciones 

usadas en la investigación tenían un área de 0.5–0.7 ha, una separación entre sí de 0.8–1 km, y 

se encontraban inmersas en una matriz de aproximadamente 240 ha de hule con diferentes 

edades (1–20 años) y manejo (activos o inactivos, con y sin uso de pesticidas). Este mosaico 

de plantaciones de hule estaba rodeado por pastizales, palma africana y cultivos anuales. El 

hule es una de las principales especies arbóreas para uso industrial en las regiones tropicales 

de México y el gobierno fomenta su cultivo en la región. Al momento de esta investigación 

había hule en 1600 ha de las 2000 ha que comprenden el ejido Francisco J. Grajales.  

(ii) Cacao policultivo (Theobroma cacao). Las tres parcelas usadas en la investigación, 

ubicadas en el ejido Loma Bonita, fueron sembradas a principios de los 80’ en terrenos 

totalmente talados. La sombra de dichos cacaotales está conformada principalmente por 6 

especies arbóreas que fueron plantadas junto con el cacao (Pithecellobium saman, Erythrina 

sp., Schizolobium parahyba, Vochysia guatemalensis, Vatairea lundelli, Glyricidia sp.). En el 

momento de llevar a cabo la investigación eran plantaciones activas, y su manejo incluía la 

remoción manual constante del sotobosque y el uso de fertilizantes, pero no de pesticidas 

(Figura 1b). Los tres cacaotales usados tenían un área de 1.8–2.2 ha y se encontraban 

separados entre sí por 2–5 km. Por un lado colindaban con el río Lacantún y por los otros 

estaban rodeados por pastizales y otros cultivos temporales (e.g. maíz, frijol, plátano). 

(iii) Cacao rústico (Theobroma cacao). Las tres parcelas, ubicadas en el ejido Playón de 

la Gloria, fueron sembradas a principios de los 80’ insertando las plantas de cacao en el 

sotobosque de la selva, es decir dejando intacta la mayor parte de la cobertura arbórea 

original. En el momento de la investigación, las tres plantaciones tenían niveles bajos de 

extracción de cacao y el manejo únicamente incluía la poda o remoción de muy pocos árboles 

de sombra (Figura 1c). Estas plantaciones tenían una área de 4–7 ha, estaban separadas por 1–

1.5 km y estaban inmersas en una matriz de aproximadamente 120 ha de cultivos de cacao 
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con diferentes manejos (activos/inactivos, con/sin sombra de árboles nativos, con/sin uso de 

agroquímicos). Dicho mosaico de cacaotales se encontraba conectado, al momento de nuestro 

estudio, con un área de bosque (reserva ejidal) de más de 2000 ha. Desde el año 2005 muchos 

dueños de plantaciones de cacao rústico en la región han talado o abandonado sus parcelas por 

considerarlos improductivos, debido a la llegada del hongo del cacao (complejo 

Phytophthora).  

(iv) Bosque conservado. Los tres sitios de bosque conservado se ubicaron en la REBIMA, a 

distancias similares del río Lacantún (aprox. 800 m) y con una separación de 5–11 km entre 

sitios. La mayor parte de la vegetación corresponde a bosque tropical lluvioso (Holdridge 

1967), con algunos árboles que alcanzan > 50 m de altura (Figura 1d).  

 

Comunidades de escarabajos coprófagos 

Para el muestreo de escarabajos coprófagos se utilizaron trampas de caída cebadas con heces 

frescas de monos aulladores (Alouatta pigra). Cada trampa consistió de un recipiente plástico 

(9 cm de diámetro x 11cm de altura) llenado a un tercio de su capacidad con agua jabonosa y 

enterrado a ras del suelo. Para proteger las trampas de la lluvia, se colocó un techo plástico de 

30 cm de diámetro a unos 20 cm por encima de cada trampa. Cada cebo consistió de 30 g de 

heces colocadas dentro de una bolsita de tul fino, la cual se suspendió a unos 5 cm por encima 

del borde superior del recipiente enterrado. 

Se utilizaron un total de 48 trampas de caída, cuatro en cada uno de los 12 sitios de 

estudio. Las trampas de cada sitio fueron dispuestas en las esquinas de un cuadro de 50 m x 

50 m (distancia recomendada para lograr independencia entre trampas; Larsen & Forsyth 

2005). Las trampas fueron abiertas al atardecer (16:00 – 18:00 h) y se mantuvieron abiertas 

por 48 horas. Las 48 trampas se abrían dentro de un periodo de 10 días. Se realizaron tres 

muestreos: octubre 2011, febrero 2012 y octubre 2012. La ubicación de las trampas fue la 
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misma en los tres muestreos. Todos los individuos capturados fueron almacenados en frascos 

con alcohol y posteriormente identificados a nivel de especie con la ayuda del especialista 

Fernando Escobar en el Instituto de Ecología A.C., Xalapa, Veracruz, México. Para cada 

especie se calcularon valores promedio de longitud corporal y peso seco.  

 

Funciones ecológicas de los escarabajos 

En la misma temporada de 2012, cuantificamos cuatro funciones ecológicas de los 

escarabajos coprófagos: remoción de heces, excavación de suelo, dispersión de semillas y 

exhumación de semillas. Llevamos a cabo un experimento con 48 estaciones experimentales, 

colocando una estación junto a cada trampa de caída (a 50cm). En cada estación experimental 

colocamos 50 g de heces frescas de mono aullador una semana antes de la apertura de las 

trampas de caída. Para cuantificar la dispersión y la exhumación de semillas, colocamos en las 

heces cuentas plásticas esféricas (a manera de semillas artificiales; Andresen 2002). En cada 

montículo colocamos 50 cuentas de 4 mm, 20 de 8 mm y 10 de 12 mm (Braga et al. 2013). En 

cada sitio también colocamos una porción de heces protegida por una malla para estimar la 

pérdida de peso por evaporación.  

Dos días después de colocados los montículos de heces en las estaciones 

experimentales, se recogieron de la superficie del suelo las heces no removidas por 

escarabajos; estas se pesaron para, por diferencia, calcular la cantidad de heces removidas 

(haciendo la corrección por evaporación). El suelo excavado por los escarabajos coprófagos, 

visiblemente reconocible sobre la superficie de cada estación, fue recogido, secado (durante 

tres días) y posteriormente pesado. 

La dispersión de semillas por escarabajos incluye tanto dispersión vertical (semillas 

enterradas) como dispersión horizontal (Andresen 2002). En el presente trabajo no 

cuantificamos la dispersión horizontal, sólo la vertical, y por lo tanto en el resto del 
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documento cuando hablamos de dispersión de semillas o semillas dispersadas, nos referimos a 

semillas enterradas. Para medir la dispersión de semillas, contamos las cuentas que quedaron 

en la superficie (con o sin heces) para restarlas del total de cuentas dispuestas en el sitio y 

calcular el porcentaje de las cuentas dispersadas. Finalmente, para medir la exhumación de 

semillas, contamos aquellas cuentas que encontramos sobre la superficie del suelo varios 

meses después de que habían sido enterradas por los escarabajos. Calculamos el porcentaje de 

semillas exhumadas en base al total de las cuentas que habían sido enterradas en ocasiones 

previas. 

Todo el experimento fue repetido en tres ocasiones: t1 (octubre 2011), t2 (febrero 

2012), t3 (octubre 2012), usando cuentas de diferentes colores (moradas en t1, rosadas en t2 y 

blancas en t3). Cuatro meses después de t3 fueron dispuestas 50 g de heces en cada estación 

experimental, pero sin disponer cuentas (t4, febrero 2013). La remoción de heces, el suelo 

excavado y la dispersión de semillas fueron cuantificados en t1, t2 y t3; la exhumación de 

semillas fue cuantificada en t2, t3 y t4.  

Análisis de los datos 

Para analizar las comunidades y las funciones de los escarabajos, la unidad muestral fue la 

trampa y estación experimental, respectivamente (i.e. n = 12 en cada hábitat). Los datos de las 

tres repeticiones temporales fueron promediados de tal manera que se tuvo un dato por trampa 

y estación experimental, para cada variable de respuesta. Las variables de respuesta para los 

muestreos de escarabajos fueron: número de individuos, número de especies, biomasa y 

longitud promedio de escarabajos (longitud de cabeza a pigidio). La longitud promedio de 

escarabajo por trampa es una medida del tamaño representativo de los escarabajos que 

cayeron en una trampa dada. Esta variable se calculó de la siguiente manera para cada trampa: 

[Σ(longitud sp i * abundancia sp i) / Σ abundancia sp i], donde i = 1, 2....n, y n es el número 

de especies capturadas en esa trampa. Las variables de respuesta de las funciones ecológicas 
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fueron: porcentaje de heces removidas, peso de suelo excavado (g), porcentaje de cuentas 

dispersadas, porcentaje de cuentas exhumadas. Analizamos los datos usando modelos lineales 

generalizados (GLM), con el tipo de hábitat como factor fijo. Se utilizó un error quasipoisson 

para los datos de conteos (número de individuos y de especies) y estructura de error de Gauss 

para biomasa, longitud promedio y suelo excavado. Se utilizó un error quasibinomial para los 

datos de porcentajes (remoción de heces, dispersión y exhumación de semillas). Todos los 

GLM fueron comprobados con análisis residual para evaluar la adecuación de la distribución 

de los errores (Crawley 2007). Las comparaciones múltiples a posteriori se realizaron con el 

paquete "multcomp" en el programa estadístico R. 

Para detectar diferencias entre los hábitats en términos de las abundancias relativas de las 

diferentes especies capturadas construimos una curva de rango-abundancia para cada tipo de 

hábitat y realizamos un análisis de ordenación de las 48 trampas (12 por cada hábitat). La 

ordenación la realizamos mediante escalamiento multidimensional no métrico utilizando 

distancia de Sorensen (Bray-Curtis). Para establecer las diferencias entre los grupos usamos 

Procedimientos de permutación Multi-respuesta (MRPP) en el programa estadístico R, con el 

paquete "vegan" versión 2.0-7. 

Para examinar la correlación entre la remoción de heces y las demás funciones 

(excavación de suelo, dispersión de semillas y exhumación de semillas), se calcularon los 

coeficientes de correlación de Spearman. Finalmente, realizamos una regresión multivariada, 

para relacionar los atributos del ensamble de escarabajos coprófagos en cada trampa con las 

cantidades de las funciones ecológicas cuantificadas para la estación experimental 

correspondiente. Usamos el programa estadístico R versión 2.15.3 (R Development Core 

Team 2013) con el paquete "car" (http://www.R-project.org/). 

 

Resultados  

http://www.r-project.org/
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Comunidades de escarabajos coprófagos  

Colectamos, en los cuatro hábitats, un total de 8785 individuos pertenecientes a 40 especies 

de la subfamilia Scarabaeinae (material complementario, Tabla A1). En particular, 

capturamos 17 especies (177 individuos) en hule, 27 especies (1248 individuos) en cacao 

policultivo, 28 especies (3528 individuos) en cacao rústico, y 37 especies (3832 individuos) 

en bosque. En general, tres especies representaron el 63% de los individuos capturados: 

Eurysternus caribaeus (2976 individuos), Copris laeviceps (1471 individuos) y Onthophagus 

batesi (1090 individuos). En los agroecosistemas encontramos una especie exclusiva para 

cada tipo: Dichotomius annae (4 individuos) en hule, Onthophagus yucatanus (50 individuos) 

en caco policultivo y Bdelyropsis bowditchi (443 individuos) en caco rústico. En el bosque 

encontramos cuatro especies exclusivas: Coprophanaeus telamon corythus (2 individuos), 

Deltochilum scabriusculum (2 individuos), Onthophagus carpophilus (2 individuos) y Uroxys 

platypiga (26 individuos).  

El análisis de ordenación discriminó tres grupos (stress = 0.178; Linear fit, R2 = 0.789, 

P = 0.001). Un grupo constituido por las trampas del hule, otro grupo con las trampas del 

cacao policultivo, y un tercer grupo en el cual las trampas del bosque y del cacao rústico no se 

separan claramente. El 46% de la variación es debida al eje 1 y el 29% al eje 2 (Figura 2a). 

Sin embargo, al repetir el análisis excluyendo las trampas del hule, se reduce el porcentaje de 

variación y podemos observar que, en este caso, claramente se distingue el cacao rústico del 

bosque (stress = 0.178; Linear fit, R2 = 0.847, P = 0.001). El 31% de la variación es debida al 

eje 1 y el 13% al eje 2 (Figura 2b). Por otra parte, en las curvas de rango-abundancia podemos 

ver Eurysternus caribaeus, Copris laeviceps y Onthophagus batesi fueron especies 

dominantes en todos los hábitats (entre las cinco primeras), mientras que Canthon femoralis 

no se encontró en los cultivos de hule y Bdelyropsis bowditchi fue exclusiva de los cultivos de 

cacao rústico (Figura 3). 
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Con respecto a las variables de respuesta expresadas en términos de promedios por 

trampa, encontramos el mismo patrón observado para el número total de individuos y especies 

capturados en cada hábitat (ver arriba): bosque > cacao rústico > cacao policultivo > hule 

(Figura 4a-d). Los análisis mostraron que el efecto del hábitat fue significativo para las cuatro 

variables (individuos: F3,44 = 84.971, P < 0.001; especies: F3,44 = 134.59, P < 0.001; biomasa: 

F3,44 = 41.252, P < 0.001; longitud: F3,44: 10.33, P < 0.001). Para el número de individuos los 

valores fueron estadísticamente similares entre el bosque y el cacao rústico, pero 

significativamente menores en el cacao policultivo; además, el hule tuvo los valores 

significativamente más bajos en comparación a los otros tres hábitats (Figura 4a). Para el 

número de especies hubo diferencias significativas entre todos los pares de hábitats (Figura 

4b). Para la longitud y biomasa promedio de los individuos, los valores fueron 

estadísticamente similares para el bosque y el cacao rústico, y similares entre el cacao 

policultivo y el hule, pero significativamente mayores en los dos primeros hábitats (Figura 4c 

y 4d).  

 

Funciones ecológicas de los escarabajos 

Las cuatro funciones ecológicas realizadas por los escarabajos coprófagos fueron 

afectadas significativamente por el hábitat. Los escarabajos coprófagos removieron más heces 

en el bosque y en los cacaotales (> 97%) en comparación con el hule (62%; F3,44 = 105.18, P 

< 0.001; Figura 4e). Los escarabajos excavaron más suelo en el bosque (55 g) y en el cacao 

rústico (50 g) que en los otros dos hábitats (cacao policultivo: 31 g; hule: 11 g; F3,44= 47.48 , 

P < 0.001; Figura 4f). Asimismo, los escarabajos coprófagos dispersaron más semillas en el 

bosque y en el cacao rústico (62–68 %) que en los otros hábitats (15–51 %; semillas chicas: 

F3,44 = 51.55, P < 0.001; medianas: F3,44 = 20.45, P < 0.001; grandes: F3,44 = 28.53, p < 0.001; 

Figura 4g). Finalmente, la ocurrencia de la exhumación de semillas sólo fue observada en el 
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bosque y en cacao rústico y los porcentajes fueron bajos (1–6%; semillas chicas: F3,44 = 

281.24, P < 0.001; medianas: F3,44 = 40.29, P <0.001; grandes: F3,44 = 10.38, P< 0.001; Figura 

4h).  

Las comparaciones a posteriori entre pares de osos del suelo mostraron que el bosque 

y el cacao rústico tuvieron valores estadísticamente similares para todas las funciones (Figura 

4e-h). El cacao policultivo tuvo valores similares al bosque y cacao rústico para la función de 

remoción de heces y dispersión de semillas medianas. Finalmente, en el hule, la cantidad de 

función fue significativamente menor, en comparación a los otros tres hábitats, para remoción 

de heces, excavación de suelo, y la dispersión de los tres tamaños de semillas. Al igual que en 

el cacao policultivo, la exhumación de semillas no ocurrió en el hule.   

 

Relaciones entre parámetros de la comunidad y funciones ecológicas 

La mayoría de las funciones ecológicas de los escarabajos son consecuencia de la 

remoción de heces. Esto se vio reflejado por correlaciones positivas significativas entre la 

remoción de heces y las demás funciones (material complementario, Figura A1). Sin 

embargo, al excluir el hule de los análisis no encontramos correlaciones entre la remoción de 

heces y las demás funciones (excepto en el caso de exhumación de semillas medianas y 

grandes, Figura A2). 

Por otra parte, los resultados de la regresión multivariada demuestran que la variación 

en las cuatro funciones ecológicas de semillas son explicadas en un 69% por los cuatro 

atributos de la comunidad de escarabajos coprófagos (R2= 0.687, P <0.001). Todas las 

relaciones entre las funciones y los atributos de la comunidad fueron positivas. En particular, 

encontramos que la remoción de heces fue influida significativamente por todos los atributos 

de la comunidad (R2= 0.676, P’s <0.030), al igual que la cantidad de suelo excavado (R2= 

0.752, P’s <0.010), excepto por la longitud promedio. Para la dispersión de semillas, 
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encontramos que es influida significativamente sólo por el número de especies (R2= 0.787, P 

=0.002). Finalmente, ninguno de los atributos de la comunidad influyó la exhumación de 

semillas (R2= 0.695, P’s > 0.05). No obstante, al excluir al hule de los análisis, los resultados 

de la regresión multivariada demuestran que la variación en las cuatro funciones ecológicas de 

semillas son explicadas solo en un 36% por los cuatro atributos de la comunidad de 

escarabajos coprófagos (R2= 0.362, P =0.005). En particular, encontramos que el número de 

especies influyó tanto en la remoción de heces (R2= 0.258, P’s =0.029) como en la 

exhumación de semillas (R2= 0.787, P’s =0.017). Finalmente, ninguno de los atributos de la 

comunidad influyó ni en la cantidad de suelo excavado (R2= 0.340, P’s > 0.05) ni en la 

dispersión de semillas (R2= 0.208, P’s > 0.05). 

 

Discusión  

Intensificación del manejo: comunidades de escarabajos coprófagos y sus funciones  

En general, la intensificación del manejo afectó negativamente tanto a los atributos de 

las comunidades de escarabajos coprófagos, como a las funciones ecológicas que 

desempeñan. Sin embargo, los cultivos de cacao rústico mostraron valores equiparables al 

bosque bien conservado, en casi todos los atributos de la comunidad (excepto número de 

especies) y en todas sus funciones, lo que sugiere la importancia ecológica de estos cultivos 

para el mantenimiento de las comunidades de los escarabajos coprófagos y las funciones 

ecológicas que desempeñan. Otros trabajos también han demostrado la capacidad que tienen 

algunos tipos de agroecosistemas para mantener valores altos de atributos de la comunidad 

(Nichols et al. 2007). Es posible que nuestros resultados pueden estar influenciados por la 

gran franja de bosque (>2000 ha) a la cual se encontraba conectada el área de cacao en el 

momento del estudio. Es reconocido, que la conectividad es un importante aspecto de los 
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paisajes antrópicos, debido que permite el mantenimiento a largo plazo de muchas especies 

(Taylor 1993).  

A pesar de no encontrar diferencias estadísticas entre el bosque y el cacao rústico 

(excepto número de especies) sí se observa que los valores de algunas de las variables tienden 

a ser menores en cacao rústico que en el bosque (número de individuos, suelo excavado, 

biomasa, semillas dispersadas y exhumadas; Figura 4). Asimismo, en la ordenación de los 

sitios basada en la abundancia de las especies capturadas, y al excluir a los cultivos de hule 

del análisis, se puede ver que el cacao rústico es diferente del bosque en cuanto a la 

estructuración de la comunidad de escarabajos.  

Por otra parte, algunos agroecosistemas han mostrado un importante empobrecimiento 

de las comunidades de escarabajos coprófagos y por tanto de las funciones que desempeñan 

(Braga et al. 2013, Gardner et al. 2008, Slade et al. 2011). En nuestro estudio, los cultivos de 

cacao policultivo presentaron menores valores para todos los atributos de la comunidad y las 

funciones (excepto remoción de heces y dispersión de semillas medianas) en comparación con 

el bosque y en algunos casos también menores en comparación con los cacaos rústicos (Fig. 

7). Creemos que el manejo de estas plantaciones de cacao policultivo y la configuración del 

paisaje (tamaño pequeño y fuerte grado de aislamiento de las parcelas), han tenido profundos 

efectos sobre las comunidades de estos insectos en estos sitios. Además, a diferencia de los 

cacaotales rústicos, los cuales albergaban monos (Alouatta pigra y Ateles geoffroyi) y otros 

mamíferos (Zárate et al. 2014), cuyas heces representan una fuente muy importante de recurso 

alimenticio para los escarabajos, los cacaotales policultivo no albergaban a estos animales 

(obs. pers.). No obstante, con nuestro estudio no es posible determinar cuáles de las 

características asociadas a las parcelas de cacao policultivo (tamaño, aislamiento, manejo, 

presencia de mamíferos) son las más importantes en determinar la comunidad de escarabajos 

coprófagos. Es necesario que futuros estudios sean realizados en zonas donde haya más 
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cacaotales y en donde se pueda tener un diseño en el cual diferentes sitios incluyan diferentes 

combinaciones de factores. 

Con respecto a la función de exhumación de semillas nuestros resultados sugieren que 

el tipo de uso del suelo tiene una fuerte influencia sobre ella, debido a que sólo fue registrada 

en bosque y en cacao rústico. Es muy probable que la exhumación de semillas dependa de 

variables no incluidas en este estudio, como las propiedades físicas de los suelos. El bosque y 

los cacaotales rústicos presentaron suelos con mayor resistencia a la penetración (98 y 120 

Psi, respectivamente), en comparación con los cacaotales policultivo y los cultivos de hule 

(43 y 55 Psi, respectivamente). Esta resistencia a la penetración puede estar relacionada con 

tipo de suelo (más arcillosos en bosque y cacao rústico, más arenosos en cacao policultivo y 

hule; obs. pers.) y/o a la cantidad de raíces en el suelo. Estas características podrían provocar 

que los escarabajos entierren semillas a menor profundidad en suelos más duros y por tanto 

que sea más probable su posterior exhumación. La exhumación de semillas, pese a que ocurre 

en bajas proporciones (6%), puede tener importantes consecuencias para la dinámica del 

banco de semillas y para el establecimiento de plántulas (Santos-Heredia & Andresen 2014). 

Sin embargo, nosotros no diseñamos un estudio particular para medir la exhumación de 

semillas, ésta función fue encontrada una vez montado el experimento, por lo tanto estudios 

futuros podrían considerar implementar en sus metodologías a este interesante y muy poco 

estudiado aspecto funcional. 

Relaciones entre parámetros de la comunidad y funciones ecológicas 

En los estudios que cuantifican empíricamente las funciones de los escarabajos, 

además de los atributos de las comunidades, la remoción de heces es una de la función más 

frecuentemente evaluada, dada la facilidad para ser cuantificada y por su relación con las 

demás funciones realizadas por los escarabajos coprófagos (Braga et al. 2013, Nichols et al. 

2008). La mayoría de las funciones ecológicas de estos escarabajos son consecuencia directa 
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de la remoción de heces (Braga et al. 2013, Slade et al. 2007).  En este estudio, nosotros 

también corroboramos la relación que existe entre la remoción de heces y las demás funciones 

mediante correlaciones positivas significativas (Figura A1). Sin embargo, en los diferentes 

hábitats la remoción de heces no refleja las demás funciones de manera muy exacta (Braga et 

al. 2013). Nosotros, encontramos que el suelo excavado, la dispersión de semillas y la 

exhumación no se correlacionaron fuertemente con la cantidad de heces removidas en cada 

tipo de habitat (Figura 7). Asimismo, encontramos que la remoción de heces fue la variable 

menos sensible al tipo de hábitat. No obstante, al incluir al hule en los análisis observamos 

que claramente enmascara los patrones cuando se trata de tipos de usos del suelo que no son 

drásticamente diferentes (Figura A2). Estos resultados demuestran la importancia de medir 

empíricamente los efectos de la intensificación del manejo sobre las diversas funciones de los 

escarabajos, en lugar de simplemente usar la remoción de heces como predictor de los efectos 

que puede haber sobre las otras funciones ecológicas en las cuales participan estos 

escarabajos.   

Conforme a lo encontrado en otros estudios (Bang et al. 2005, Braga et al. 2013, Slade 

et al. 2007) nosotros encontramos una relación entre los atributos de las comunidades de 

escarabajos coprófagos (abundancia, biomasa y riqueza) y las funciones ecológicas (69% de 

la variación explicada). Sin embargo, en estos estudios es muy variable el grado de relación 

entre los atributos y las funciones. Por otra parte, nuestros resultados sugieren que los 

atributos de la comunidad de escarabajos que más influyen sobre las funciones ecológicas, 

son el número de individuos, el número de especies y la biomasa. No obstante, estos atributos 

no influyeron de igual forma a todas las funciones. En particular, el número promedio de 

especies por trampa fue el atributo que más funciones influyó, mientras que la longitud 

promedio de escarabajo fue el atributo que menos funciones influyó. Estudios previos han 

resaltado también a la riqueza de especies como un importante predictor de la cantidad de 
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función (Barragán et al. 2011, Dangles et al. 2012, Slade et al. 2007). En la literatura podemos 

encontrar resultados contradictorios, en donde no siempre los mismos atributos de la 

comunidad se relacionan con las funciones (Braga et al. 2013, Horgan 2005, Nichols et al. 

2013, Slade et al. 2007). Por otra parte, ninguno de los atributos de la comunidad de 

escarabajos coprófagos medidos influyó la exhumación de semillas. Por lo tanto, atributos de 

la comunidad no considerados (e.g., grupos funcionales) o el ambiente (e.g., características 

del suelo), probablemente estén relacionados con la pérdida de las funciones ecológicas 

realizadas por los escarabajos (Barragán et al. 2011, Braga et al. 2013), en especial de la 

exhumación de semillas.  

En conclusión, los cacaotales rústicos estudiados proveen un hábitat propicio para el 

mantenimiento de las comunidades y de las funciones ecológicas medidas. Sin embargo, este 

tipo de agroecosistema aunque importante para la conservación, no sustituye a las áreas 

naturales conservadas. Nosotros demostramos que el cambio en el uso del suelo afecta a tanto 

a la estructura como a la función, de las comunidades de escarabajos coprófagos. Nuestro 

trabajo resalta la importancia de medir empíricamente los efectos de la intensificación del 

manejo sobre aspectos funcionales de las comunidades de escarabajos, en lugar de 

simplemente usar parámetros de las poblaciones como reflejo de los efectos que puede haber 

sobre las funciones. 
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Leyendas de las figuras  

Figura 1. Ubicación de los 12 sitios de estudio (banderitas) en los municipios de Marqués de 

Comillas, Ocosingo, Benemérito de las Américas, estado de Chiapas, México (a). Fotografías 

de los tipos de hábitats estudiados: hule (b), cacao policultivo (c), cacao rústico (d) y bosque 

conservado (e). 

Figura 2. Análisis de escalamiento multidimensional (NMDS) de las trampas basada en la 

abundancia de las especies de escarabajos coprófagos capturados en tres tipos de cultivos 

arbóreos (hule, cacao policultivo, cacao rústico) y en el bosque húmedo tropical (a) y sin hule 

(b). Los símbolos representan las 12 trampas del bosque (▲), 12 trampas del cacao rústico 

(■), 12 trampas del cacao policultivo (□) y 12 trampas del hule (●). 

Figura 3. Curvas de rango-abundancia, indicando las cuatro especies más abundantes en tres 

tipos de cultivos arbóreos (hule, cacao con sombra plantada, cacao rústico) y en el bosque 

húmedo tropical. 

Figura 4. Atributos de la comunidad de escarabajos coprófagos (a – d) y cantidad de las 

funciones ecológicas realizadas (e – h) expresados en valores promedio por trampa, en los 

cuatro hábitats. Los paneles (g) y (h) muestran por separado los resultados para las semillas 

chicas (barras negras), medianas (barras grises) y grandes (barras blancas). Las barras de error 

representan el error estándar. Las diferentes letras sobre las barras indican las diferencias con 

las pruebas a posteriori de Tukey; en los paneles (g) y (h) las letras en mayúsculas, 

minúsculas y negritas, corresponden a las semillas chicas, medianas y grandes, 

respectivamente.  
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Figura 1. 
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Figura 2. 
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Figura 3 
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Material complementario 

Tabla A1. Total del número de individuos y número de especies de escarabajos coprófagos 

capturadas en trampas de caída (12 trampas por sitio abiertas durante 48h, en cada una de tres 

repeticiones temporales, para un esfuerzo de muestreo total por sitio de 1728 horas-trampa) 

cebadas con 30g de heces de mono aullador (Alouatta pigra) en cuatro tipos de hábitats: hule, 

cacao policultivo, cacao rústico y bosque húmedo tropical. 

  Sitio 

 
Especies Bosque 

Cacao 

rústico 

Cacao 

plantado 
Hule Longitud 

Ateuchus candezei Harold, 1868 38 42 25 1 6.52 

Ateuchus illaesum Harold, 1868 38 46 12 1 7.05 

Bdelyropsis bowditchi Paulian, 1939 0 443 0 0 5.73 

Canthidium ardens Bates, 1887 6 33 2 2 5.18 

Canthidium centrale Boucomont, 1928 16 6 11 3 8.89 

Canthon subhyalinus  Harold, 1867 4 1 0 0 7.91 

Canthon angustatus Harold, 1867 81 47 0 0 5.86 

Canthon eurycelis Harold, 1867 33 4 9 0 7.85 

Canthon femoralis Chevrolat, 1834 124 153 433 0 6.00 

Copris laeviceps Harold, 1869 697 389 362 23 12.51 

Copris lugubris Boheman, 1858 1 0 7 0 17.73 

Coprophanaeus telamon corythus Harold, 1863 2 0 0 0 19.90 

Deltochilum gibbosum Fabricius, 1775 37 8 0 0 27.20 

Deltochilum lobipes Bates, 1887 1 0 7 1 25.39 

Deltochilum pseudoparile Paulian, 1938 16 9 1 0 12.06 

Deltochilum scabriusculum Bates, 1887  2 0 0 0 26.15 

Dichotomius amplicollis Harold, 1869 24 5 17 1 20.48 

Dichotomius annae Kohlmann y Solís, 1997 0 0 0 4 27.15 
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Dichotomius satanas Harold, 1867 3 0 1 0 19.70 

Eurysternus angustulus Harold, 1869 124 41 0 0 8.66 

Eurysternus caribaeus Herbst, 1789 1239 1654 57 26 15.76 

Eurysternus foedus Guérin Méneville, 1844 88 12 1 0 18.07 

Eurysternus mexicanus Harold, 1869  160 132 68 35 11.74 

Megathoposoma candezei Harold, 1873 8 13 0 0 22.70 

Onthophagus acuminatus Harold 1880 58 131 4 18 5.50 

Onthophagus batesi Howden & Cartwright 703 271 72 44 6.99 

Onthophagus carpophilus Pereira and Halffter, 1961 2 0 0 0 8.91 

Onthophagus coscineus Bates, 1887 15 1 4 0 7.80 

Onthophagus crinitus Harold, 1869 101 17 30 0 20.14 

Onthophagus maya Zunino, 1981 77 15 39 0 9.51 

Onthophagus rhinolophus Harold, 1869 9 0 3 0 8.25 

Onthophagus sp1 2 0 9 2 7.76 

Onthophagus sp2 1 0 0 6 4.35 

Onthophagus yucatanus Delgado, 2006 0 0 50 0 5.32 

Phanaeus endymion Harold, 1863 11 6 11 1 17.29 

Phanaeus sallei Harold, 1863 27 19 4 3 18.69 

Scatimus ovatus Harold, 1862 39 28 8 6 6.07 

Sulcophanaeus chryseicollis Harold, 1863 2 1 0 0 16.65 

Uroxys microcularis Howden and Young, 1981 17 1 1 0 3.75 

Uroxys platypiga  Howden and Young, 1981 26 0 0 0 4.24 

Total de individuos 3832 3528 1248 177 

 Total de especies 38 28 27 17 
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Figura A1. Correlaciones entre la remoción de heces y el suelo excavado, la dispersión y la 

exhumación de semillas (chicas, medianas y grandes). 
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 Figura A2. Correlaciones entre la remoción de heces y el suelo excavado, la dispersión y la 

exhumación de semillas (chicas, medianas y grandes), excluyendo al hule de los análisis. 
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Upward movement of buried seeds: another ecological role of dung beetles promoting 

seedling establishment 

Publicado en Journal of Tropical Ecology (2014), 30:409–417 

Carolina Santos-Heredia & Ellen Andresen 

ABSTRACT 

Dung beetles are known to play important ecological roles as a consequence of their dung-

relocation behavior. Among other roles, dung beetles are secondary seed dispersers, affecting 

seed and seedling fate. In this study we show that dung beetles not only disperse seeds present 

in dung, but they also bring buried seeds back to the surface. In other words, dung beetles are 

active in seed exhumation. We carried out three experiments to answer these questions: (i) 

What proportion of seeds buried by beetles are later exhumed by them, and does it depend on 

seed size? (ii) Does the soil-tunneling activity of dung beetles promote seedling 

establishment? (iii) Is seedling establishment increased by recurrent dung beetle activity? We 

found that, on average, 5.4% of seeds buried by beetles are later exhumed by them, and that 

this proportion was negatively associated with seed size. Also, more seedling individuals and 

species became established in plots with vs. without beetle activity. Finally, in sites with 

recurrent activity, such as may occur in mammal latrines, seedling establishment was higher 

than in sites with single-time activity.  In conclusion, dung beetles are responsible for yet 

another ecological function with important consequences for plant regeneration. 



 
 
 
 

55 
 

 

 

¡ol/rIlIII ofTropimI EmIogy (20J 4 ) J O:409--41 7. º Cambridge Univcrsily Prcss 10J 4 
doi: JO. 10 17/S0266467414000376 

Upward movement of buried seeds: another ecological role of dung beetles 
promoting seedling establishment 

Carolina Santos-Heredia*'t' 1 and Ellen Andresen* 

• Centro de Investigaciones en Ecosistemas, Universidad Nacional Autónoma de México, Antigua Carretera a PátzaJaro No. 8701, Ex-Hacienda de San José de la 
Huerta, CP 58090, Morelia, Michoacán, México 
t Posgrado en Ciencias Biológicas, Universidad Nacional Aut600ma de México, Av. Ciudad Universitaria 3000, C.P. 04360, Coyoacán, Distrito Federal, México 

(Received 18 April 2014; revised 23 June 2014; accepted 24 June 2014) 

Abstract: Dung beetles are known lo perform important ecological funclions. such as sccondary sced dispersal of 
verlcbrate-defecalcd secds. We fou nd that dung bectlcs also move buried seeds upwards, with positivc consequences 
for secdling establishmcnt. [n the Lacandon rain forest of sou thcm Mexico we conducted ¡¡eld experiments to addrcss 
thrce qucstions: (1) What proporUons of diITerent-sizcd seeds buried by dung bect [es are exhumed by them ? (2) Does 
upward relocation of secds caused by dung bcetle activity promote scedling cstablishment? (3) Does recurrent beetle 
activity increase seedling establishmcnt? Using 4-mm. 8-mm and J 2-mm beads as sced mimics, embedded in howler
monkey dung. we found that 2- 6% of buried beads \Vere later exhumed by beetles, with smaller beads exhumed 
more oflcn. In small plOIS (N = 100) where beetles were allowed lo bury dung and seed rain was cxcluded. scedling 
establishmcnt was over three times higher compared wil h plots without bcctle activity. [n plots (N = 8) where we 
placed dung on four occasions in J mo, seedling establishment was more than twice as high comparcd with plOIS wll h 
single-time du n g placemenl. We bclieve that OUT lindings open up interesling research opporlunities to help furthcr 
elucidale this ncwly discovcrcd ecological func lion of dung beetles. 

Key Words: Lacandon rain fores!. Scarabaeinae. seed dymlmics, seed fatc , soil seed bank 

INTRODUCTION 

After dispersa l a seed may follow many possible fate paths 
depending on the biolic and abioli c fadors it encollnters 
(Vander Wa ll el al. 1005 ), Secds deposiled on the soil 
surface can germinate, die or be secondarily dispersed. 
When secondary dispersa l involves seed burial. sceds 
become part ofthe undergrou nd sced bank (I he concept 
of seed bank also includes seeds on the surface and in 
the lea flitter: Simpson el al. 1989). thus we use Ihe terlll 
'undergrollnd' tocharacteri:!.e tlle portion oft lle seed bank 
that is bll ried. Seeds can be buried by biotk agellts (e,g, 
fossorial ani mal s), abiotic agents (e,g, rain ) or simply by 
gravity (Beatt ie & Cul ver 1982, rvlart hews el al. 2008 ), 

Buried secds relllain viable duri ll g a va riabl e period of 
time, dependi ng on morpho-physio logica l sced trails (e,g, 
latency), Illicroclimatic conditions (e.g, lighl. humidily) 
and theadion ofpredalors/ pathogens (Dallingei al. 10 11 , 
Garwood 1989, Wang ci al. 10.13). It is well established 

1 Corrcsponding a ulhor. Email: macas.a.he@gmail.com 

Ihat bllried seeds are belter protectcd from detection 
by seed predators Ihan seeds on the surface (Crawley 
2000, Hulmc 2002). Yel, the efTects of other fa ctors 
influencing surviva l 01' buried seeds. as well as ¡hose 
alTecling seed germi nation and seed ling emcrgellce, are 
more ullpredictable amI cO lltexl-specific (Dalling 2005, 
Fell ner 1000, Pearson ei al. 20(2 ). 

[n tropical rain fo rests it has been shO\vn 111<11 buried 
seeds, in particular ¡hose found al depths > 5 cm. 
may not encoullter adequate conditioll s fo r germination 
(Pearson el al. 1001 ), or may not be ablc to emerge 
as seedlings a fte r germination has occurred (A ndresen 
& Lcvey 2004 , Dalling 2(05). It has been suggestcd 
Ihat these seeds ma y need to be brollghl back to the 
surfa ce, or shallowerdepths. fo r gerlll ination and seedling 
establishment lo occur (Donat h & Eckslein 1012. Grant 
1983, Put:!. & Appanah 1987), It is to be expecled 
that ma ny of tlle animals responsib le for buryi ng seeds 
Ihrough their burrowing behavioll r may al so play a role in 
moving buriecl seeds upwa rds (Donat h & Eckstein 1012), 
Through upwa rd relocation, seeds may be brollght back 
lo the surface. which we ca]] seed exhllmatioll , or ma y 
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be brought cJoscr lo lhe surfacc. rcmaini ng buricd al 
shallower depths. 

Dung bcetlcs (Coleoptera: Scarabaeinac) conslitutc an 
abundant and diversc insect laxan in tropical foresls. and 
are knowll lo play importa nt ccological fu nctions (scc 
Nicholsci al. 2008). [n lhe last dccadcscveral st udies ha ve 
showll that rai n-rorest dung bectlcs bu ry <lnd /or movc 
horizonta lly many vcrtcbratc-defccatcd sccds (A ndrcscn 
& Fecr 2005). It has <l Iso bcen showll that this secondary 
sccd dispersa] by dung bcetlcs can have a positive eITect 
on sced li ng establishment through rcd uccd prcdation of 
buricd sceds (Andrescn 2001. Andresen & Levey 2004) 
and/or él reduction in lhe spatial aggregation of secd lings 
(Lawson el al. 2012). ¡\,Iorc reccntly. one study also 
concluded that by burying seeds. dung bee tles may play a 
major role in st ructll ring tropica l soil seed banks (Feerci al. 
2013). Finall y. we know that. as they dig tunnels to bury 
faeces. du ng beetlesexcava tea la rgeamount ofsoil (Braga 
ci al. 2013). Yet. the question remains: Are du ng bcctles. 
through their tun nelling and soil excavation behaviour. 
also moving buried seeds upwards. possibl y enhancing 
seedl ing esta blishmen t? 

The main objective of this st udy was to address this 
general question. Wit h this pu rpose we designcd field 
experiments to test the followi ng hypotheses: (1) Some 
of the seeds bu ried by dung bcctles are later exhumed 
by them. depcndi ng on sccd size: (2) Through the ir 
du ng-bu rying activity. du ng beetles ca use the upward 
movement of seeds present in the und ergrou nd seed 
bank. which in turn promotes seed ling establi shment: 
(3) The frequency of du ng beetle activity will be positively 
associatcd with seed ling establishment. 

METHODS 

Study site 

This st udy was carricd out betwccn September 20J 1 and 
September 2013 in the ¡\'Iontes Azu les Biosphere Reserve 
(16°07' 58"N. 900 56'36''W). located in the Lacandon 
rain-forest regio n in the I'ilexican sta te of Chiapas. This 
reserve covers an arca of 33:10 km l . most of which 
corresponds to conserved tropical ra in fo rest (Holdridge 
1967). Mean annual tempcrature and precipitation a re 
24 oC and 3000 mm. respectively (l'vledellín J 994). More 
informa tion on the stlldy site can be found elsewhere 
(Mcdellín 1994). 

Seed exhumation 

We established ] 2 experimental stations in three groups 
offour stations. In each grou p. stations were placed in the 
corners of a 50 x 50-m square: dista nce among groups 

CA ROLI NA SANTOS-HERED[A AND ELLEN ANDRESEN 

was > 500 m. [n each station we placed 50 g of fresh 
dung (we used the du ng of the howler monkey, Alo!laita 
¡Jigra Lawrence) contain ing spherical plastic beads lI sed 
as artificial secds (Andresen 2002). In each du ng pi le we 
int roduced 50 small beads (4 mm). 20 medium beads 
(8 mm) and ]0 la rge beads (12 mm). Each station was 
checked after 48 h. when all du ng had bccn removed 
by du ng beetles. ''''e collected and cou nted all beads that 
rema ined on the surface. All beads that were not fou nd 
on the su rface were assumed to have been buried by du ng 
beet les underneat h thedu ng sou rce. although some beads 
might have been buried at some distance from the stat ion. 

The whole experimental setu p was repeatcd in three 
time periods. ti. t l • t]. with 4 mo between t] and t1 and 
8 mo between t1 and t] (dlle to logisti ca l reasons we were 
unable to have eq ual ti me intervals). always lI si ng the 
same locations. Beads were of dilTerent colou rs: purple in 
t] . pink in t1 and white in tJ. Four mont hs after t] we again 
placcd 50 g of du ng in each station. bu t without beads (t4 ). 

Seed exhumation was quanti fi ed in periods tl (February 
20J2). t] (October 2012) and t4 (Februa ry 2013). In a 
given time period ti (where i = 2. 3 or 4 ) we counted 
the number of beads. of those that had been buricd in 
previous time periods (tl_] and/or earlier periods). that we 
found in the loose soil excavated by du ng beetles. Thll s. 
in t2 we quantified ex huma tion of beads that had bccn 
buried during t]: in t] we qua ntified exhumation ofbeads 
buried during t] and/or t1: finally. in 14 we quantified 
exhumat ion ofbeads buried during t]. t2 and/or t]. 

Seedling estab lishment 

To assess the eITect of the soil-tun nelling activity of du ng 
beetles. and of the frequency of this activity. on the 
establi shment of sccd lings from seeds na tura lly present 
in the soil seed bank we ca rried out two complementary 
experiment s. Experiment J was designed to address both 
questions by comparing three treatments simulta neously 
(no beetle activity vs. si ngle-time beetle activity vs. 
recll rrent beetle activity). However. during the fi rst 
mont hs after sett ing up Experiment 1 \Ve observed very 
few seedli ngs establi shing and thus decided to increase 
sample size by setti ng up Experiment 2. Yet. the la rge 
sca le oft his second experiment did not allow us to incl ude 
the ' recu rrent bcetle activity' treatment (d ue to the la rge 
amou nt ofmonkey dung needed). 

E.\'¡JcrimclIl -l. Weestablished J x 1-m plots with a ll sides 
surrou nded by a wire mesh (2 mm mesh size) 30 cm high 
and buricd 5- ] O cm intothe ground (the mesh \Vas bu ried 
to make sure that du ng beetles started building their 
tunnels insidetheexperimental plots. so that all excavated 
soil wúuld be within plots). We had a tota l ofe ight groups 
of three plot s each. dist rib uted in eight fo rest locations 
or blocks (N = 8). with a dista nce of 2 m between plot s 
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in a block and 50 m between blocks. AII seedlings found 
inside the plots were removed. Plots withi n a block were 
ra ndoml y assigned to three treatments: (J ) single-time 
placement 01' J 00 g offresh howler monkey du ng (d ivided 
into three piles to mimic natural defecalion patterns): (2 ) 
repeatcd placement of 100 g ofdung. once every week. for 
a total of four times: and (3) control. no dung added. AII 
seeds were removed fro m du ng used in this experiment. 
cxcept fo r seeds of CCíTopia o/J/UsiJoli/l Bertol. which could 
not be removed due to thei r small size. Th us. C. o/J/UsiJo/ia 
seed lings establishing in experimen tal plots were excluded 
from analyses. During 2 d the tops 01' all plots were left 
open to allow dung beet le acti vily. Thereafter. all tops 
were covered using the same type of mesh: this was done 
to avo id the arrival 01' new seeds. and to prevent access 
to herbivores. Plots were checked every 2 wk fo r 12 mo. 
During every check we counted. idenWied amI marked 
all seedlings ofwoody plant species. When possible. using 
several infor ma tion sources (Iiterature. internet. experts. 
di recl measu rements) we classifled seed lings accord ing 
to life form (tree. shrub. liana). primary seed dispersal 
syndrome (mochory. anemochory. barochory) and seed 
size category « 5 mm and ;?5 mm). 

Expcrill/('//t 1. We established sma ll circular plots. 
0.:1 7 m1 in area. by bu ryi ng plastic cylinders (we used 
2 S-cm tall buckets wit h bottoms removed ) 5- 10 cm into 
the soil. AII seedli ngs found inside plots were removed. 
We placed J 00 pairs ofplots along existing Lrail s: disLance 
between ploLs in a pair was 0.5 m and distance between 
pairs was 30 m. Half the pai rs were set out in OcLober 
201 2 ami the other halfin February 2013. Plots in each 
pairwere assigned ra ndoml y Lotwo LreatmenLs: (l ) single
time placement 01' 50 g ofseedless monkey du ng. and (2 ) 
cont rol. no du ng added. As in Experiment J. plots were 
len open for 2 d to a llow dung beetle activ ity: thereafter 
they were covered wilh mosquito net. Plots were checked 
fo r seed ling establishment every 2 wk for 6 mo. 

Data analyses 

'1'0 analyse Ihe eITecL of seed sizc on the proportion of 
seeds exhumed by dung beetles we used a generalizcd 
linear model with artificial seed size as the independent 
variable. Exhumation data obtained in the three periods 
were pooled foranalyses. A quasi-b inomial error st ru cture 
was used due to overd ispersion 01' data (Crawley 2007). 

'1'0 analysc the elTecL of dung beetle activity and ils 
frequency on seedling establishment (Experiment -' ) we 
used twogeneralized linear models with Ireal ment asf]xed 
facto r wiLh three levels (repeated dung. single-time du ng. 
no dung). A quasi-Poisson error structure was used fo r 
each of the dependent variables: 'number of spec ies' and 
'number 01' individuals·. Post hoc comparisons between 
pairs of treatmenLs were performed using the HSD Tukey 

41 J 

test. '1'0 ana lyse paired data from Experi ment 2 (si ngle
ti me dun g vs. no dung). for Lhe sa me dependent variables 
as in Experiment J. we used the non-parametric Wilcoxon 
test for paired comparisons. G-tests were used to test for 
independence belween seed size of established seedlings 
« 5 mm and ;? 5 mm) and experimental treatments. 

Adequacy of error structures used in the generalized 
li near models was corroborated with residual analyses 
(Crawley 20( 7). Analyses were carried out in R 
version 2.J 5.3 (R Development eore 'ream. htLp:/ /w,,,\v. 
R-project .org/ ). 

RESULTS 

Seed exhumation 

Dung beelles buried an average 01' 68~){ , ± 3QO.{, (mean ± 
SD) 01' the artificial seeds (pooling all sizes) placed inside 
dung piles. Dung beelles exhumed 5.4% ± 1.06% of 
previously buried beads. As expected. small er beads had 
a higher probability of being exhumed by dung beetles 
compared \\'ith larger beads (6.1 % for small beads. 4.9% 
for medium beads ami 2.4% for large beads: Fl.J4 = 8.52. 
P = 0 .006: Figure 1). 

Seedling establishment 

Expcrilllcl!t -l. Pooling the 24 plots 01' l m1 we recorded 
the establishmenl 01' 269 seedlings 01' 27 woody plant 
species. in 1 y (A ppend ix J). Additionally. J 30. 27 and 36 
seedlings of C. olJtllsiJolia established inthe repeated dUllg. 
si ngle-time dung and no dung treatments. respectively. 
but were noL incl uded in analyses. Both the mean num ber 
01' individuals and mean number 01' species per plot ,,,ere 
alTected bytreatment (individ uals: 1'1.7 = 12.5. P <0.00:1: 
species: 1'1.7 = 6.53. P <O.OOl: Figure 2). Post hoc tests 
revea led Lhat values were signiflcantly higher in plots 
wit h repeated dung placement. when compa red with the 
Irealment wiLh single-time dung placement (i ndividual s: 
N = 8. Z = - 3.49. P = O.OOJ: spec ies: N = 8. Z = -2.98. 
P = 0.(08) and the control treat ment (i ndividuals: N = 
8. Z = 4.24. P <O.OOl: species: N = 8. Z = 2.98. P < 
O.OOJ ). No significant diITerences were fou nd between 
Ihe latter two Lreatments (individuals: Z = 0.990. P = 
0.579: species: Z <0.00 J . P = J : Figure 2). Seed size (two 
categories: <5 mm and ~5 mm) ofestab lishcd seedlings 
\Vas independent of treatment (species. G = 0.04 7. df = 
1. P = 0 .977: ind ividuals. G = 3.J 5. df = 2. P = 0.207). 

Expcrimcllt 2. 1.11 the 200 plots of 0.17 m2 poolcd 
toget her ,ve recorded the establishment of J 8 7 seed l ings 01' 
26 ",oody plan t species. in 6 1110 (Appendix 1). Contrary to 
the res ult s in Lhe previous experi rnent. ha ving increased 
statistical po",er in this experiment. ",e fOllnd increased 



 
 
 
 

58 
 

4J2 

---~ .. 
'-" 
c: 

oS .... 
" E 
" ..c: 
>< .. .., .. .. 

r/1 

12 

8 

6 

4 

2 

O 

CA ROLI NA SANTOS-HEREDIA AN D ELLEN ANDRESEN 

8mm 

Artificial seed size 
12mm 

Figure 1. Percentage of plastlc beads used as artificial seeds. ofthree different sizes. exhumed by dung bcctles (N = 11 for each siw). IkJxes represent 
the interval between lhe 25th and 75th pcrcen tiles: also sholl'n are the positlons ofthe mcdians. Thc whiskers indicate Lhe mlnimum and maximum 
va¡uc~ UUSCfVCU . 
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Figure 2. Mean number ofsecdling individuals(black bars) and species (white bars) In 1-m! plols with thrce diffcrent lreatments: repeated placemcnt 
of 1 00 g of dung (once a II'cek for 4 wk). single-time placemcnt of 1 00 g of dung. and no dung placement. Error bars represent I SE. Diffcrent letters 
above bars Indlcate statistical differences with the HSD Tukey post hoc tests: uppercase letters are for number of indivlduals amllowercase lctters 
for number of species. 
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Figure 3. Mcan numbcr of scedling individuals (black bars) and spccics (whitc bars) in 0.17 _ml plots \\'lth t\\'o dilTcrcnt trcatmcnts: single-timc 
placcmcl1t of 50 g of dung. and no dung placcmcnt. Error bars rcprcscnt J SE. DilTcrcnt lcttcrs abovc bars indicate statist ical dilTcrcnccs bascd 011 thc 
Wllcoxon paired tcst: uppcrcasc lcttcrs are for numbcr oflndividuals and lo\\'crcasc Ictlcrs for numbcr of spccics. 

seed ling establishment in plots with dung beetle activity 
than in plots wilhout it (individuals: Z = -5.38. N = 
100. P <0.001 ; species: Z = -5.27. N = 100. P <0.001: 
Figure 3). As in Experimentl. seed sir,c of established 
seed lings \Vas independent of treatrnent (species. G = 
0 . .1 23. df = J. P = 0.726: individuals. G = 0.377. 
df= I.P=0.539). 

DISCUSSION 

Seed banli: dynamics involves processes thal are crucial 
fo r plant regeneration (Thompson 20(0). with importanl 
practical implications for managemetlt ami restoration 
(Garwood J 989. Sli:og lund 1992). With our study we 
have sho\Vn Ihat dung beetles. through thcir dung
processing behaviour of building und erground tunnels. 
aclively participale in seed banli: dynamics. not only by 
burying seeds. but also by moving buried seeds upwards. 
We propose thal upward relocation of buried seeds be 
added to the large Iist of ecological fu nctions performed 
bydung beetles in tropical rain-forest ecosystems (N ichols 
et al. 2008 ). 

[n sorne instances the up\vard relocation ofseeds brings 
seeds bacli: to Ihe surface. resulting in seed exhumatioll. 
Every timerain -forest dung beetles bury él given amountof 
dung. lhey excavate more tha n twice Lhat amount of soil 
(Braga el al. 2(13 ). whic h would be expected 10 contain 
at leasl some seeds in most cases (Drllling el al. 1994). 

AlIho ugh Ihe percentage of a rtificial seeds exhumcd 
esli mated in our study was lo", (':-:;M{,). this represents 
a conservative figu re. "'le only measured exhuma tion 
for those beads buricd immedialely underneath lhe 
experimental station. ami ",e assumed that all buricd 
beads had been buried there. Hovvever. it is most lili:ely that 
roll er beetles incorporaled so rn e ofthe artificial seeds into 
lheir dung ball s ami bu ried them at some distance away 
from Ihe experimental slation. Thus our estimate of the 
tolal number of see<ls buried underneath each station \Vas 
lili:ely overestimated. and consequently our percentages 
of seeds exhumed ",ere lili:ely underesti mated. 

Secd exhumation ",as negatively associaled with seed 
sizc. as previously documented for seed burial by dung 
beetlcs (Andresen & Fcer 2005. Culot l't al. 2(09 ). 
Howcver. in lhe case of up",a rd seed relocation it may 
occur that. rather ¡han activcly being excluded by dung 
beetlcs as in the case of secd burial. Ihe inherent size 
01' larger seeds might hamper t heir llpward movement 
through soil layers dllring the tll nnelli ng activity of dllng 
beellcs. '1'0 more accll rately describe and quantify seed 
exhumation. future studies could ca rry out expcriments 
in which li:nown nllmbers of beads are buried by the 
researcher at Ii:nowll deplhs. ami in which the activity 
of du ng beelles is rest ricted to a certain area. Also. use of 
a broader range ofseed sizes. in particular sma ll ones ( 1-
3 mm), would be vcry in forma ti ve. Future studies would 
also need to compare the role played by dung beelles in 
the upward relocation of buried seeds. relati ve 10 other 
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soiJ-dwelling organislll s. Finally . futurc studics on secd 

cxhumation would need loassess lhe incrcased risk ofsccd 
predation duc lo sccd cxposu rc on lhe surface. Indccd. lhe 
bcst-doCllmentcd advantage al' sccondary sccd dispersa! 
by bectlcs is that sccds buricd by thcm su[fcr very lo\\' 
rates 01' sccd prcdation by granivores. com pared wit h 
sccds on lhe su rfacc (Santos-Hcrcdia et al. 20 10). So. sced 
exhu ma tion might have él high associatcd casI in terms 
al' sccd su rvival. olle that rcmai ns lo be quantiflcd. 

Howcvcr, cxhurncd sceds rcprcscnt only a proportion 
al' all sccds moved upwards by dung bcct lcs. amI 
likcly a slllall proportion. wit h most upward-rcJocatcd 
sceds rcmaining buricd clase Lo lhe surfacc. Yct. fuLurc 
st udics \\fallId !leed lo corroborate this by conducting 
ca reful experiments in which the downward anclup\Vard 
movemcnts of seeds along soil proflles. as a consequence 
of dung beetle tunnelling aCl ivity. is measured with more 
detail. Although in our st udy we did not quantify the 
exhumed and relocated seed bank directly. \Ve did so 
indireclly by quantifying seedling establishment. whic h 
provides a conservative estima te of act ual seed bank 
abundance and composition (Dalling ei al. 1994). We 
fou nd Ihat significantly more individuals and species 
established as seedlings in pl01S in which dung beetles 
had bllried dung and excavated soi l. compared with plots 
where beetles had not been acti ve (Appendix 2. Fig ure 3). 

Studies on the eco logy of tropical so il seed banks ha ve 
shown thal soil depth tends to be negatively associated 
with seed viability (Pouvelle ci al. 2009) and secdling 
emergence (Dalling el al, 1994 ). and that ma ny seeds need 
to be in shallower depths in order to encou nter conditions 
that trigger germination and /or aIJow seedl ing emergence 
(Donath & Eckstein 1012 . Crant 1983 . Pearson el ni. 
1002. Putz & Appanah 198 7). Upward relocation by 
dung beetles may be particularly importa nt for sma ll 
seeds. which are often buried more deeply (A ndresen & 
Feer 2005. Feerel al, 20 1 3). and which havegreaterdepth 
const raints fo r seed germ ination and seedling emergence 
(Dalling 1(05). 

Our st ud y also showed that in speci fl c rain-forest 
areas in which dung bcetle activily occurs repeated ly 
over time. seedling establishment is rllrther increased. 
in comparison to areas in which du ng beetle aCli vity 
is less frequent (Appendix J. Figu re 2). Recurrent du ng 
beetle activity is expected to OCCllr in areas whic h receive 
an equally recu rrent input or du ng. Many mammal 
species defeca te repeatedly in the sa me si tes. a pattern 
kn own as 'latrine behaviour' (lrwin ei al. 2004 ). Among 
Neot ropical frugi vorous mammals. primates and tapirs 
are \Vell known for this behaviour (Fragoso ci nI. 1003. 
Conzález-Zamora el al. 2011). amI st udi es focusi ng on 
the con sequen ces or pri mary seed dispersal by these 
mammals often show increased seedling establ ishment 
orthe dispersed plant species in these sites (Bravo 20 l2 . 
RlIsso & Augspurger 2(04). 

CA I~ OLlNA SANTOS-HEREDI A AND ELLEN ANDRESEN 

Such increased seedling establishment is primarily 
caused through the conti nuous seed deposition by the 
rrugivorous mammals. However. our results sllggest lhat 
dung beetle acti vity may also in part be responsib le 
ror racililating such increased seedling establishment 
in recurrent defecation sites or frugi vorolls mammals. 
lndeed. results or a recent st udy sllggest that the 
combincd efTect of primary seed dispersal by primates 
and secondary seed dispersa l by dung beetles is actively 
shaping seed bank stru cture and dynamics (Feer el al, 
2013). That study also found that dung beetle activity 
was significa ntly higher in sites in which monkey 
derecation was more frequ ent. Our results on seedling 
establishment further suggest that dung beetle activity 
will indepcndently en hance seedling establishment 
throllgh upward relocation or seeds present in the 
underground seed bank. i.e. even in defecation sitcs 
of non-rrugivorous mammals where seed input is not 
increased through primary seed dispersal. '['his remains 
to be tested through future st udies. 

In conclll sion . Ollr study shows that dung bcetles play 
yet another important ecological role through theirdung
relocation behaviour. namely the upward movement of 
buried seeds. In tu m . upward sced movement is li kely 
to be an important process in the dynamics of seed 
banks. wilh relevant co nseq uen ces for plant popu lations 
and commu nities. We believe that our stlldy opens up 
a promising avenue for ruture research in our way to 
altaining a moredetailed understanding oral l the possible 
outcomes of the interactions belween seeds and du ng 
beetles. and the overall role or this insect grollp in plant 
regeneration. Finally. as du ng beetles are increasingly 
being ll sed asa model taxon in st udies assessing theefTects 
of biodiversity loss on ecosystem functions and services 
(Braga el nI. 20 I 3. Dangles ci al. 10 11 ). we propose 
that assessment protocols could easily incorporate the 
measurement of this new ecological ru nctian. 
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Appendix 1. Tolal numbcrofsccdlingsestabllshed in J _m2 plots(N = 8 plols perlreatmenl) with three ditrerent Lreatments: repealed placement 
of JOO g ofdung (once a week for 4 wk). single-lime placement of 100 g of dung. and no dung placemenl. Informalion on Jife fonn. primary 
sccd dispersal syndrome and sccd siw (wldth) are given for each species. when avallable. For lhosc species. for whlch we could not measure 
sccds dircclly or oblain measurements from olher saurces. we provide two broad categories « 5 mm ami ~ 5 mm) bascd on Ihe information 
availablc for the particular genera in our study region. 

Spccies RepeatOO dung Single-lime dung Nodung Llfe form Dispersal Secd siw (mm) 

AcalY/llUl sp. 4 Shrub IJarochory <5 
Ardisia sp. 1 1 Zoochory <5 
Arrabidaen sp. Llana Anemochory ~ 5 

BIgnoniaccae 2 
BrosimulII laclesci'lls (S. Moore) C.C. Berg 6 Trce Zoochory 7 
Ceiba IJeutandra (L.) Gaertn. I Tree Anemochory >5 
Cellis igual/llea OacQ.) Sargo Llana 7..oochory 6 
Cissus micracarpa Vahl 4 6 Llana Zoochory 7 
er. Combrefum 14 JO 2 Llana Anemochory 
Davilla sp. 1 12 10 Llana Zoochory >5 
Dialium glji¡mel/se (Allbl. ) Sandwllh 4 Trce Zoochory 4 
Erythriua sp. 1 3 5 1 Trec IJarochory <5 
Eugenia sp. J 7 2 8 Trec Zoochory 13 
Gliriridill sp. 1 4 2 Tree Barochory <5 
Guart'a excelsa Kunth 7 1 Treo Zoochory 5 
Malpighiaceae 1 2 
l/lila pal'OI/iIllUl G. Don 2 Tree Zoochory 5 
Ochroma pyramirfale (Cal'. ex Lam.) Urb. Treo Anemochory <5 
I'assiflom sp. J 34 2 8 Llana Zoochory <5 
1'lIulli/Jia sp. l 7 2 Llana Zoochory 9 
PSYc/lOlrin sp. 1 6 3 Shrub Zoochory 2 
Ri/Jorl'a sp. J 8 2 5 Shrub IJarochory 2 
Serja/Jia sp. l 16 J2 6 Llana Anemochory 2 
SpolHfias Illombin L. Trce Zoochory J2 
TrapIJis mCl'mosa (L.) Urb. 4 Treo ZooclIory 5 
Virola IIlja/emall'Jlsis (Hemsl.) Warb. Trec Zoochory J7 
VocIJysia gua/ellJIIleJlsis Donn. Sm. 2 Trec Anemochory 5 

Total numbcr of individllals 157 65 4 7 
Total numbcr or spccies 16 14 14 
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Appendix 2. Total number of sccrllings cstablished in 0.17 _m 2 plots (N = .100 plots per treatment) wilh two dilTercnt 
trealments: single-ttme placement of 50 g of dung, and no dung placemenl. Informatlon on life fonn. primary seed 
dispersal syndrome and secd sizc (width) are given for each specics. when available. For Ihose species. for wblch we could 
no! measure seeds directly or obtain meaSllrements from other sources. we provide lwo broad categories «5 mm and 
~ 5 nun) based on the information avallable for the particu lar genera in our Sllldy region. 

Specics Single-lime dung No dung 

8 Aca/Yli/m sp.l 
Arrabidill'n sp.1 4 6 
Calopl!ylllllll brasiliensc Cambcss. 
Castilla e/nslica Scssé 
Cellis igllanaea OacQ.) Sargo 

Cissus microcarpa Vahl 
Combretn11/ sp. 1 
Val'illa sp. 1 
Vialinlll BlIial/ense (Allbl.) Sandwith 
Eryl/¡rina sp. 1 
Eugenia sp. J 
Eljgenia sp. 2 

Eugenia sp. 3 
Gliricidia sp. 1 
Guarra rxcelsa (Aubl.) Sandwith 
Hirtdla americana 1.. 
Malpighiaceae 
cf. Tapirim 

Passiflora sp. 
Passiflora sp. 2 

Posoqlleria Ialifolia (Rudge) Schult. 

12 
2 

4 
3 
4 

7 
31 

3 
2 
9 

1 

6 
14 

Rinorea sp. 1 4 
Scl!izolobium ¡¡aral/yba (Vell. ) S.F. Blake 2 
Trop/¡is racemosa (1..) Urb. 8 

Virola BlIIllemalensis (Hemsl.) Warb. 
Vocl!ysia glllllemalensis Donn. Sm. 9 

Tolal numberofindividllals 150 
Total number ofspecles 26 

3 

1 1 

4 

7 

37 
\O 

Life form Dispersal Secd size (mm) 

Shrub Barochory <5 
Liana Anemochory >5 
Trec Zoochory 1 , 

Tre< Zoochory 5 
Liana Zoochory 6 
Liana Zoochory 7 
Liana Anemochory >5 
Liana Zoochory >5 
Tree Zoochory 4 
Treo Barochory <5 
Tre< Zoochory IJ 
Trce Zoochory >5 
Trce Zoochory >5 
Trce Barochory <5 

Tre< Zoochory 5 
Trce Zoochory 4 

Liana Zoochory <5 
Liana Zoochory <5 
Trcc Zoochory \O 

Shrub Barochory 
Trce Anemochory 2 

Trec Zoochory 
Tre< Zoochory 17 
Trec Anemochory 5 

4 17 
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ABSTRACT  

Dung beetles constitute a very important insect group due to the functions they perform in 

terrestrial ecosystems, many of which have relevant consequences for plants. In tropical 

forests a relatively well-studied function of dung beetles with effects on plants, is seed 

dispersal. However, our knowledge about other effects that the activity of dung beetles can 

have on plants comes mostly from agricultural systems and laboratory experiments. In this 

study we quantify, for the first time, some effects that dung beetle activity can have on 

rainforest seedlings under natural conditions, through mechanisms other than seed movement. 

Through field experiments with one tree species (Brosimum lactescens, Moraceae) and 

manipulation of dung presence and dung beetle access, we determined the effects of dung 

beetle activity on seedlings’ foliar nutrients, growth, and survival. Foliar nitrogen was higher 

in seedlings with dung and dung beetles, compared to seedlings without dung or beetles; it 

was intermediate in the treatment with dung but no beetles. In the case of phosphorous, 

seedlings with dung and beetles had higher concentrations than seedlings in the other two 

treatments. After 6 months we found a significant positive effect of dung beetle activity on net 

growth in leaf number. However, dung beetle activity was associated with lower seedling 

survival, possibly due to higher pathogen attack. Our results open up new avenues of research 

to assess the multiple effects that dung beetles can have, not only on the fate of rainforest 

seeds, but also on the fate of seedlings.  

 

RESUMEN  

Los escarabajos coprófagos son un grupo de insectos muy importante por las funciones que 

desempeñan en los ecosistemas terrestres, muchas de las cuales pueden tener consecuencias 

relevantes para las plantas. En bosques tropicales una función de los escarabajos coprófagos 

relativamente bien conocida, y con efectos sobre las plantas, es la dispersión de semillas. Sin 
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embargo, nuestro conocimiento acerca de otros efectos que la actividad de estos escarabajos 

puede tener sobre las plantas proviene mayormente de sistemas agrícolas y experimentos de 

laboratorio. En este estudio cuantificamos, por primera vez, algunos efectos que la actividad 

de los escarabajos coprófagos puede tener sobre plántulas del bosque tropical bajo 

condiciones naturales, a través de mecanismos diferentes al movimiento de semillas. 

Mediante experimentos de campo con una especie de árbol (Brosimum lactescens, Moraceae) 

y la manipulación de la presencia de heces y de escarabajos coprófagos, determinamos los 

efectos de la actividad de los escarabajos sobre el contenido de nutrientes foliares, el 

crecimiento y la supervivencia de plántulas. El contenido de nitrógeno foliar fue mayor en 

plántulas con actividad de escarabajos, en comparación a plántulas sin heces; el contenido fue 

intermedio en el tratamiento con heces pero sin escarabajos. En el caso del fósforo, plántulas 

con heces y escarabajos tuvieron mayores concentraciones que las plántulas en los otros dos 

tratamientos. Después de 6 meses encontramos un efecto positivo significativo de la actividad 

de los escarabajos coprófagos sobre el crecimiento neto en número de hoja. Sin embargo, la 

actividad de los escarabajos coprófagos también estuvo asociada con una menor 

supervivencia de plántulas, posiblemente debido a un mayor ataque por patógenos. Nuestros 

resultados abren nuevas rutas de investigación que permitirán determinar los múltiples efectos 

que los escarabajos coprófagos tienen, no sólo sobre el destino de semillas tropicales, sino 

también de plántulas.  

 

Key words: Ecological functions; foliar nutrients; Lacandon rainforest; Mexico; Scarabaeinae; 

seedling performance. 
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DUNG BEETLES (SCARABAEINAE, COLEOPTERA) CONSTITUTE AN IMPORTANT INSECT TAXON IN 

many terrestrial ecosystems, both natural and anthropogenic, due to the ecological functions 

and ecosystem services they perform (Nichols et al. 2008, Benyon et al. 2015). These insects 

process the dung of animals by excavating soil and building underground tunnels where they 

then locate the dung for feeding or ovipositing (Halffter & Edmonds 1982). This dung-

relocation behavior has important effects on the soil, such as nutrient return, bioturbation, 

movement of the seed bank, all of which can, in turn, have important consequences for plants 

(Nichols et al. 2008, Scholtz et al. 2009, Santos-Heredia & Andresen 2014). 

In the last few decades, dung beetles have been extensively used as a focal taxon in many 

studies assessing the effects of anthropogenic disturbances on biodiversity, particularly in 

tropical forest ecosystems, where this insect group reaches very high values of abundance and 

species richness (Nichols & Gardner 2011). Yet, despite its extensive use as a focal taxon and 

its assumed functional importance, relatively few studies have quantified the consequences of 

Scarabaeinae activity for plants in tropical forests (with the exception of secondary seed 

dispersal, Andresen & Feer 2005).  

Information for most ecological functions recognized for this insect group comes from 

other ecosystems, particularly productive systems (crops and cattle pastures) and/or controlled 

laboratory experiments (see Nichols et al. 2008, Scholtz et al. 2009). Such studies have 

shown that, by burying dung, these beetles accelerate nutrient return to the soil (Stevenson & 

Dindal 1987), as well as nutrient mineralization (Breymeyer et al. 1975, Yokoyama et al. 

1991, Elkins et al. 1994). Further, by digging tunnels and excavating soil, dung beetles cause 

soil bioturbation, which in turn increases its aeration, permeability and pH (Mittal 1993, 

Bertone et al. 2006, Scholtz et al. 2009).  

In crop and pasture systems it has been shown that the chemical and physical 

consequences of dung beetle activity are often associated with a more efficient use of soil 
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resources by plants, and with better plant performance (Bornemissza & Williams 1970, Bang 

et al. 2005, Hanafy 2012). In cattle pastures, for example, grasses grow higher in sites with 

dung beetle activity (Galbiati et al. 1995), while crops (Hanafy 2012) and fodder (Bang et al. 

2005) have higher values of foliar nutrient concentrations when Scarabaeinae are present.  

The weathered soils of many tropical rainforests are known to have low availability of 

phosphorus that can be readily used by plants, while nitrogen seems to be less limited 

(Vitousek & Sanford 1986, Cleveland et al. 2011, Brookshire et al. 2012). Nonetheless, both 

nutrients are crucial for plant growth and survival (Schachtman et al.1998, Hörtensteiner & 

Feller 2002), and their availability is likely to affect plant performance, particularly during the 

more susceptible early life stages (Leck et al. 2008). These two elements are abundant in 

animal feces (Hutton et al.1967, Voigt et al. 2015), and thus their fast return to the soil 

through dung beetle activity could have positive effects on seedling performance in tropical 

rainforests.   

The aim of our research was to test the hypothesis that, in tropical rainforests under 

natural conditions, the activity of dung beetles (dung burial through soil excavation) affects 

seedling performance positively. Our predictions were that dung beetle activity would be 

associated with an increase in the following seedling variables: (1) concentrations of foliar 

nitrogen and phosphorus, (2) growth, and (3) survival probability. To test these predictions we 

carried out two field experiments using seedlings of one common tree species (Brosimum 

lactescens), manipulating both dung presence and dung beetle activity. 

 

 

METHODS  
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STUDY SITE.— This study was carried out between June 2012 and October 2013 in the Montes 

Azules Biosphere Reserve (16º07´58´´ N,  90º56´36´´ W), located in the Lacandon rainforest 

in the Mexican state of Chiapas. This reserve has an area of 3310 km2, which is mostly 

covered by mature tropical moist forest (Holdridge 1967). Mean annual temperature and 

rainfall are 24°C and 3000 mm, respectively (Medellín 1994). For this study we used sites 

within the reserve which had similar geomorphology, avoiding floodplains and karst areas 

(Birkeland 1984).  

Approximately 37 species of Scarabaeinae can be found in the study site, with sizes 

varying between 4 and 27 mm (C. Santos-Heredia, unpubl. data). On average, 106 individuals 

of 14 species are attracted to a single baited (30 g monkey dung) pitfall trap in 48 h, and 100 

percent of dung removal occurs generally within 24 h (C. Santos-Heredia, unpubl. data).  

 

FOLIAR NITROGEN AND PHOSPHORUS.— To determine if seedlings accumulate higher amounts 

of N and or P in their leaves, as a consequence of dung beetle activity, we conducted a field 

experiment using seedlings of Brosimum lactescens (from here onwards referred to by its 

genus name), a canopy tree species (30–40 m height) in the Moraceae family. In the study 

region Brosimum is one of the tree species with highest relative densities (Zárate et al. 2014) 

and their fruits and leaves represent important food resources for many animal species (D. 

Zárate pers. obs.). Brosimum seedlings were subject to treatments in which both presence of 

dung and access to dung beetles were manipulated. In this, and the following experiment, we 

used fresh dung of howler monkeys (Alouatta pigra).  

For the experiment we used naturally-established seedlings under five parent trees (150–

350 m among trees), making sure that all seedlings belonged to the same cohort, i.e. they all 

had cotyledons still attached and heights between 5 and 15 cm. Under each parent tree we 

chose seedling groups, each group consisting of five seedlings in close proximity such that 
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they could be surrounded by a plastic cylinder 30 cm in diam and 25 cm high (of which 5–7 

cm were buried).  Under each tree we established 30 seedling groups which were randomly 

assigned to three treatments: (1) +D+B, in which 25 g of dung were placed in the middle of 

the area covered by the cylinder and access to dung beetles was not excluded; (2) +D–B, with 

25 g of dung and exclusion of dung beetles; and, (3) –D–B, seedlings with no manipulation. 

Seedling groups of the +D–B treatment were immediately covered with a resistant tulle fabric 

to prevent dung beetles from entering the cylinder, but allow the passage of light and water. 

After 48 h, when all dung in the cylinders of the +D+B treatment had been buried by dung 

beetles, all cylinders were covered with tulle, to maintain similar environmental conditions for 

seedlings in all treatments.  

After 24 d all seedlings were harvested and taken to the laboratory. Roots were discarded 

to avoid contamination with any soil particle; the aerial parts were thoroughly washed, then 

dried at 60°C for 36 h, and finally grounded finely using a ball mill. To have sufficient 

material for analyses (≥ 0.25 g) we had to randomly pool seedlings from two cylinders (from 

the same tree and treatment), for a total of five samples per treatment, in each of tree.  

Nitrogen and phosphorous concentrations were obtained through Kjeldahl wet digestion 

(Technicon Industrial System, method No. 696-82 W) and colorimetry analysis using a 

Bran+Luebbe AutoAnalyzer 3. 

GROWTH AND SURVIVAL.— To determine if dung beetle activity has a positive effect on 

seedling performance we carried out a second field experiment with Brosimum seedlings, 

with the same treatments as in the previous experiment, but using a different experimental 

design. In one location of the forest understory we established three rectangular plots 4 m x 5 

m, with a distance of 2 m between adjacent plots. The perimeter of each plot consisted of 

plastic mosquito netting (2 mm mesh size) 35 cm high and buried 10 cm deep, supported by 

wooden stakes at the corners. All plants inside the plots were removed, but not the leaf litter. 
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In each plot we sowed 200 Brosimum by burying them at 1–2 cm depth, using regular 

spacing. Seeds were obtained from freshly-fallen mature fruits collected underneath eight 

parent trees. After approximately 7 wk, seedlings had established and we chose the 100 most 

vigorous ones (5–15 cm high) in each plot; the other seedlings were removed. Each 

experimental seedling was marked individually with a small tag, and initial height and 

number of leaves was recorded. In this experiment each seedling constituted a sample unit for 

statistical analyses. One plot was randomly assigned to each treatment. 

In plots corresponding to the +D+B and +D–B treatments we placed 25 g of fresh dung at 

the base of each seedling. The top of the +D–B plot was immediately covered with mosquito 

netting, to prevent access by dung beetles while allowing passage of light and water. After 48 

h the tops of the other two plots were also covered. We registered seedling survival and 

growth once a month, until completing 1 yr since the onset of the experiment. Regarding 

seedling growth, for each surviving seedling in a given month we calculated net growth in 

terms of both seedling height and number of leaves. Since net growth is the result of a 

dynamic process that may include both an increase and a decrease in growth, we also 

registered the numbers of new leaves and lost leaves in a given month. After the check on the 

6th mo the mosquito netting on top of the three plots was removed, as it was deteriorating.  

 

DATA ANALYSES.—All analyses were carried out using R 2.15.3 (R Development CoreTeam 

2013, http://www.R-project.org/). To assess the effect of dung beetle activity on foliar 

nutrients we used block-design ANOVA’s with replicates (with parent trees representing 

blocks, and five replicates per treatment in each block). Trees were considered random factor 

and treatments (+D+B, +D–B, –D–B) fixed factor. We carried out multiple comparisons with 

HSD Tukey tests using the package "multcomp". 
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To analyze the response variables related to seedling growth (net growth in seedling 

height, net growth in number of leaves, number of leaves lost, number of new leaves) we used 

generalized linear models, with treatment as fixed factor. Separate analyses were carried out 

for two time periods: at the 6th mo (time after which the cover of the plots was removed), and 

at the 11th mo (end of the experiment). Adequacy of models and error distributions used was 

evaluated with residual analyses (Crawley 2007). We carried out multiple comparisons with 

HSD Tukey tests using the package "multcomp". 

To analyze seedling survival we carried out a survival analyses with the Kaplan-Meier 

method for censored data (using the package "Survival"). The survival matrix was built using 

survival time of each individual, a censored variable [1 = dead, 0 = alive] and a grouping 

factor with three levels (+D+B, +D–B, –D–B). To compare survival curves we carried out a 

Mantel-Haenzel test through contingency tables. 

 

RESULTS 

 

FOLIAR NITROGEN AND PHOSPHOROUS.—Seedlings in the +D+B treatment showed the highest 

values for mean concentration of nitrogen (32.52 mg/g) and phosphorous (4.09 mg/g), 

followed by +D–B seedlings (N: 27.43 mg/g; P: 3.44 mg/g), and finally the –D–B seedlings 

(N: 25.01 mg/g; P: 3.15 mg/g). Treatment effect was significant for both nutrients (N: F2,8 = 

6.079 , P = 0.025;  P: F2,8 = 11.137 , P = 0.005; Fig. 1). Multiple comparisons in the case of 

nitrogen showed that seedlings with dung beetle activity had higher concentrations of the 

nutrient, but only compared to the treatment with no dung (P = 0.022); seedlings with dung 

added but dung beetles excluded, had intermediate nitrogen concentrations (Fig. 1A). In the 

case of phosphorous seedlings of the +D+B treatment had higher concentrations compared to 

both the –D–B (P = 0.004), and the +D–B (P = 0.03) treatments, very clearly demonstrating 
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the importance of dung beetle activity in the seedlings’ assimilation of this nutrient (Fig. 1B). 

The effect of tree (random factor) was significant for both nutrients (N: F4,8 = 14.56 , P < 

0.001;  P: F4,8 = 5.46 , P = 0.020), probably reflecting high variability in soil nutrient contents 

at the tree level (Fig. S1).  

 

GROWTH AND SURVIVAL.— At 6 mo, net growth in terms of seedling height was affected by 

treatment (F2,210= 6.5914, P = 0.002; Fig. 2A), but only the effect of dung addition was 

evidenced. In particular, seedlings without dung (–D–B treatment) had lower mean net growth 

values compared to both +D+B seedlings (N = 213, Z = -3.366, P = 0.002) and +D–B 

seedlings (N = 213, Z = -2.801, P = 0.014), but seedlings from the two latter treatments had 

similar net growth values (N = 213, Z = -0.658, P = 0.788). At 11 mo, trends were similar to 

those observed at 6 mo, but no statistically significant effect of treatment was detected (F2,87= 

2.0155, P = 0.139; Fig. 2B). 

Regarding net growth in terms of number of leaves, treatment effect was also significant 

at 6 mo (χ2= 4.677, df = 2, P = 0.010; Fig. 2C). In this case, however, seedlings from the plot 

with dung beetle activity (+D+B) had higher values of net growth than seedlings from both 

the +D–B (N = 213, Z -2.698, P = 0.019) and the –D–B treatment (N = 213, Z = -2.695, P = 

0.019). Indeed +D+B seedlings were the only ones showing net positive growth in terms of 

leaves at 6 mo. This was the result of seedlings in the +D+B treatment producing more new 

leaves while losing the same amount of leaves, compared to the other treatments (Fig. S2A, 

C).  At 11 mo net growth in the number of leaves was highly variable within treatments, and 

thus no effect of treatment could be detected (χ2= 2.639, df = 2, P = 0.771; Fig. 2D). 

However, seedlings in both treatments with dung added (+D+B and +D–B) had a mean 

positive net growth in leaves, while it was still negative for seedlings without dung, due to the 

significantly lower number of new leaves produced in this treatment (Fig. S2B). 
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The survival analysis showed significant differences among treatments (Fig. 3) both 

considering only the first 6 mo (χ2= 8.395, df = 2, P = 0.015) as well as the whole period of 

11 mo (χ2= 14.388, df = 2, P < 0.001). At 6 mo seedlings with dung beetle activity (+D+B) 

had significantly lower survival than seedlings without dung (χ2 = 7.851, df = 2, P < 0.005); 

seedlings with dung but no beetle activity had intermediate survival. At 11 mo seedlings 

without dung beetle activity, either with or without dung, had similar survival (χ2 = 1.259, df 

= 2, P = 0.262), which in turn was higher when compared to survival of seedlings with dung 

beetle activity (+D+B vs. +D–B, χ2 = 6.385, df = 2, P = 0.012; +D+B vs. –D–B, χ2 = 13.496, 

df = 2, P = 0.001).  

 

DISCUSSION  

 

Dung beetle activity may affect plants positively or negatively, through a variety of 

mechanisms. In tropical forests, for example, movement of seeds by dung beetles has been 

shown to increase seed survival probabilities (see Andresen & Feer 2005 and references 

therein), increase or decrease seedling establishment probabilities (Andresen & Levey 2004, 

Culot et al. 2015), decrease the spatial clustering of seedlings (Lawson et al. 2012), and favor 

seedling establishment from the soil seed bank (Santos-Heredia & Andresen 2014). However, 

and despite the fact that in productive systems and laboratory studies it has been shown that 

dung beetles can affect plants through other mechanisms, such as bioturbation and facilitation 

of nutrient uptake (e.g., Bang et al. 2005, Hanafy 2012), this is the first study showing that 

such effects also occur for rainforest seedlings under natural conditions.  

In terms of foliar nutrients, we found that dung beetle activity increased the concentration 

of nitrogen and phosphorous in Brosimum seedlings. In the case of nitrogen, dung presence by 

itself (i.e., without dung beetle activity) caused a slight increase in the foliar content of this 
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nutrient. However, only when dung beetles were allowed to process the dung, was the 

increase in foliar nitrogen statistically significant. In the case of phosphorous, the importance 

of dung beetle activity was more strongly demonstrated, since only the presence of dung with 

dung beetle activity caused an increase in foliar concentration of this nutrient. Approximately 

80 percent of the nutrients in vertebrate dung are lost through volatilization, and only the part 

incorporated into the soil may be mineralized (Gillard 1967). Our results corroborate that, 

when dung beetles bury fecal material, a larger proportion of nutrients contained in it may be 

used by plants (Galbiati et al.1995, Fincher et al. 1981).  

By burying dung, Scarabaeinae not only increase the concentration of readily-used 

nutrients in the soil, they also alter the soil’s pH, its cationic interchange capacity, and its 

hydrological properties (Bertone et al. 2006, Brown et al. 2010).  All these changes may 

affect plant performance, which was indeed observed in this study. In terms of seedling 

growth, 6 mo after a small portion of dung had been placed at the base of seedlings and buried 

by dung beetles, these seedlings showed a higher net increase in the number of leaves (but not 

seedling height). This finding is in accordance with the results of studies conducted with 

crops, cattle pastures, and/or under controlled laboratory conditions, in which an increase in 

plant height and biomass have been reported (e.g., Galbiati et al. 1995, Lastro 2006).  

At the end of the experiment (11 mo) we did not detect any treatment effect on net 

growth in the number of leaves. In this regard, it is important to remember that net growth in 

leaf number is the consequence of a dynamic process that involves both production of new 

leaves and loss of leaves. At 6 mo the significant higher value in net number of leaves was a 

consequence of seedlings with dung beetle activity both producing more and losing fewer 

leaves (despite non-significant differences between most treatments for these two variables; 

Fig. S2). At 11 mo this was not the case anymore. It would be reasonable to argue that the 

effect of dung beetle activity may be relatively short-lived, i.e. the boost in plant nutrient 
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uptake occurs soon after dung burial by beetles, and the advantage accrued to plants does not 

transcend long-term. More studies will be needed to corroborate if this is the case. 

Interestingly, the effect of dung presence was still observed at 11 mo, with seedlings in both 

treatments with added dung producing more leaves than seedlings without dung (Fig. S2B). 

Finally, at 11 mo we had reduced statistical power due to high intra-treatment variability in 

the net number of leaves (Fig. 2D) and low seedling number (caused, in turn, by high 

mortality rates, see below). 

Contrary to the effects on net growth and foliar nutrients, both of which were favored by 

dung beetle activity, the effect Scarabaeinae on seedling survival was contrary to our 

expectation. After 11 mo, seedlings with dung beetle activity had suffered 81 percent 

mortality, compared to 67 percent in the case of seedlings with dung but without beetle 

activity, and 61 percent in seedlings without dung. This pattern was consistent throughout the 

duration of the experiment, with the survival curve of +D+B seedlings always below the other 

curves. We found that seedlings with dung beetle activity developed brown necrotic patches 

with yellow borders on their leaves. These patches grew until leaves withered and fell; at the 

end only the dry stems remained. These symptoms coincide with those described for pathogen 

damage (Jones 1998), and they were not observed in seedlings of the other two treatments. 

Some studies have reported that the use of agrochemicals may cause increased vulnerability 

of plants to pathogen infection, by decreasing plant tolerance or resistance (Altieri & Nicholls 

1990, Meyer 2000, Altieri & Nicholls 2003, Veresoglou et al. 2013). We speculate that the 

increase of foliar nutrients in Brosimum seedlings due to dung beetle activity, affected 

seedling survival negatively by making them more attractive and/or less tolerant/resistant to 

pathogen attack. This is a line of research that warrants further study in order to clearly 

determine the mechanism responsible for increased seedling mortality, and also to assess 

whether this negative effect of dung beetles can be generalized.  
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In conclusion, our study shows that dung beetles, under natural field conditions, through 

their dung-relocation and soil-excavation behavior, may affect rainforest seedlings positively 

or negatively. Yet, our study was conducted with only one plant species; future research 

should include more plant species and also different soil types, before we can determine the 

degree of context-specificity or generality of the findings outlined here.  Additionally, future 

studies should also address the effects of dung beetle activity on other life stages (juveniles, 

adults), particularly in sites in which animal dung is deposited recurrently over time, such 

animal latrines or resting areas (Irwin et al. 2004, Voigt et al. 2015). We believe that our 

study contributes through opening new lines of research that will allow us to increase our 

understanding of the multiple effects that rainforest dung beetles may have on plants in 

tropical forests. 
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FIGURE LEGENDS 

FIGURE 1. Mean concentration of foliar nitrogen (A) and phosphorus (B) for Brosimum 

seedlings under three treatments: with fresh dung and access to dung beetles (+D+B), with 

fresh dung and exclusion of dung beetles (+D–B), without dung or beetles (–D–B). Error bars 

represent ± 1 SEM. Letters above bars represent statistical significance of multiple 

comparison tests. 

 

FIGURE 2. Mean net growth in seedling length (A and B) and number of leaves (C and D) 

after 6 mo (A and C) and 11 mo (B and D) for Brosimum seedlings under three treatments: 

with fresh dung and access to dung beetles (+D+B), with fresh dung and exclusion of dung 

beetles (+D–B), without dung or beetles (–D–B). Error bars represent ± 1 SEM. Letters above 

bars represent statistical significance of multiple comparison tests. 

 

FIGURE 3.  Survival curves of Brosimum seedlings under three treatments: with fresh dung 

and access to dung beetles (black solid line), with fresh dung and exclusion of dung beetles 

(black dotted line), without dung or beetles (grey solid line). The dotted vertical line marks 

the 6th mo, time after which the netting covering the plots was removed (see Methods). Letters 

next to the curves indicate statistical significance of multiple comparison tests carried out 

separately at 6 mo and 11 mo.  

 

 

 

 

 



 
 
 

84 
 

 

FIGURE 1  

 

 

 



 
 
 

85 
 

 

FIGURE 2  



 
 
 

86 
 

 

FIGURE 3 



 
 
 

87 
 

SUPPORTING INFORMATION  

 

 

FIGURE S1. Mean concentrations of foliar nitrogen (A) and phosphorous (B) for Brosimum 

seedlings under five parent trees. Seedlings were subject to three treatments: with fresh dung 

and access to dung beetles (dark grey bars), with fresh dung and exclusion of dung beetles 

(light grey bars), without dung or beetles (white bars). Error bars represent ± 1SEM.  
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FIGURE S2. Mean number of new leaves (A and B) and lost leaves (C and D) after 6 mo (A 

and C) and 11 mo (B and D) for Brosimum seedlings under three treatments: with fresh dung 

and access to dung beetles (+D+B), with fresh dung and exclusion of dung beetles (+D–B), 

without dung or beetles (–D–B). Error bars represent ± 1SEM. Letters above bars represent 

statistical significance of multiple comparison tests.  
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DISCUSIÓN GENERAL Y CONCLUSIONES 

Las comunidades de escarabajos coprófagos y sus funciones son afectadas por el tipo de 

hábitat  

Existe un creciente interés por evaluar los efectos de la transformación del hábitat sobre los 

escarabajos coprófagos, debido principalmente a su utilidad como taxón focal (Nichols & 

Gardner 2011) y a las importantes y numerosas funciones ecológicas que llevan a cabo en los 

ecosistemas terrestres (Nichols et al. 2008). Los escarabajos coprófagos (Scarabaeinae, 

Coleoptera) entierran las heces de vertebrados para la alimentación del adulto o de la larva, 

afectando profundamente a varios procesos ecológicos, como el reciclaje de nutrientes, 

aireación del suelo, absorción de nutrientes por las plantas, control de plagas y parásitos, y 

dinámica del banco de semillas, entre otros (Nichols et al. 2008, Scholtz et al. 2009). Sin 

embargo, apenas se comienza a entender los efectos que tiene la intensificación del manejo 

sobre la función de las comunidades de escarabajos coprófagos. 

En este estudio fue evidente que los diferentes hábitats estudiados (hule, cacao 

policultivo, cacao rústico y bosque conservado) afectaron los atributos de las comunidades y a 

la cantidad de función desempeñada. Sin embargo, la semejanza entre el bosque y el cacao 

rústico, fue uno de los resultados que más llamó la atención. Se encontró que los cacaotales 

con manejo rústico mantienen condiciones adecuadas para la comunidad de escarabajos 

coprófagos y mantienen niveles de funciones ecológicas semejantes al bosque conservado. 

Una de las posibles explicaciones ante los valores equiparables entre el bosque y el cacao 

rústico, es que los cacaotales rústicos estudiados conservaron parámetros de la vegetación 

muy similares a los del bosque (Zárate et al. 2014). Así, por ejemplo, a pesar de que los 

cacaotales estudiados tienen una menor densidad de árboles y lianas nativos, la alta diversidad 

y la presencia de especies importantes, favorecen la presencia de otros animales y el 
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mantenimiento de sus funciones (e.g. monos aulladores y su función en la dispersión primaria 

de semillas; Zárate et al. 2014). Vale la pena resaltar que, los cacaotales rústicos estudiados 

proveen un hábitat propicio para el mantenimiento de las comunidades y de las funciones 

ecológicas medidas, sin embargo, no son un sustituto de las áreas naturales conservadas. 

Por otra parte, los cultivos de cacao en policultivo y los cultivos de hule mostraron un 

importante empobrecimiento de las comunidades de escarabajos coprófagos y disminución en 

las funciones medidas. Es razonable creer, que el manejo y la configuración del paisaje 

pueden tener profundos efectos sobre las comunidades de escarabajos coprófagos y sus 

funciones. Otros autores han reportado también los impactos del cambio en el uso del suelo 

sobre las comunidades de escarabajos coprófagos y sus funciones (Braga et al. 2013, Gardner 

et al. 2008, Slade et al. 2011). En particular, en la presente investigación se encontró que una 

de las funciones más fuertemente afectadas por el hábitat fue la exhumación de semillas, la 

cual no fue observada ni en cacao policultivo ni en hule. Es muy probable que la exhumación 

de semillas dependa de variables no incluidas en este estudio (e.g. físicas de los suelos), por lo 

que futuras investigaciones podrían considerar incluirlas. Asimismo, es necesario que estudios 

futuros consideren implementar metodologías específicas para cuantificar esta poco estudiada 

función, que puede tener importantes consecuencias para la dinámica del banco de semillas y 

para el establecimiento de plántulas (Santos-Heredia & Andresen 2014).  

Relación entre las funciones y los atributos de la comunidad de escarabajos coprófagos  

 
Se ha destacado las importantes relaciones entre los atributos de la comunidad y las 

funciones desempeñadas por los escarabajos coprófagos en bosques tropicales (Andresen 

2002, Bang et al. 2005, Feer & Hingrat 2005, Horgan 2005, Slade et al. 2007, Slade et al. 

2011, Dangles et al. 2012, Braga et al. 2013, Nichols et al. 2013). En especial, varios estudios 

han resaltado la influencia de la abundancia y la biomasa sobre las funciones (Bang et al. 
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2005, Andresen 2002, Slade et al. 2011, Feer & Hingrat 2005). No obstante, un atributo que 

ha demostrado ser importante en predecir la cantidad de función, es la riqueza de especies 

(Slade et al. 2011,  Dangles et al. 2012, Braga et al. 2013). En este trajano se encontró, una 

relación entre los atributos de las comunidades de escarabajos coprófagos (abundancia, 

biomasa y riqueza) y las funciones ecológicas. No obstante la influencia de estos atributos no 

fue igual sobre todas las funciones. Los resultados resaltan también a la riqueza de especies 

como un importante predictor de la cantidad de función, dado que fue el atributo que más 

funciones influyó.  

Finalmente, es necesario que futuros estudios cuantifiquen varias funciones ecologías 

y no solamente la remoción de heces, como predictor de los efectos que puede haber sobre las 

otras funciones. La remoción de heces es una variable frecuentemente usada en las 

investigaciones, por su facilidad al ser medida y por su relación con las demás funciones 

realizadas por los escarabajos coprófagos (Braga et al. 2013, Nichols et al. 2008). Sin 

embargo, al igual que otros estudios (Braga et al. 2013), en la presente investigación se 

observó que no todas las funciones son un buen reflejo de la cantidad de heces removidas y 

que es además la variable menos sensible a las diferencias de hábitat. 

La actividad de los escarabajos coprófagos incrementa el establecimiento de  

plántulas a partir del banco de semillas 

 

Con el presente trabajo se ha demostrado que los escarabajos coprófagos, al construir túneles 

para enterrar su alimento, participan activamente en la dinámica del banco de semillas, no 

sólo enterrando semillas, sino también moviendo hacia arriba semillas enterradas. Por medio 

del movimiento ascendente en el suelo, las semillas pueden volver a la superficie 

(exhumación) o pueden ser traídas a estratos más superficiales i.e. quedando enterradas a una 
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menor profundidad. Esta función tiene consecuencias positivas para el establecimiento de 

plántulas. Se propone que el movimiento ascendente de semillas sea añadida a la extensa lista 

de funciones ecologías desempeñadas por los escarabajos coprófagos (Nichols et al. 2008).   

Cuando los escarabajos coprófagos entierran las heces, excavan grandes cantidades de 

suelo (Braga et al. 2013), que lógicamente debe contener semillas (Dalling et al. 1994). En la 

presente investigación se reporta que la exhumación de semillas previamente enterradas por 

los mismos escarabajos ocurre en bajos porcentajes (≤ 6%). Sin embargo, este porcentaje 

constituye un subestimado de la cantidad total de semillas, presenten en el suelo, que podrían 

estar siendo exhumadas (ver Capítulo 2). Es necesario que futuros estudios diseñen 

experimentos que permitan cuantificar y describir la exhumación de semillas con mayor 

precisión. En especial, es necesario experimentos donde se limite la actividad de los 

escarabajos a un área determinada y en donde se conozca la profundidad a la que se 

encuentren enterradas las semillas experimentales.  

El efecto de los escarabajos sobre la dinámica del banco de semillas incluye, la 

relativamente bien estudiada dispersión secundaria de semillas presentes en las heces que los 

escarabajos usan (Andresen & Feer 2005, Feer et al. 2013) y el hasta hace poco desconocido 

movimiento ascendente de semillas (Santos-Heredia & Andresen 2014). Muchos estudios han 

establecido la estrecha relación entre el entierro de semillas por escarabajos coprófagos y la 

disminución significativa la depredación de éstas (Estrada & Coates-Estrada 1991, Shepherd 

&Chapman 1998, Andresen 1999, Andresen 2001, Andresen & Levey 2004). Sin embargo, 

aún se desconoce si la exhumación de semillas podría llevar a un aumento del riesgo de 

depredación de semillas debido a la exposición de la semilla en la superficie, aspecto que 

debe ser considerado en futuros estudios. Otro aspecto en el que futuras investigaciones 

podrían concentrarse, es en comparar entre el movimiento ascendente de semillas realizado 

por los escarabajos coprófagos vs. el realizado por otros factores bióticos y abióticos. 
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En la presente investigación se encontró, mayor establecimiento de plántulas en las 

parcelas en las que los escarabajos habían enterrado heces y excavado el suelo, en 

comparación con las parcelas donde los escarabajos no habían estado activos (Apéndice 2, 

Figura 3). Incluso, se encontro que el establecimiento de plántulas se incrementa aún más, en 

las zonas en las que la actividad de los escarabajos es más frecuente (Anexo 1, Figura 2). 

Estos últimos hallazgos pueden cobrar particular importancia en las zonas donde 

recurrentemente los mamíferos defecan (comportamiento de letrinas, Irwin et al. 2004), y 

donde diversos estudios han mostrado un aumento en el establecimiento de plántulas (e.g. 

Bravo 2012, Russo y Augspurger 2004). Si bien este aumento de plántulas en letrinas está 

relacionado a la dispersión primaria de semillas por los mamíferos, el presente estudio sugiere 

que los escarabajos coprófagos podrían estar también jugando un papel en acentuar dicho 

efecto.  

Se ha relacionado negativamente la profundidad de entierro de las semillas y su 

probabilidad de supervivencia (Pouvelle et al. 2009). Por lo tanto, el movimiento ascendente 

de semilla puede tener importantes implicaciones para muchas especies, en especial para 

aquellas que cuyas semillas necesitan estar en profundidades menores para germinar y/o para 

su establecimiento como plántulas. Sin embargo, se cuantifico indirectamente las semillas que 

volvieron a la superficie o que fueron traídas más cerca de la superficie, mediante el 

establecimiento de plántulas, por tanto es necesario que futuros trabajos cuantifiquen el 

movimiento ascendente de semillas directamente. Entonces, es razonable creer que el 

movimiento ascendente de semillas por escarabajos coprófagos probablemente sea un proceso 

importante en la dinámica de los bancos de semillas, con consecuencias relevantes para las 

poblaciones y comunidades vegetales.  

 

La actividad de los escarabajos coprófagos afecta el desempeño de las plántulas 
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Se ha demostrado que la actividad de los Scarabaeinae tiene importantes consecuencias para 

las plantas, a través de la dispersión secundaria, el movimiento ascendente de semillas, la 

bioturbación del suelo y el reciclaje de nutrientes (Andresen & Feer 2005, Nichols et al. 2008, 

Scholtz et al. 2009, Santos-Heredia et al. 2014). Al construir túneles, estos escarabajos 

aumentan la probabilidad de supervivencia de semillas, favorecen el establecimiento de 

plántulas, disminuyen la agregación espacial de plántulas y facilitan la asimilación de 

nutrientes (Andresen & Feer 2005, Andresen & Levey 2004, Lawson et al. 2012, Bang et al. 

2005, Hanafy 2012, Santos-Heredia & Andresen 2014). Con el presente estudio, se demostró 

que el rápido enterramiento de las heces mediante la excavación de suelo y la construcción de 

túneles por parte de los escarabajos coprófagos puede afectar tanto positiva cómo 

negativamente la dinámica de plántulas tropicales.  

Conforme a lo encontrado en otras investigaciones realizadas en sistemas agrícolas, 

pecuarios y/o experimentos bajo condiciones controladas (Stevenson & Dindal 1987, 

Breymeyer et al. 1975, Yokoyama et al. 1991, Elkins et al. 1994), los resultados de esta 

investigación demostraron que la actividad de los escarabajos coprófagos afectó el desempeño 

de plántulas en bosques tropicales bajo condiciones naturales. En términos de contenidos de 

nitrógeno y fósforo foliares, fue positivo el efecto provocado por la actividad de estos insectos 

sobre las plántulas de Brosimum. Es particularmente interesante el caso del fósforo, 

considerando la baja disponibilidad de este elemento asimilable por la vegetación en los 

bosques tropicales (Cleveland et al. 2011) y a su papel crucial en el crecimiento y 

supervivencia de las plantas (Schachtman et al.1998, Hörtensteiner & Feller 2002). Por lo 

tanto, son potencialmente importantes las implicaciones del incremento en el contenido de 

nutrientes causada por la actividad escarabajos coprófagos, sobre las características del suelo 

y la dinámica de plántulas. 
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Evidencia previa en sistemas agropecuarios han sugerido que una mayor parte de los 

nutrientes contenidos en las heces, puede ser aprovechada por las plantas cuando los 

escarabajos entierran las heces (Galbiati et al.1995, Fincher et al. 1981). El presente trabajo 

corrobora que este patrón se mantiene en plántulas en bosques tropicales bajo condiciones 

naturales. Al enterrar heces, los escarabajos coprófagos provocan también otros cambios en el 

suelo que pueden afectar el desarrollo de las plantas (Bertone et al. 2006, Brown et al. 2010). 

En esta investigación se encontró, que la actividad de los escarabajos produjo un aumento en 

el número de hojas, pero sólo lo fue detectada en los primeros seis meses. Al contrario de lo 

esperado, se encontró que las plántulas con actividad de escarabajos sufrieron 

significativamente mayor mortalidad (81% al final del experimento) en comparación con las 

plántulas de los otros tratamientos (plántulas con heces y plántulas sin heces). El patrón 

observado en las plántulas a causa de la actividad de escarabajos, concuerda con el ataque de 

patógenos y podría deberse al incremento de las concentraciones de N, P y/u otros nutrientes. 

Evidencia previa ha demostrado la relación entre las mayores concentraciones de N y P en las 

hojas con el aumento dramático de lesiones y enfermedades en las plantas (Morales et al. 

2001, Brodbeck et al. 2001, Veresoglou et al. 2013). Entonces, para las plántulas de 

Brosimum el incremento en la cantidad de nutrientes probablemente las hizo más susceptibles 

a enfermedades provocando una mayor mortalidad. No obstante, es necesario realizar estudios 

más detallados para determinar el mecanismo, la enfermedad y el origen causante de la 

mortalidad en las plántulas. 

En conclusión, nuestro trabajo ha demostrado que la comunidad de escarabajos 

coprófagos y sus funciones ecológicas son afectadas negativamente en los hábitats que tienen 

una mayor intensidad de manejo (hule y cacao policultivo). Los cacaotales con manejo rústico 

constituyen un hábitat adecuado para la comunidad de escarabajos coprófagos y permiten 

mantener niveles de funciones ecológicas semejantes a los observados en el bosque 
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conservado. Por otra parte, el movimiento ascendente de semillas por los escarabajos 

coprófagos tiene consecuencias positivas para el establecimiento de plántulas, con 

importantes implicaciones para la dinámica de plántulas. Será necesario que futuras 

investigaciones presten atención sobre los vacíos de información, dado que apenas se 

comienza a entender la multitud de efectos que la actividad de los escarabajos coprófagos 

puede tener sobre el destino de semillas y plántulas tropicales.  

 

LITERATURA CITADA 

 

Alkorta I, Albizu I, Garbisu C (2003) Biodiversity and agroecosystems. Biodiversity and 

Conservation 12: 2521–2522 

Altieri MA (2004) Globally Important Indigenous Agricultural Heritage Systems (GIAHS): 

Extent, significance, and implications for development. FAO, Rome 

Andresen E (2002) Dung beetles in a Central Amazonian rainforest and their ecological role 

as secondary seed dispersers. Ecological Entomology 27: 257–270 

Andresen E, Laurance SG (2007) Possible indirect effects of mammal hunting on dung beetle 

assemblages in Panama. Biotropica 39:141–14 

Arellano L, Favila ME, Huerta C (2005) Diversity of dung and carrion beetles in a disturbed 

Mexican tropical montane cloud forest and on shade coffee plantations. Biodiversity & 

Conservation 14: 601–615. 

Bang HS, Lee JH, Kwon OS, Na YE, Jang YS, Kim WH (2005) Effects of paracoprid dung 

beetles (Coleoptera: Scarabaeidae) on the growth of pasture herbage and on the 

underlying soil. Applied Soil Ecology 29:165–171 

Barragán F, Moreno CE, Escobar F, Halffter G, Navarrete D (2011) Negative impacts of 

human land use on dung beetle functional diversity. PLOS Biology 6:6: e17976. 

doi:10.1371/journal.pone.0017976 



 
 
 

97 
 

Borkhataria RR, Collazo JA, Groom MJ (2012) Species abundance and potential biological 

control services in shade vs. sun coffee in Puerto Rico. Agriculture, Ecosystems & 

Environment 151:1–5 

Braga RF, Korasaki V, Andresen E, & Louzada J. 2013. Dung beetle community and 

functions along a habitat-disturbance gradient in the Amazon: A rapid assessment of 

ecological functions associated to biodiversity. PLoS ONE 8(2): e57786 

doi:101371/journalpone0057786. 

Caudill SA, DeClerck FJ, Husband TP (2015) Connecting sustainable agriculture and wildlife 

conservation: Does shade coffee provide habitat for mammals? Agriculture, 

Ecosystems & Environment 199:85–93 

 Couturier S, Núñez JM, Kolb M (2012) Measuring tropical deforestation with error margins: 

a method for REDD monitoring in southeastern Mexico. En: Sudarshana P (ed) Tropical 

forests. InTech, China, pp 269–296 

Crawley MJ (2012) The R book. John Wiley & Sons, Chichester 

Culot L, Mann DJ, Muñoz Lazo FJ, Huynen MC, Heymann EW (2011) Tamarins and dung 

beetles: An efficient diplochorous dispersal system in the Peruvian Amazonia. 

Biotropica 43:84–92 

 Culot L, Bovy E, Vaz–de–Mello FZ, Guevara R, Galetti M (2013). Selective defaunation 

affects dung beetle communities in continuous Atlantic rainforest. Biological 

Conservation 163:79–89 

Dangles O, Carpio C, Woodward G (2012) Size-dependent species removal impairs 

ecosystem functioning in a large-scale tropical field experiment. Ecology 93:2615–

2625 



 
 
 

98 
 

Estrada A, Coates-Estrada R (2002) Dung beetles in continuous forest, forest fragments and 

in an agricultural mosaic habitat–island at Los Tuxtlas, Mexico. Biodiversity and 

Conservation 11:1903–1918 

Estrada A, Raboy BE, Oliveira LC (2012). Agroecosystems and primate conservation in the 

tropics: a review. American Journal of Primatology 74:696–711 

Feer F, Ponge JF, Jouard S, Gomez D (2013) Monkey and dung beetle activities influence soil 

seed bank structure. Ecological Research 28:93–102 

Gardner TA, Barlow J, Araujo IS, Ávila-Pires TC, Bonaldo AB, Costa JE, Esposito MC, 

Ferreira LV, Hawes J, Hernandez MIM, Hoogmoed MS, Leite RN, Lo-Man-Hung NF, 

Malcolm JR, Martins MB, Mestre LAM, Miranda-Santos R, Overal WL, Parry L, 

Peters SL, Ribeiro-Junior MA, Da-Silva MNF, Da-Silva-Motta C, Peres CA (2008) 

The cost-effectiveness of biodiversity surveys in tropical forests. Ecology Letters 

11:139–150  

Giraldo C, Escobar F, Chara JD, Calle Z (2011) The adoption of silvopastoral systems 

promotes the recovery of ecological processes regulated by dung beetles in the 

Colombian Andes. Insect Conservation and Diversity 4:115–122 

González-Esquivel CE, Gavito ME, Astier M, Cadena-Salgado M, del-Val E, Villamil-

Echeverri L, Merlín-Uribe Y, Balvanera, P (2015) Ecosystem service trade-offs, 

perceived drivers, and sustainability in contrasting agroecosystems in central Mexico. 

Ecology and Society 20(1): 38. http://dx.doi.org/10.5751/ES-06875-200138 

 Goodall KE, Bacon CM, Mendez VE (2015) Shade tree diversity, carbon sequestration, and 

epiphyte presence in coffee agroecosystems: A decade of smallholder management in 

San Ramón, Nicaragua. Agriculture, Ecosystems & Environment 199:200–206 

http://www.pubfacts.com/author/Marinus+S+Hoogmoed
http://www.pubfacts.com/author/Rafael+N+Leite
http://www.pubfacts.com/author/Luiz+A+M+Mestre
http://www.pubfacts.com/author/William+L+Overal
http://www.pubfacts.com/author/Maria+N+F+da%20Silva
http://www.pubfacts.com/author/Carlos+A+Peres


 
 
 

99 
 

Häger A, Otárola MF, Stuhlmacher MF, Castillo RA, Arias AC (2015) Effects of 

management and landscape composition on the diversity and structure of tree species 

assemblages in coffee agroforests. Agriculture, Ecosystems & Environment 199:43–51 

Halffter G, Edmonds WD (1982) The nesting behavior of dung beetles (Scarabaeinae). An 

ecological and evolutive approach. Instituto de Ecología, México DF   

Holdridge R (1967). Life zone ecology. Tropical Science Center, San José 

Horgan FG (2005) Effects of deforestation on diversity, biomass and function of dung beetles 

on the eastern slopes of the Peruvian Andes. Forest Ecology and Management 

216:117–133 

Hosaka T, Niino M, Kon M, Ochi T, Yamada T, Fletcher C, Okuda T (2014) Effects of 

logging road networks on the ecological functions of dung beetles in Peninsular 

Malaysia. Forest Ecology and Management 326:18–24 

Johnson MD, Kellermann JL, Stercho AM (2010) Pest reduction services by birds in shade 

and sun coffee in Jamaica. Animal Conservation 13:140–147 

Kudavidanage EP, Qie L, Lee JSH (2012) Linking biodiversity and ecosystem functioning of 

dung beetles in South and Southeast Asian tropical rainforests. Raffles Bulletin of 

Zoology 25:141–154 

Larsen TH, Williams NM, Kremen C (2005) Extinction order and altered community 

structure rapidly disrupt ecosystem functioning. Ecology Letters 8:538–547 

Medellín RA, Equihua M (1998) Mammal species richness and habitat use in rainforest an 

abandoned agricultural fields in Chiapas, México. Journal of Applied Ecology 35:13–

23 

Moguel P, Toledo V (1999) Biodiversity and conservation in traditional coffee systems of 

México. Conservation Biology 13:11–21  



 
 
 

100 
 

Neita JC, Escobar F (2012) The potential value of agroforestry to dung beetle diversity in the 

wet tropical forests of the Pacific lowlands of Colombia. Agroforestry Systems 8:121–

131 

Nichols E, Larsen T, Spector S, Davis AL, Escobar F, Favila M, Vulinec K (2007) Dung 

beetle response to tropical forest modification and fragmentation: a quantitative 

literature review and meta-analysis. Biological Conservation 137: 1–19 

Nichols E, Spector S, Louzada J, Larsen T, Amezquita S, Favila ME, TSR Network (2008) 

Ecological functions and ecosystem services provided by Scarabaeinae dung beetles. 

Biological Conservation 141:1461–1474  

Nichols E, Uriarte M, Peres CA, Louzada J, Braga RF, Schiffler, G, Whaldener E, Spector SH 

(2013). Human-induced trophic cascades along the fecal detritus pathway. PloS one, 

8(10), e75819. 

Pak D, Iverson AL, Ennis KK, Gonthier DJ, Vandermeer JH (2015) Parasitoid wasps benefit 

from shade tree size and landscape complexity in Mexican coffee agroecosystems. 

Agriculture, Ecosystems & Environment 206:21–32 

Perfecto I, Vandermeer J (2008) Biodiversity conservation in tropical agroecosystems: A new 

paradigm. Annals of the New York Academy of Science 1134:173–200 

Pineda E, Moreno C, Escobar F, Halffter G (2005) Frog, bat and dung beetle diversity in the 

cloud forest and coffee agroecosystems of Veracruz, Mexico. Conservation Biology 19: 

400–410 

Santos-Heredia C, Andresen E, Stevenson P (2011) Secondary seed dispersal by dung beetles 

in an Amazonian forest fragment of Colombia: influence of dung type and edge effect. 

Integrative Zoology 6:399–408 



 
 
 

101 
 

Santos-Heredia C, Andresen E (2014) Upward movement of buried seeds: another ecological 

role of dung beetles promoting seedling establishment. Journal of Tropical Ecology 30: 

409–417 

Scholtz CH, Davis ALV, Kryger U (2009) Evolutionary Biology and Conservation of Dung 

Beetles. Sofia, Bulgaria: Pensoft  

Slade EM, Mann DJ, Villanueva JF, Lewis OT (2007) Experimental evidence for the effects 

of dung beetle functional group richness and composition on ecosystem function in a 

tropical forest. Journal of Animal Ecology 76:1094–1104 

Slade EM, Mann DJ, Lewis OT (2011) Biodiversity and ecosystem function of tropical forest 

dung beetles under contrasting logging regimes. Biological Conservation 144:166–

174. 

Taylor PD, Fahrig L, Henein K, Merriam G (1993) Connectivity  is a vital element of 

landscape structure. Oikos 68:571–573 

Tisovec KC, Cassano CR, Boubli JP, Pardini R (2014) Mixed‐species groups of marmosets 

and tamarins across a gradient of agroforestry intensification. Biotropica 46:248–255 

Tscharntke T, Clough Y, Wanger TC, Jackson L, Motzke I, Perfecto I, Vandermeer J, 

Whitbread A (2012) Global food security, biodiversity conservation and the future of 

agricultural intensification. Biological Conservation 151:53–59 

Tscharntke T, Clough Y, Bhagwat SA, Buchori D, Faust H, Hertel D, Hölscher D, Juhrbandt 

J, Kessler M, Perfecto I, Scherber C, Schroth G, Veldkamp E, Wanger T (2011) 

Multifunctional shade-tree management in tropical agroforestry landscapes – a review. 

Journal of Applied Ecology 48:619–629 

Vandermeer JH, Perfecto I (2007) The agricultural matrix and a future paradigm for 

conservation. Conservation Biology 21:274–277 



 
 
 

102 
 

Vandermeer JH, Perfecto I, Philpott SM, Chappell MJ (2008) Reenfocando la conservación 

en el paisaje: La importancia de la matriz. En: Harvey CA, Saénz JC (eds) Evaluación y 

conservación de biodiversidad en paisajes fragmentados en Mesoamérica. Santo 

Domingo de Heredia,Instituto Nacional de Biodiversidad (INBio), Costa Rica, pp 75–

104 

Williams-Guillén K, Perfecto I (2010) Effects of agricultural intensification on the 

assemblage of leaf-nosed bats (Phyllostomidae) in a coffee landscape in Chiapas, 

Mexico. Biotropica 42:605–613 

Zárate DA, Andresen E, Estrada A, Serio-Silva JC (2014) Black howler monkey (Alouatta 

pigra) activity, foraging and seed dispersal patterns in shaded cocoa plantations versus 

rainforest in southern Mexico. American Journal of Primatology 76:890–899. 

 

 

 

 

 
 
 


	Portada
	Índice
	Resumen
	Introducción General
	Capítulo Primero. Comunidades de Escarabajos Coprófagos y sus Funciones Ecológicas en Agroecosistemas Arbóreos y Bosque Húmedo Tropical 
	Capítulo Segundo. Upward movement of buried seeds: another ecological role of dung beetles promotingseedling establishment
	Capítulo Tercero. Dung Beetle Activity Increases Seedling Growth and Nutrient Content but Decreases Survival
	Discusión General y Conclusiones 
	Literatura Citada

