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Es el escarabajo unigénito autor de sí mismo, compuesto de mortal especie 

hecha de sórdida masa, sin ayuntamiento venéreo, y formador de la figura del mundo. 
Este que se engendra y vive entre la inmundicia hedionda, muere con el olor suave de 
la rosa; y así pintado por sí solo, es símbolo y jeroglífico del hombre valeroso y 
valiente que huye de los deleites y regaladas blanduras, ocupado en continuo trabajo y 
por esto los traían los soldados esculpidos en los anillos y por divisa los capitanes 
romanos....... 
 
                                                                                                      Jerónimo de Huerta, Hist. Nat. X, XXVIII-anotación 
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RESUMEN 
 

Un fenómeno importante dentro del ecosistema edáfico es la coprofagia. Muchos 
organismos detritívoros son coprófagos, ingiriendo regularmente estiércol después de 
que éste ha sido enriquecido y modificado por la actividad microbiana del medio.  
Los estudios sobre comunidades coprófagas tienen gran interés tanto desde el punto de 
vista teórico como aplicado. Cada excremento de bóvido constituye un microhábitat 
efímero, delimitado y heterogéneo con respecto al medio en el que se produce un relevo 
faunístico característico, a medida que éste se homogeiniza consustrato. En esta 
microsucesión, los Coleoptera Scarabaeoidea coprófagos, representan el mayor número 
de taxa de insectos.  

Los escarabajos coprófagos participan activamente en el proceso de 
descomposición sobre las heces de los herbívoros, contribuyendo a mantener el flujo de 
nutrientes en el sistema suelo-planta-animal, disminuyendo la pérdida de superficie para 
pastoreo, favoreciendo la fertilidad , textura, aereación y permeabilidad al agua de los 
suelos, así como la reducción de poblaciones de parásitos que se desarrollan en el 
estiércol. 

La composición y estructura de las comunidades de Scarabaeoidea coprófagos 
estarían determinadas por el reparto de recursos, permitiendo la coexistencia de especies 
potencialmente competidoras y los patrones de colonización y distribución entre parches 
de recurso. 

En el presente estudio se plantean los siguientes objetivos: 
 

• Determinar la riqueza y abundancia de coleópteros Scarabeoidea coprófagos 
asociados a excrementos bovino y ovino en un predio de campo natural 
sometido a pastoreo. 

• Establecer las fenologías y preferencias tróficas de las distintas especies. 
• Describir para el mayor número de especies posible, los ciclos de vida y los 

patrones de nidificación. 



      CAPÍTULO 1 
 
INTRODUCCIÓN 
 

Los excrementos al igual que otros tipos de recursos como los cadáveres, frutos  
y madera muerta, presentan una serie de características especiales que afectan a la 
dinámica y estructura del conjunto de especies que los utilizan. Por un lado, constituyen 
unidades o parches de alta calidad a lo que se ha atribuido el hecho que alberguen una 
elevada diversidad de especies (Atkinson & Shorrocks, 1981). Pero por otro lado, su 
duración en el tiempo es muy reducida, de forma que las especies solo pueden 
completar una generación dentro de ellos (Hanski, 1991b).  
 
 Los mamíferos, y en menor grado, las aves, los reptiles y algunos moluscos 
terrestres, eliminan al final de su ciclo digestivo, masas más o menos importantes de 
excrementos, en general de consistencia pastosa. El volumen de excremento producido 
por un individuo a lo largo de su vida, representa una masa infinitamente superior al 
peso corporal del animal. 
 
 Estas deyecciones contienen, conjuntamente con aquellos elementos orgánicos 
que han escapado a la digestión, una parte de los elementos intermediarios de esta 
digestión que no han sido absorbidos durante el tránsito intestinal, y una rica flora 
bacteriana y fúngica que se ha desarrollado en el curso de las diversas fases de la 
digestión y de su tránsito intestinal. 
 
 Las deyecciones ofrecen así, una reserva potencial de moléculas orgánicas más o 
menos complejas, y una reserva energética, que hacen pensar en el excremento como un 
micro-ecosistema particular. El excremento como recurso, presenta algunas 
características que le son propias, y otras que comparte con otros micro-sistemas como 
cadáveres y frutos (Paulian, 1993). Su característica más sobresaliente es la tendencia a 
una distribución espacial y temporal fuertemente discontinua.  
 
 La distribución espacial no es totalmente aleatoria. Los excrementos son 
depuestos, aunque se trate de especies que estén en continuo movimiento, en lugares 
con cierta preferencia próximo a los abrevaderos, bajo árboles, refugios, etc.  Otras 
especies, de hábitos sedentarios, defecan en un lugar establecidos dentro de sus 
madrigueras. Inclusive, cuando se constituyan depósitos relativamente importantes,  
éstos quedan alejados unos de otros, y responden a una distribución siempre 
ampliamente discontinua.  
 
 Por otra parte, aunque las concentraciones de excremento sean importantes, y 
haciendo la salvedad de aquéllos que son depuestos bajo tierra, el sol deseca 
rápidamente estas masas o son dispersadas por la lluvia. De esta forma, este recurso 
presenta un periodo limitado en el tiempo para ser utilizado. En la región mediterránea, 
por ejemplo, una placa de excremento vacuno expuesto al sol en una pradera, pierde 
todo poder atractivo en 36 horas. En regiones intertropicales, el periodo es aún más 
breve. Se ha observado que los agregados de especies que utilizan recursos parcheados 
muestran una elevada variación en el número de individuos que alberga cada parche 
(excrementos: Hanski, 1987a; Holter, 1982; cadáveres: Kneidel, 1985; Hanski, 1987a; 
frutos: Atkinson & Shorrocks, 1984). Esta distribución agregada ha sido interpretada 
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como un mecanismo que permite la coexistencia de especies potencialmente 
competidoras (Atkinson & Shorrocks, 1981; Hanski, 1981, 1987a; Ives, 1988). 
  

Las heces son consumidas primordialmente por toda una comunidad de insectos 
coprófagos, entre los que se destacan los Scarabaeoidea coprófagos. Su actividad 
acelera la desaparición de las heces, favorece la productividad vegetal y controla las 
poblaciones de diversas plagas del ganado doméstico (Lobo et al., 1990),  hasta el punto 
de haberse promovido la introducción de especies exóticas, en regiones donde la 
importancia de herbívoros no estuvo acompañada de su correspondiente fauna de 
coleópteros coprófagos (Bornemissza et al., 1970; Bornemissza, 1976, 1979; Fincher, 
1981 ; Rougon et al., 1988). Los escarabajos coprófagos se han especializado en utilizar 
los excrementos producidos por mamíferos como fuente de alimento. En  las zonas 
templadas existe una elevada preferencia por los excrementos de grandes herbívoros y 
omnívoros, mientras que los excrementos de carnívoros se utilizan con poca frecuencia 
(Hanski & Cambefort, 1991a;  Martín-Piera & Lobo, 1996). 
 

Básicamente, los coprófagos consumen excrementos de vertebrados, con 
preferencia de ungulados (Halffter, 1959), reptiles (Halffter et al., 1966; Howden & 
Yougn, 1981) y anfibios (Young, 1981). En cualquier  caso, su régimen no siempre está 
restringido al consumo de excrementos, existiendo evidencias de pautas saprófagas, 
necrófagas o fitófagas entre otras (Halffter & Matthews, 1966; Hanski, 1989; Veiga, 
1985). El aprovechamiento del excremento por los coleópteros coprófagos, está limitado 
al  propio recurso y al espacio que lo rodea y que alojará a los adultos, consumidores 
directos, así como base física para el desarrollo de los estados inmaduros, consumidores 
secundarios. 
 
 Los agregados de escarabajos coprófagos han sido poco estudiados y los trabajos 
que analizan la estabilidad de los mismos, muestran resultados contradictorios (Rahel, 
1990).  Doube (1987) observa poca variación en el rango de las especias entre años, 
mientras que Cambefort (1991) y Hanski (1986) encuentran una elevada estabilidad en 
los agregados de especies. Hanski (1986) considera que estas diferencias se deben a la 
importancia que la competencia tiene en la estructuración de los agregados. Aquellos 
agregados donde la competencia es fuerte serían más estables. 
 

 En las zonas templadas donde los cambios estacionales en las condiciones 
climáticas son muy marcados, la dimensión estacional del nicho parece ser fundamental 
en el reparto de recursos en los escarabajos coprófagos (Hanski & Cambefort, 1991a). 
La actividad de las especies se centraría en una época determinada del año, de tal 
manera que existiría un ajuste entre los requerimientos fisiológicos de las especies y las 
condiciones ambientales (Taylor, 1981; Wolda, 1988). En este sentido, los factores 
climáticos, principalmente la temperatura, podrían ser los determinantes de la 
estructuración de los agregados de especies. 

 
La  composición y estructura de las comunidades de escarabajos coprófagos a nivel 

local parece estar determinada por dos tipos de  procesos principales  (Doube, 1987):  
 
1- El reparto de recursos, es decir, la especialización de las especies a lo largo de  

ejes de nicho (espacial, temporal y trófico), permitiría la coexistencia de especies  
potencialmente competidoras. Los patrones de reparto de recursos podrían venir 
determinados tanto por los factores  físicos del medio como por las interacciones entre 
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las especies. Aunque la idea clásica es que el reparto de recursos impide la competencia 
entre especies, sin embargo, esta relación no es tan directa y existen trabajos que 
demuestran que dos especies espacial o temporalmente segregadas en el uso del recurso 
pueden competir por el mismo (Denno et al., 1995).  

 
2- Los patrones de colonización y distribución entre los parches de recurso. Los  

excrementos constituyen un recurso parcheado y esta característica puede afectar el 
número de especies que coexisten en una localidad. Una distribución agregada entre 
parches de un competidor superior permitiría la coexistencia de especies con una 
capacidad competitiva inferior en otras condiciones (Atkinson & Shorrocks, 1981; 
Hanski, 1987a; Ives, 1988,). 

 
De forma general, el estudio de las comunidades se ha centrado en dos aspectos 

fundamentales: 
 

1- analizar si los agregados de especies que ocupan un área determinada presentan una 
estructura característica y si los factores físicos del medio y las interacciones entre 
especies son los responsables de dicha estructura (Shorrocks et al., 1984; Diamond 
& Case, 1986; Brown, 1987; Southwood, 1987); y 

 
2- determinar las causas de la distribución y abundancia de los organismos en varias 

escalas espaciales y temporales (Gaston, 1994).  
 
En el primer caso, los trabajos han tenido como objetivo establecer los mecanismos 

que generan la coexistencia de especies que constituyen un gremio (Pianka, 1975; 
Rathcke, 1976; Brown & Davidson, 1977; Hairston, 1981; Pyke, 1982; Terborgh & 
Robinson, 1986; Brown, 1987) o conjunto de especies que utilizan el mismo tipo de 
recurso de una forma similar (Root, 1967 en Simberloff & Dayan, 1991). Así, en los 
escarabajos coprófagos, que forman un grupo de especies taxonómicamente 
emparentadas, podrían definirse tres gremios en función de la forma en que utilizan el 
recurso: endocópridos, paracópridos y telecópridos.  

 
En los endocópridos, tanto los adultos como las larvas desarrollan su actividad 

dentro del excremento, a este grupo pertenecen los Aphodiidae que se estudian en este 
trabajo. Los para y telecópridos realizan nidos bajo tierra donde acumulan el 
excremento para la alimentación de los adultos y de las larvas. En el primer caso, el 
nido se construye bajo el excremento mientras que en el segundo caso se realiza lejos 
del excremento. La mayoría de las especies encontradas en el área de estudio fueron 
paracópridos y solamente se recogieron dos especies telecópridas.  
 
 La utilización del concepto de gremio en el estudio de las comunidades tiene 
gran relevancia porque permite indagar sobre el papel que juega o ha jugado la 
competencia en la coexistencia de especies en un área determinada (Arthur, 1987). Para 
que exista competencia es necesario que se cumplan dos requisitos: 1- que el recurso sea 
limitado y  2- que exista un elevado solapamiento entre especies en el uso del mismo. 
Esta última condición se cumpliría entre miembros de un gremio, por lo que la 
competencia podría jugar un papel importante dentro de los mismos. Sin embargo, hay 
que tener en cuenta que la existencia de gremios no implica necesariamente que ocurra 
competencia. Este aspecto es crucial si se pretende estudiar si la competencia juega un 
papel importante en la estructura de los gremios ya que se caería en un razonamiento 
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circular (Arthur, 1987). El principio de exclusión  competitiva  predice que dos especies 
que usan los recursos de la misma forma no pueden coexistir (Begon et al., 1995). Sin 
embargo, las observaciones empíricas ponen de manifiesto que el número de especies 
que forman un gremio en un área determinada puede ser muy elevado y por tanto, deben 
existir mecanismos tales como el reparto de recursos, la depredación, la agregación 
espacial entre otros que relajen la competencia. (Arthur, 1987; Kuris & Lafferty, 1994).  

 
Los cambios estacionales se ven reflejados en las comunidades de coleópteros 

sapro-coprofagos (Janzen, 1983; Morón & Terron, 1984; Morón et al., 1985; Walter, 
1978). Se ha cuantificado la abundancia estacional  de los coleópteros coprófagos, sobre 
todo en los ecosistemas tropicales, Panamá (Young, 1978; Wolda & Estribi, 1985);   
Amazonia Colombiana (Howden & Nealis, 1975); Brasil (Waage & Best, 1985); Costa 
de Marfil (Cambefort, 1982); México (Estrada et al., 1993). Para la región Neotropical, 
(bosques de Ecuador), han sido valiosos los aportes de Peck & Forsyth (1982). 

 
En una taxocenosis, la utilización de un mismo recurso alimenticio implica una 

elevada competencia interespecífica. A lo largo de la evolución, las especies han ido 
diferenciándose atendiendo a diversos factores (Mena et al., 1991). En primer lugar, la 
diversificación en el tipo de excremento implica la aparición de unas preferencias 
tróficas que dan como resultado la existencia de especies estenófagas. En segundo lugar, 
las especies tienden a separarse en el tiempo, dando como resultado segregaciones 
temporales (anuales y diarias) características de cada especie (Galante et al., 1991; 
Mena et al., 1989). Por último, queda mencionar la separación de las especies en el 
espacio (horizontal y vertical) de acuerdo con los hábitos de nidificación y cría, dando 
lugar a los diferentes tipos funcionales: endocópridos, paracópridos y telecópridos 
(Bornemissza, 1976). Finalmente, la taxocenosis tiende a alcanzar un equilibrio 
denominado metaestable (Lumaret, 1978-79), que ante variaciones de determinados 
parámetros, induce a la aparición de una nueva taxocenosis (Halffter, 1991). Dada la 
dependencia que tienen los Scarabaeidae en regiones tropicales con la cobertura vegetal, 
que les proporciona las condiciones microclimáticas adecuadas (Halffter, 1991), 
laceración de un ambiente heterogéneo debido a la incursión de actividades productivas 
reduce la diversidad alfa de Scarabaeidae copro-necrófagos asociados a la vegetación 
primaria (Howden & Nealis, 1975; Klein, 1989; Halffter et al., 1992). Estrada et al. 
(1998), encontraron que el número de especies de escarabajos copro-necrófagos varía en 
relación a la complejidad estructural de la vegetación de diferentes hábitats generados 
por las actividades agropecuarias. A menor complejidad del hábitat, menor diversidad 
de escarabajos. 
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OBJETIVOS Y ESTRUCTURA DE LA TESIS  
 
  
HIPÓTESIS: 
 

El alimento (naturaleza y textura) es el principal determinante de la 
riqueza específica y de la forma como se estructura la comunidad de los 
escarabajos del estiércol (Scarabaeidae y Aphodiidae). 
 

 
Objetivos: 

 Determinar la riqueza y abundancia de especies de Scarabaeoidea 
coprófagos que forman parte de la biocenosis  coprófaga en el área de 
estudio. 

 
 Estudiar la actividad anual (durante dos años de muestreos) de las 
distintas especies de Scarabaeoidea coprófagos para el área de estudio.  

 
 Determinar los patrones de actividad estacional para cada especie. 

 
 Relacionar las variantes mesoclimáticas (temperatura y precipitaciones) 
con las viariaciones estacionales de la abundancia de las distintas 
especies. 

 
 Determinar las abundancias de coleópteros coprófagos para cada tipo de 
excremento  (bovino y ovino). 

 
 Establecer las preferencias tróficas para cada especie. 

 
 Determinar la duración de los ciclos biológicos, para el mayor número de 
especies.  

 
 Describir los patrones de nidificación para las especies más 
representativas de la comunidad y establecer la categorización en grupos 
funcionales para cada una de ellas.   

 
 
Este trabajo está estructurado en dos Secciones o apartados. Una primera 

Sección comprende una recopilación bibliográfica de los principales caracteres 
sistemáticos y biológicos de los Scarabaeoidea coprófagos, así como una serie de 
capítulos introductorios  para complementar los resultados obtenidos. La segunda 
Sección se ocupa de  presentar los materiales y métodos, los resultados y la bibliografía 
consultada.. Se detalla a continuación el contenido de cada uno de ellos.    
 
 Capítulo 1, introducción, objetivos y estructura de la Tesis. 
             

Capítulo 2, características diagnósticas y sistemática general de los Coleoptera  
                   Scarabaeoidea, haciendo especial  referencia  a las familias  
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                   Scarabeidae y Aphodiidae. 
 
Capítulo 3, factores que condicionan las comunidades de los Scarabaeoidea  
                  coprófagos: hábitos alimenticios,  ritmos de actividad,  reproducción  
                  y nidificación. 

  
Capítulo 4, recopilación sobre las preferencias tróficas de los Scarabaeoidea.      
 
Capítulo 5, el origen de la coprofagía, el excremento como recurso, su  
                  composición química, su relación con el medio y la biocenosis   
                  coprófaga. 
 
Capítulo 6, actividad de los Coleoptera Scarabaeoidea dentro de los ecosistemas  
                  de pastoreo,  su contribución a la dinámica de este tipo de  
                  ecosistema, los factores que regulan estas actividades, breve  
                  descripción de los ecosistemas de pradera y campo natural. 

    
Capítulo 7, antecedentes de los estudios en comunidades de coleópteros  
                  Scarabaeoideos coprófagos. 
 
Capítulo 8, metodología utilizada, área de estudio, tipo de suelo y vegetación de  
                   la región y datos mesoclimáticos (temperatura y precipitaciones   
                   promedio), para los dos años de muestreo.  
 
Capítulo 9, taxocenosis y estructura de los grupos funcionales. Se completa el  
                   con breves comentarios sobre la ubicación sistemática, la  
                   distribución geográfica y los datos más relevantes de la biología de  
                   cada especie.  
 
Capítulo 10, fenología general de la comunidad y de cada especie. 
 
Capítulo 11, selección del recurso.  
 
Capítulo 12, descripción de  los ciclos de vida y los patrones de nidificación  de  
                     las distintas especies. 
 
Capítulo 13, conclusiones generales. 

  
Capítulo 14, bibliografía consultada. 
 
 

  
 
 
 
 
 
 
 
 



      CAPÍTULO 2 
 
 
Superfamilia Scarabaeoidea Latreille, 1802 
 

El Orden Coleoptera Linneo, 1758, está representado en Uruguay por 
aproximadamente 70 familias (Monné, 1970). La superfamilia Scarabaeoidea 
comprende aproximadamente 30.000 especies distribuidas en todo el planeta y es una de 
las  mejor estudiadas de todo el orden Coleoptera. Los  Scarabaeoidea coprófagos están 
representados en América por 71 géneros y 1.267 especies (Cambefort, 1991) 
distribuidos desde Argentina hasta Canadá. Son bien conocidos en algunos países 
tropicales como Panamá (Howden & Young, 1981), Costa Rica (Howden & Gill, 1987; 
Solís, 1994) y México (Morón, 1984;  Halffter et al., 1992; Favila & Díaz, 1997). 
Algunos trabajos aislados incluyen los escarabajos coprófagos de Guatemala (Howden 
& Gill, 1993; Cano, 1998), Venezuela (Gill, 1990; Martínez & Clavijo, 1990) y 
Colombia (Escobar & Medina, 1996;  Medina et al.,  2000).  
  

Estos coleópteros poseen una enorme plasticidad ecológica y colonizan una gran 
variedad de hábitats, desde las zonas áridas a las selvas tropicales, desde el nivel del 
mar hasta zonas de muy elevada altitud, explotando asimismo un amplio espectro de 
recursos alimentarios de origen animal  y vegetal: excrementos, cadáveres, humus, 
madera, tallos, hojas entre otros muchos. 
 

 También son muy complejas y elaboradas las estrategias reproductivas, los 
comportamientos de cooperación para la nidificación, los cuidados parentales, el 
cleptoparisitismo, así como los peculiares y variados ciclos biológicos, con especies uni 
y multivoltinas, singulares asociaciones con otros organismos (mirmecofilia, 
termitofilia,  colonización de madrigueras de vertebrados,  principalmente lagomorfos y 
roedores),  y ocasionalmente, algunas especies (Halffter & Matthews, 1966;  Halffter & 
Edmonds, 1982; Halffter, 1991 a, 1997) y en Passalidae (Reyes del Castillo & Halffter, 
1984;  Balachowsky, 1962). 
 
 La mayoría  de los Scarabaeoidea participan en los procesos de descomposición 
y mineralización de materia orgánica, en el drenaje y aireación de los suelos, en la 
calidad y productividad de los pastos (especies coprófagas) y en la polinización de 
numerosas especies vegetales, principalmente herbáceas y leñosas. También 
contribuyen al mantenimiento del flujo energético hacia niveles tróficos superiores. 
 

 Las larvas de algunas especies son depredadas por otros insectos como 
histéridos y estafilínidos y los adultos pueden formar parte de las dietas de aves y 
mamíferos. 
 
 A pesar de la diversidad estructural y adaptativa, es posible realizar un 
diagnóstico de los Scarabaeoidea considerando los siguientes caracteres: 
 
Imago: 

   antena con una “maza” distal formada de tres o más artejos 
lamelares formando un abanico; en ciertos casos, más o menos 
cupuliformes o embutidos unos dentro de  los otros.  
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   protórax generalmente modificado, con relieves pronunciados y 
procesos corniformes prominentes que en las especies edafícolas, 
cumplen una función excavadora.  

 
   coxas anchas, casi siempre con trocantines ocultos y cavidades 
coxales anchas, carecen de placas coxales posteriores.  Tibias 
dentadas y generalmente con una o dos espinas terminales.  

 
   segundo par de alas con venación reducida y un fuerte 
mecanismo de pliegue. 

 
   segundo esternito abdominal reducido a la porción lateral. Octavo 
terguito formando un pigidio libre.  

 
   presencia de cuatro tubos de Malpighi (Lawrence & Britton, 
1991). 

 
Larva: 

   melolontoide, caracterizada por su forma en “C”. Cápsula 
cefálica de color castaño-amarillento más o menos claro. Tórax y 
abdomen, blanquecinos. Patas y antenas bien desarrolladas, sin la 
presencia de urogonphi y en general, con espiráculos cribiformes 
(Ritcher, 1969 a, b). 

 
Las principales tendencias evolutivas en los adultos consisten en la reducción del 

octavo par de espiráculos abdominales, el desplazamiento dorsal o ventral de los 
espiráculos terminales, la desaparición del lóbulo medio del edeago y la reducción del 
segmento genital en los machos. En las larvas hay una pérdida del aparato obturador 
espiracular, un incremento del número de artejos antenales de tres a cuatro y la fusión 
de la lacinia y galea para formar una mala (Lawrence & Newton, 1982; Nel & Scholtz, 
990; Scholtz, 1990; Lawrence & Britton, 1991; Browne & Scholtz, 1999). 1

 
 Browne & Scholtz (1995) constatan que todas las especies de esta superfamilia 
comparten una sola autapomofía relativa a la articulación del segundo  par de alas: el 
segundo par de escleritos axilares presenta un surco mediano que se extiende, al menos, 

ior de las quillas que delimitan dicho surco.  entre la porción media y poster
ión y filogenia Origen, evoluc

  
Existe aún una cierta disparidad de opiniones sobre el origen y las relaciones 

filogenéticas internas de los principales linajes, así como del posible grupo hermano de 
la superfamilia Scarabaeoidea. Esto se ha visto reflejado en los variados modelos de 
lasificación adoptados. c

 
 A la primera perspectiva histórica donde predominan los estudios en sistemática, 
anatomía comparada, reconstrucciones filogenéticas intuitivas (Areekull, 1957; Virkki, 
1957; Crowson, 1960; 1967; Ritcher, 1966, 1969a, 1969b; Miedviediev, 1976; 
Iablokov-Khnzorian, 1977; Yadav & Pillai, 1979; Lawrence & Newton, 1982; Caveney, 
1986), le sucede una etapa de interpretaciones filogenéticas en las que se van 
imponiendo los conceptos y métodos del análisis cladista (Howden, 1982; Zunino, 
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1984a; Scholtz, 1986; 1990; Scholtz et al., 1988, 1994; d´Hotman & Sxholtz, 1990a; 
1990b;  Nikolijev, 1996;  Browne & Scholtz, 1998, 1999). 

 
La primera síntesis de conjunto claramente filogenética es la de Iablokoff-

Khnzorian (1977) quien a partir de un conjunto muy amplio de caracteres de adultos y 
larvas (anatomía externa, sistema genital del macho, metaendosternito, venación alar, 
sistema nervioso central, cariología, entre otras), propone una intricada red de relaciones 
evolutivas, en la que se destaca el reconocimiento de seis linajes independientes, 
(Passalidae, Lucanidae, Pleocomidae, Ceratocanthidae, Trogidae y Scarabaeidae) y la 
división de esta última en dos grupos sin aparente significado evolutivo: Laparosticti y 
Orthosticti. 

 
De acuerdo con las conclusiones comunes de los primeros análisis (Caveney, 

1986; Crowson, 1967; Lawrence y Newton, 1982), Trogidae y Glaresidae se consideran 
linajes muy primitivos, tempranamente separados del tronco ancestral; Lucanidae y 
Passalidae constituyen familias igualmente independientes y primitivas; Pleocomidae, 
Geotrupidae, Ceratocanthidae e Hybosoridae configuran otros cuatro linajes ancestrales 
de relaciones inciertas pero claramente diferentes de los restantes Scarabaeoidea; la 
familia Glaphyridae representa un grupo de posición muy dudosa y, finalmente, el gran 
linaje de los Scarabaeidae (los Scarabaeoidea “superiores”) es el más reciente, con una 
amplia diversificación en una gran cantidad de líneas evolutivas independientes. Por 
último, existen datos contradictorios acerca de si los Dascilloidea son realmente el 
grupo hermano de los Scarabaeoidea (Browne & Scholtz, 1999). 
 
 A lo largo de la última década se ha trabajado intensamente en la filogenia de los 
principales grupos de los Scarabaeoidea, reinterpretando todos los datos disponibles y 
analizando nuevos caracteres. Scholtz y colaboradores (1999) han estudiado143 
caracteres, 22 en larvas y 105 en adultos, pertenecientes a homologías de la anatomía 
externa (antena, cantus ocular, piezas bucales y patas), estructura del omatidio, segundo 
par de alas funcionales (escleritos articulares y venación: 76 caracteres), espiráculos 
mesotorácicos y abdominales, tentorium, sistema genital del macho, ovariolas, cariotipo 
y sistema nervioso central, más 7 caracteres relativos a la biología de larvas y adultos 
(Scholtz, 1986; 1990; Scholtz et al., 1988; 1994; d´Hotman & Sholtz, 1990b; Nel & 
Scholtz, 1990; Browne & Scholtz, 1995, 1998, 1999).  
  

     Podemos resumir las distintas ideas de estos autores en los siguientes puntos: 
 
1- Existe acuerdo en el carácter monofilético de los Scarabaeoidea , caracterizados 

por una sola autapomorfía relativa a la articulación de las alas posteriores 
(presencia de un extenso surco en el segundo esclerito axilar, que se extiende 
entre la región anterior y posterior de la quilla) y tres relativas a la venación alar 
(sustitución de la primitiva charnela radial por un borde radial continuo y 
densamente ondulado; la primitiva r4 termina en la vena RP1+2; desaparición 
progresiva de la r4, que es reemplazada por una membrana rígida). Todavía 
sigue siendo controvertido considerar los Dascilloidea e Hydrophilloidea como 
grupo hermano de los Scarabaeoidea (Browne & Scholtz, 1999). 

 
2- La familia Glaresidae, sustentada por tres sinapomorfías, es el linaje      

monofilético más ancestral de todos los escarabeoideos y representa el grupo      
hermano de los restantes grupos. 
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3- El linaje hermano de los Glaresidae es el linaje pasálido–escarabeido. En él, 

Browne & Scholtz (1995) reconocen un total de 24 sinapomorfías relativas todas 
ellas a la articulación y base del ala que, posteriormente, reducen a 21 (Browne 
& Scholtz, 1999). El linaje pasálido comprende un total de 11 familias, el 
segundo (escarabeido) con al menos 14 subfamilias y algún género de posición 
incierta (Casey, 1890). 

 
4- El linaje pasálido está sustentado por cuatro sinapomorfías y habría      

experimentado una cladogénesis basal que originó dos líneas: la pasálida y la       
geotrúpida (Brown & Scholtz, 1955). 

 
5- La línea geotrúpida comparte 14 sinapomorfías. 

 
6- El grupo hermano del linaje pasálido está representado por el gran linaje       

escarabeido, sustentado en 27 sinapomorfías y que Browne & Scholtz (1998),       
dividen a su vez en dos líneas: “afodina”  (comprendiendo Aphodiinae, 
Aegialiinae y el género Aulonocnemis Klug, 1838 y el grupo escarabeino, con 

      Scarabaeinae) y  “orfnina”  (Orphninae y el grupo melolontino con la sufamilia  
Melolonthinae, los géneros Acoma, Chnaunanthus Burmeister, 1844 y Oncerus  
LeConte, 1856 y Hopliini, que a su vez comprende el subgrupo melolontino y el  
subgrupo rutelino comprendiendo al infragrupo  rutelino-dinastino con las  
subfamilias Rutelinae y Dinastinae y el infragrupo trichino, donde se incluye el  
género Osmoderma Serville, 1825 y las subfamilias Cetoniinae, Valginae y 
Trichiinae).  
 
Scholtz & Chown (1995) han propuesto un marco temporal que intenta explicar 

la evolución de la dieta y uso del hábitat en los Scarabaeoidea en el contexto 
filogenético propuesto por  Browne & Scholtz (1955, 1999). A pesar de existir algunas 
discordancias entre el registro fósil conocido y la cronología relativa ilustrada por los 
cladogramas, especialmente en los clados pasálido-bolbocerátido y geotrúpido, Scholtz 
& Chown (1955) argumentan que los Scarabaeoidea se diversificaron inmediatamente 
después de la extinción en masa del Triásico (como mínimo hace 200 millones de años), 
utilizando la amplísima gama de recursos tróficos disponibles en aquella época 
(Cambefort, 1991a). 

 
 La segunda radiación adaptativa de los Scarabeoidea habría tenido lugar 

inmediatamente después de la frontera Cretácico-Terciario junto con extinciones 
importantes en el clado mesozoico (hace 65 millones de años). Según Scholtz & Chown 
(1995), todos los taxones que evolucionaron antes del límite Cretácico-Terciario 
(Glaresidae-Ochodaeidae) deben ser considerados con rango de familia y todos los que 
se diversificaron durante el Cenozoico (Aegialinae-Valginae) han de ser considerados 
subfamilias o tribus. 
 
 
Sistemática y clasificación de los Scarabaeoidea 
 Desde Linnaeus (1758), los Lamellicornia (Scarabeoidea sensu lato: Passalidae, 
Lucanidae y Scarabaeidae) han formado parte de todas las clasificaciones del orden 
Coleoptera, como grupo independiente bien caracterizado y fácilmente distinguible de 
las restantes familias de coleópteros  (Kohlmann & Morón, 2003).  
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 Hasta bien entrado este siglo, los Scarabaeoidea no sustituyen a los antiguos 
Lamellicornia en  las clasificaciones del orden Coleoptera (Forbes, 1926). No obstante, 
el término Scarabaeoidea aparece en algunos trabajos precedentes de anatomía 
comparada (Sharp & Muir, 1912). En la clasificación de Forbes (1926), basada en la 
venación alar, la superfamilia Scarabaeoidea incluye Lucanidae, Passalidae, 
Scarabaeidae y un género de posición incierta: Trox.  
 

En adelante, las más importantes clasificaciones de alto rango propuestas como 
ordenación natural de los Coleoptera mantendrán los Scarabaeoidea dentro del orden 
Polyphaga. Böving & Craighead (1931) basándose en el estudio de las fases larvarias, 
agrupa en los Scarabaeoidea a los Lucanidae, Passalidae, Geotrupidae, Trogidae, 
Ceratocanthidae y Scarabaeidae. 

 
 En 1944, Jeannel & Paulian proponen otra importante clasificación del orden, 

fundamentada en la estructura del edeago y en caracteres abdominales. Postulan aquí la 
división Scarabaeoidea del suborden Haplogatra en la que Jeannel y Paulian incluyen 
las familias Passalidae, Lucanidae, Trogidae, Ceratocanthidae, Geotrupidae, 
Hybosoridae y Scarabaeoidae. Janssens (1949) todavía se refiere a la superfamilia 
Lamellicornia, reconociendo tres familias: Lucanidae,  Passalidae y  Scarabaeidae.  
 
 La denominada por Lawrence et al. (1995) “Segunda Síntesis” sobre la filogenia 
y clasificación de los Coleoptera, se debe a Peyerimhoff (1933) y Crowson (1967) y 
constituye los fundamentos de la clasificación del orden actualmente vigente (Crowson, 
1981; Paulian, 1988 y Lawrence & Newton, 1995). En la clasificación  de Peyerimhoff 
reaparecen los lamellicornia, incluyendo Lucanidae, Trogidae y Scarabaeidae dentro del 
suborden Polyphaga: Haplogastra.  
 

Finalmente, en las clasificaciones de Crowson, basadas en minuciosos estudios 
morfológicos de adulos y larvas de la mayor muestra de coleópteros jamás analizada, la 
superfamilia Scarabaeoidea, da nombre a la serie Scarabaeiformia. La diferencia entre 
ambas clasificaciones estriba en el número de familias independientes que se incluyen 
en una y otra.  
 
 En función de lo expuesto, existe consenso acerca de la definición de los grandes 
linajes de Scarabaeoidea, pero no hay acuerdo sobre el rango taxonómico de cada uno 
de ellos. Mientras algunos autores europeos proponen tratar a todos los grandes grupos 
como familias independientes (Balthasar, 1963;  Zunino, 1984; Paulian, 1988; Baraud, 
1992), autores americanos (Ritcher, 1966; Howden, 1982; Ratcliffe, 1991), tan sólo 
reconocen  tres familias: Lucanidae, Passalidae y Scarabaeidae.  
 
 La síntesis biogeográfica de Cambefort (1991) y las interpretaciones 
filogenéticas de Scholtz (1990), Scholtz et al. (1994) y Browne & Scholtz (1995; 1998; 
1999) fundamentan la posición intermedia  de otros autores (Scholtz & Chown, 1995) 
según la cual la evolución de los Scarabaeoidea se habría caracterizado por dos grandes 
radiaciones adaptativas: el clado mesozoico, integrado por un conjunto de linajes que 
dichos autores tratan como familias independientes (Glaresidae, Lucanidae, 
Gliphyridae, Trogidae, Geotrupidea, Hybosoridae, entre otras y el clado cenozoico, que 
incluiría un conjunto de subfamilias agrupadas en la gran familia  Scarabaeidae 
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(Scarabaeinae, Aphodiidae, Aegialiidae, Orphninae, Melonthinae, Dynastinae, 
Rutelinae, Osmodermatinae,  Cetoniinae,  Valginae). 

 
Con las salvedades que se han detallado, se tratarán aquí  como familias 

independientes a todas las subfamilias incluidas por los autores anglosajones en la 
superfamilia Scarabaeoidae, de acuerdo con la sistemática propuesta por Paulian (1988). 
 
Infraorden Scarabaeiformia Crowson, 1960 

 Superfamilia Scarabaeoidea Latreille, 1802 
 Familia Claresidae Semenov-Tian-Shanskii y Miedviediev, 1932 
 Familia Lucanidae Latreille, 1804 
 Familia Trogidae MacLeay, 1819 
 Familia Geotrupidae  Latreille, 1802 
 Familia Ochodaedidae Mulsant y Rey, 1871 
 Familia Hybosoridae Erichson, 1847 
 Familia Glaphyridae MacLeay, 1819 
 Familia Aegialiidae Laporte de Castelnau, 1840 
 Familia Aphodiidae Leach, 1815 
 Familia Scarabaeidae Latreille, 1802 
 Familia Orphnidae  Erichson, 1847 
 Familia Melolonthidae Samouelle, 1819 
 Familia Rutelidae MacLeay, 1819 
 Familia Dynastidae MacLeay, 1819 
 Familia Cetoniinae Lecah, 1815  

 
 

Se presentan a continuación las consideraciones generales sobre la sistemática 
de las familias Scarabaeidae y Aphodiidae, por ser las representadas en el presente 
estudio.  
 
Familia Scarabaeidae Crowson, 1960 

 
  Los insectos de la familia Scarabaeidae presentan forma ovalada, robusta, 
normalmente convexos, rara vez alargados y aplanados. Sus patas pueden ser largas o 
cortas, delgadas o gruesas, pero al menos las anteriores siempre son ensanchadas y 
adaptadas para excavar. Muchas especies presentan dimorfismo sexual muy acentuado, 
que se expresa principalmente como cuernos, tubérculos, proyecciones o depresiones en 
la cabeza y el pronoto de los machos, en la estructura de los espolones de las tibias 
anteriores y en la ausencia de los tarsos masculinos anteriores (Morón, 1984). 

 
Como características particulares tienen el labro y las mandíbulas ocultas bajo 

un clipeo amplio, cada tibia posterior con un sólo espolón en su ápice, y  placa pigidial 
normalmente no cubierta por los élitros (Morón, 1984). 

 
Su coloración es muy variable, desde el negro mate o brillante hasta los colores 

metálicos muy brillantes, de tonos verdes, azules, rojizos, dorados, y con frecuencia 
iridiscentes. Muchas especies exhiben patrones de coloración bandeados o manchados 
altamente contrastantes (rojo – negro,  amarillo – negro) (Morón, 1984). Las especies 
más pequeñas del grupo, de 3 a 4 mm, pertenecen a los géneros neotropicales Scatimus, 
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Uroxys, Cryptocanthon y al género cosmopolita Onthophagus; las mayores, de 50 a 65 
mm, se incluyen en los géneros tropicales Heliocopris, Coprophanaeus y Pachylomera 
(Bornemissza, 1960). 
 

Las hembras de esta familia presentan, como característica particular, el sistema 
reproductor reducido a un solo ovario, el izquierdo, formado por una única ovariola 
(Edmonds y Halffter, 1978). 

 
Los Scarabaeidae constituyen una familia cosmopolita y de una enorme 

diversidad, que reúne alrededor de 5.000 especies, la gran mayoría coprófagas, sólo una 
mínima parte depende ocasional o permanentemente de otras materias orgánicas en 
descomposición como cadáveres. Esta familia está representada en América por 71 
géneros y aproximadamente por 1.267 especies (Cambefort, 1991) distribuidas desde 
Argentina hasta Canadá (Astrid et. al., 2003).  Para el Uruguay, la familia Scarabaeidae 
es una de las más representativas del Orden, con 64 especies citadas (Blackwelder, 
1944;  Monné, 1977).   
 
 Se han hecho progresos puntuales sobre la filogenia interna de algunos grupos 
de Scarabaeidae coprófagos, que han permitido establecer la evolución de las 
adaptaciones tróficas y de hábitat y los escenarios biogeográficos históricos en los que 
hipotéticamente tuvieron lugar la evolución de tales linajes.  Entre los primeros cabe 
señalar las reconstrucciones filogenéticas de Cambefort (1977) sobre los géneros 
Euoniticellus y Milichus y entre los segundos, la aproximación filogenética sobre las 
tribus Coprini y Dichotomini (Montreuil, 1998). El único estudio de conjunto sigue 
siendo el ensayo de Zunino (1984) sobre la evolución de las armaduras genitales, 
relacionándola con la evolución del comportamiento nidificador (Halffter & Matthews, 
1966; Halffter, 1977). Los grupos propuestos por Halffter (1977) señalan que las 
estrategias adaptativas adquiridas durante la evolución del comportamiento nidificador 
se han repetido en diferentes grupos taxonómicos. Halffter & Matthews (1966) y 
Halffter & Edmonds (1982) insisten que las categorías taxonómicas propuestas en la 
clasificación de los Scarabaeidae reflejan, a grandes rasgos, la evolución del 
comportamiento nidificador de estos coleópteros.  
 
 Browne & Scholtz (1998) han establecido las relaciones filogenéticas de los 
Scarabaeidae con los restantes linajes de escarabeidos más recientes. Así los 
Scarabaeidae constituyen un grupo perfectamente definido, el más primitivo de la línea 
“afodina”, grupo hermano de Aphodiinae, Aegialiini y Aulonocnemis. La monofilia del 
grupo se fundamenta en 12 sinapomorfías relativas a la articulación del segundo par de 
alas funcionales. Scholtz y Chown (1995) establecen también una estrecha relación 
entre Scarabaeidae, Aulonocnemidae, Aphodiidae y Aegilidae. 
 

 La adaptación de larvas y adultos de Scarabaeidae y Aphodiidae a la dieta 
coprófaga, principalmente el vastísimo género Aphodius, sería uno de los principales 
argumentos que soportarían esta relación. No obstante, en el cladograma de estos 
autores y en el de Browne & Scholtz (1998), los Scarabaeidae aparecen mucho más 
tempranamente desgajados del tronco común. 

 
A pesar de constituir un grupo homogéneo, estructural y ecológicamente bien 

diferenciado de los restantes Scarabaeoidea, de carácter monofilético, aún no hay una 
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idea precisa sobre la evolución y relaciones filogenéticas de los linajes que conforman 
los Scarabaeidae coprófagos.  
 
 Coprini y Onthophagini son las tribus más vágiles y diversificadas, la primera 
con aproximadamente 1.130 especies. Más de la mitad de esta enorme diversidad 
taxonómica se concentra en la región neotropical.  Los Onthophagini con más de 2.200 
especies, constituyen el máximo exponente del éxito evolutivo de los Scarabaeidae. La 
mayor parte son coprófagos y todas las especies son paracópridas.    

 
Al comienzo, muchas especies pertenecientes a la subfamilia Scarabaeinae  

(Coprinae  para muchos autores), fueron colocados por Linneo con otros Scarabaeidae, 
en el género Scarabaeus. Las primeras dificultades en la ubicación taxonómica de los 
distintos géneros dentro de esta subfamilia fueron puesto en evidencia por Arrow 
(1931). 
  

Lacordaire divide los Scarabaeinae en dos grupos principales: Ateuchides y 
Coprides, tomando en cuenta especialmente la forma de las tibias medias y posteriores. 
Esta división se ha mantenido aunque con algunas variaciones en el valor y amplitud de 
los grupos (Haalffter & Martínez, 1966). 
 
 Durante las primeras décadas del siglo XIX, el primer grupo (Scarabaeini) se 
llamó Ateuchites, Ateuchides, Ateuchinae o Ateuchini, ya que el nombre Ateuchus fue 
de uso general para el género Scarabaeus, hasta que Gemminger & Harold (1869) 
revalidaron de un modo definitivo el nombre Scarabaeus. 
 
 Péringuey (1900) establece y denomina los grupos de Scarabaeinae en su sentido 
actual. Este esquema taxonómico es consagrado por el Junk Coleopterorum Catalogus, 
en el que Gillet (1911) da forma definitiva a la estructura taxonómica de la subfamilia 
Scarabaeinae.  Arrow (1931) considera la tribu Scarabaeini, pero excluyendo varios 
géneros que agrupa en lo que denomina tribus Sisyphini y Panelini. Janssens (1946; 
1949) establece las bases sólidas de la taxonomía de Scarabaeinae. Siguiendo el sistema 
de Gillet, este autor fija en sus claves los caracteres distintivos de tribus y subtribus. 
Halffter & Matthews (1966), en su trabajo sobre la Historia Natural de la subfamilia 
Scarabaeinae, incluyen  una lista mundial de tribus, subtribus y géneros de la subfamilia 
(considerada en el sentido de Gillet-Janssens). Es ésta la primera lista de toda la 
subfamilia en conjunto desde la publicación del Junk Coleopterorum Catalogus.  
 
 Varios autores han elevado de rango la subtribu Scarabaeina, considerando este 
conjunto de géneros como tribu Scarabaeini. Si este criterio se sigue de una manera 
coherente, la tribu Scarabaeini pasa a ser la subfamilia Scarabaeinae, la subfamilia 
Scarabaeinae pasa a familia y la familia Scarabaeidae pasa a ser la superfamilia 
Scarabaeoidea (aunque esta última categoría no suele ser considerada). Este criterio ha 
sido seguido en una forma coherente y global por Martínez (1959) y Baltasar (1963). 
Otros autores han empleado como tribus alguna de las subtribus de Scarabaeini, pero no 
explican como modifica esto las categorías superiores.  
 
 Paulian (1938), utiliza el término Scarabaeini para designar el conjunto 
taxonómico que Halffter & Martínez (1966), denominan Scarabaeinae. En éste y otros 
trabajos, Paulian(1938), trabajan con el conjunto de subtribus sensu Halffter & Martínez 
(1966), sin tener en cuenta la agrupación filogenética fundamental que consiste en 
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reunir esos conjuntos en cinco ramas básicas : Onthophagini, Oniticellini, Onitini, 
Coprini y Scarabaeini. 
 
 La familia Scarabeidae, en el sentido de Janssens, se caracteriza por  presentar: 

   Tibias anteriores provistas de un solo espolón terminal (excepto 
en el género Melanocanthon) 

   Pigidio no cubierto por los élitros 
   Antenas de ocho o nueve artículos 
   Coxas medias, generalmente muy separadas 
   Escudete no visible o pequeño 
   Comportamientos de nidificación muy evolucionados, 
presentándose dentro de la subfamilia una secuencia que se inicia 
con los Onthophagini y llega a sus grados máximos de 
complicación en Scarabaeini y Coprini, muchas de cuyas especies 
se encuentran entre los insectos con nidificación más 
evolucionada. 

 
Los Scarabaeidae están representados en América por 71 géneros y aproximada-  

mente 1.267 especies (Ratcliffe, 1980; Cambefort,1991a), distribuidos desde Argentina 
hasta Canadá. Son bien conocidos en algunos países tropicales de América como 
Panamá (Howden & Young, 1981), Costa Rica (Howden & Gill, 1987, Solís, 1994) y 
México (Morón, 1984; Halffter et al., 1992; Fávila & Díaz, 1997). Algunos trabajos 
aislados incluyen los escarabajos coprófagos de Guatemala (Howden & Gill, 1993; 
Cano, 1998), Venezuela (Gill, 1990; Martínez & Clavijo, 1990) y Colombia (Escobar & 

edina, 1996; Medina & Lopera-Toro, 2000; Escobar, 2000).  M
 
 
 
Familia Aphodiidae (Baltasar, 1963) 
 
 Los coleópteros de la familia Aphodiidae poseen forma ovalada, alargada, 
convexa, en ocasiones un poco aplanada, patas cortas y delgadas, con escaso 
dimorfismo sexual. Como características particulares tienen el labro y las mandíbulas 

cultas bajo el clípeo, y la placa pigidial generalmente está cubierta por los élitros. o
 

La mayor parte de las especies son de color pardo oscuro o negro, pero existen 
muchas de color amarillento, anaranjado o rojo, e inclusive exhiben manchas o líneas 
contrastantes en el dorso, y no es raro que el pronoto sea de color diferente a los élitros. 
Entre las especies pequeñas del grupo, 3 a 4 mm, se encuentran los géneros Ataenius y 
Pleurophorus, y las mayores, 13 a 15 mm, se incluyen en el género holártico Aphodius 
Morón, 1984). (

 
En Aphodiidae (sensu Balthasar, 1963) se agrupan más de 3.400 especies a nivel 

mundial repartidas en nueve subfamilias (Dellacasa, 1987;  Bordat & Howden, 1995). 
Es la familia que presenta mayor abundancia de escarabajos coprófagos en las zonas 
templadas (Cambefort & Hanski, 1991) y domina los grupos de coleópteros coprófagos 
en los sistemas montañosos de la región Paleártica (Lumaret & Stiernet, 1991; 
Olechowixz, 1974; Stebnicka, 1989; Galante & Stebnicka, 1994). Para la familia 
Aphodiidae, Monné (op. cit) ha citado 18 especies para Uruguay. 
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 Dentro de esta familia, Aphodiinae es la subfamilia con mayor riqueza 

específica, contando con 116 géneros y 2.913 especies, de las cuales más del 90%  
pertenecen al género Aphodius  Illiger, 1798,  en su gran mayoría coprófagas 
(Dellacasa, 1987; Cambefort & Hanski, 1991). Le sigue Eupariinae con 
aproximadamente 593 especies, de las cuales 320 pertenecen al género Ataenius . De 
este género, se han registrado 228 especies en América (Dellacasa, 1987; Deloya, 
1999). 

 
La vida adulta y el desarrollo larval transcurren, en la mayoría de las especies 

dentro de las placas de excremento (Cambefort & Hanski, 1991; Verdú et al, 1997). 
Varias especies de Aphodiinae también aprovechan material vegetal en descomposición 
y las larvas son herbívoras o saprófagas (White, 1960; Christensen & Dobson, 1976). 
Para el género Ataenius se sabe que las especies son principalmente saprófagas 
(Cambefort, 1991). La mayoría de las especies, son sin embargo coprófagas. 
 

Sobre el comportamiento de oviposición sólo se conocen algunos datos aislados 
en 27 especies de Aphodius repartidas en 15 subgéneros (Martínez, 2001; Martínez et al, 
2001;). En la mayoría de las especies  de Aphodius  las  hembras ovipositan cada huevo 
por separado y una especie de Ataenius, oviposita en grupos de 4 a 16 huevos por 
cámara. 
 

En Aphodius opisthius Bates, 1887, especie coprófaga de los pastizales montaña 
de Veracruz, México, las hembras elaboran las cámaras de oviposición bajo la placa de 
estiércol, frecuentemente a 1.5cm de profundidad, con puestas de 18 huevos aglutinados 
entre sí (Martínez & Alvarado, 2001). Sólo en otras nueve especies de Aphodius, de las 
27 estudiadas, las hembras elaboran las cámaras de oviposición en el suelo justo bajo la 
masa de estiércol  (Maelzer, 1961; Yoshida & Katakura, 1992; Gittings & Giller, 1997), 
como en Aphodius opisthius.  

 
 Todas las hembras de Aphodius  elaboran una pequeña cámara de puesta en la 

que oviponen. De acuerdo al sitio donde elaboran la cámara de puesta y la presencia o 
ausencia de alimento para la larva, se han descrito 4 variantes del comportamiento de 
oviposición. El sitio de oviposición puede ser en la masa de estiércol o en el suelo y 
varía según la especie (Madle, 1934; Hafez, 1939; White, 1960; Maelzer, 1961; 
Lumaret, 1975, 1983; Holter, 1979; Hosogi et al., 1979; Rojewski, 1983; Zunino & 
Barbero, 1990; Yoshida & Katakura, 1992; Yoshida, 1994; Zunino et al., 1994; 
Hirschberger & Navina, 1996; Barbero & Palestrini, 1995; Verdú & Galante, 1995; 
Gittings & Giller, 1997; Vitner, 1998).  
 
 La mayoría de las especies  elaboran  una cámara  de puesta directamente en el 
interior de la masa de estiércol. Otras elaboran la cámara de puesta también  en el suelo, 
bajo la masa de estiércol, pero entre el estiércol que la hembra enterró previamente 
(Hosogi et al., 1979;  Lumarte, 1983; Zunino & Barbero, 1990; Yoshida & Katakura, 
1992; Barbero & Palestrini, 1995; Vitner, 1998). Una minoría de las especies elabora la 
cámara de puesta en el suelo, lejos de la masa de estiércol y al lado de una salchicha de 
estiércol previamente enterrada por la hembra (Rojewski, 1983; Yoshida & Katakura, 
1992; Yoshida, 1994; Zunino et al., 1994; Gittings & Giller, 1997; Vitner, 1998). Las 
hembras de Aatenius spretulus (Haldeman) hacen la cámara de puesta entre las raíces 
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del pasto, de las cuales se alimentan las larvas, además de humus (Wegner & Niemczyk, 
1981).  
 
 La evolución del comportamiento de oviposición en Aphodiidae  ha sido 
estudiada por Yoshida & Katakura (1992) y por Vitner (1998). Yoshida & Katakura 
(1992) concluyen que los comportamientos más primitivos serían aquellos en los que la 
cámara de puesta es elaborada dentro de la masa de estiércol o en el suelo sin estiércol y 
los comportamientos más evolucionados serían en los que las cámaras de puesta son 
acompañadas de estiércol colocado por la hembra. Establecen que a partir de los 
comportamientos primitivos de oviposición hay dos tendencias evolutivas, una en la que 
las hembras hacen una cámara de puesta con estiércol y luego oviponen y otra en la que 
las hembras oviponen en la cámara de puesta y al lado de ésta entierran una masa 
cilíndrica de estiércol.  
 

Vitner (1998) propone un esquema evolutivo modificado partiendo de un 
comportamiento primitivo en el cual las cámaras de puesta son elaboradas en el 
estiércol o en el suelo y no se forman masas de estiércol. Una tendencia evolutiva sería 
cuando el comportamiento varía desde la elaboración de cámaras de puesta sin estiércol, 
hasta la elaboración de las cámaras de puesta con masa de estiércol  que alimentará a las 
larvas durante el primer estadio y parte del segundo estadio. Una segunda  tendencia,  se 
caracteriza porque las hembras elaboran masas de estiércol que proveerán de alimento a 
las larvas hasta el tercer estadio.  

 
Fig. 1:  Tipos de comportamiento de oviposición en Aphodiidae. Cámara de puesta: A, en la masa de 
estiércol. B. En el suelo, sin estiércol, C. en el suelo, con estiércol en la cámra. D. En el suelo al lado de la 
masa de estiércol enterrado por la hembra (Modificado de Yoshida & Katakura, 1992). (cp, cámara de puesta 
con huevo; es, estiércol; su, suelo) 
 
 El comportamiento de cópula no se ha descrito en ninguna especie de este grupo 
de coleópteros. Los únicos datos que existen son los de Landin (1961) quien menciona 
que la cópula sigue un patrón común, ocurriendo  principalmente en la masa de estiércol 
o inmediatamente abajo y con duración de 30 a 60 segundos, pero no menciona las 
especies, ni el patrón observado. El mismo autor  observó la poligamia de las hembras 
de A. quadriguttatus Herbst y en A. distinctus  (O.F. Muller), y en los machos de estas 
dos especies y de A. sphacelatus (Panzer). 
 
 Sobre los ciclos reproductivos se conocen solamente algunos datos en 35 
especies de Aphodius (Aphodiinae), en una de Ataenius (Eupariinae) y en otra de 
Platytomus (Psammodiinae). 
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 La mayoría de las especies estudiadas son univoltinas, aunque algunas son 
bivoltinas. También se ha encontrado que una misma especie se puede comportar como 
univoltina o bivoltina, como sucede en A. fossor (Schmidt, 1935; Gittings & Giller, 
1997; Vitner, 1998), A. haemorrhoidalis (L.) (Yosida & Katakura, 1985; Vitner, 1998), 
A. erraticus  (Rojewski, 1983; Gittings & Giller, 1997; Vitner, 1998), A. prodromus ( 
W; Gittings & Giller, 1997), A. distinctus  (Schmidt, 1935; Landin, 1961; Christensen & 
Dobson, 1976), A. pusillus (Landin, 1961; Yoshida & Katakura, 1985; Yoshida, 1994) y 
A. fimetarius (Schmitdt, 1935; Christensen & Dobson, 1977; Gittings & Giller, 1997).  
 
 La época de oviposición varía según las especies, algunas son activas en 
primavera, otras en verano o en otoño, aunque la oviposición se puede presentar durante 
diferentes épocas en una misma especie, como en A. fimetarius (Schmidt, 1935; 
Christensen & Dobson, 1977; Gittings & Gillelr, 1997), A. fossor  (Schmidt, 1935; 
Gittings & Giller, 1997; Vitner, 1998) y A. haemorrhoidalis (Yoshida & Katakkura, 
1985; Yoshida, 1994; Vitner, 1998). 
 
 



      CAPÍTULO 3 
 
Ecología de los Scarabaeoidea coprófagos 
 
INTRODUCCIÓN 

 
Considerando una comunidad como un sistema compuesto por múltiples 

elementos bióticos, interdependientes, con una gama muy amplia de relaciones de 
calidades e intensidades muy variables y dependientes de las condiciones abióticas, 
podríamos aceptar, conceptualmente, que las comunidades están conformadas por un 
núcleo central altamente cohesionado y por esferas periféricas concéntricas con nexos 
cada vez  más débiles respecto a centro.  El núcleo central estaría estructurado por los 
elementos más característicos de la comunidad, en cuanto a otorgarle una individualidad 
definible, siendo  los nexos entre sus constituyentes los más fuertes y tipificantes dentro 
de todo el complejo comunitario (Saiz, 1980). Caracterizar una comunidad es, entonces, 
detectar y caracterizar fundamentalmente su núcleo, siendo el análisis de su periferia 
necesario para establecer sus dependencias y su participación en unidades mayores. Los 
coleópteros coprófagos constituyen uno de los ensambles de animales más ajustados a 
la noción de comunidad (Hanski, 1991a). Halffter y Edmonds (1982) los consideran un 
verdadero gremio porque forman un grupo taxonómicamente emparentado y 
ecológicamente bien delimitado.  

 
El tema dominante en los estudios sobre coleópteros coprófagos ha sido la 

coprofagia y las principales adquisiciones evolutivas (etológicas y morfológicas) 
asociadas con el recurso trófico. Sin embargo, resulta difícil desligar el alimento de 
otros factores del ambiente. Así, un conjunto de factores bióticos, abióticos e históricos 
se interrelacionan para modelar estas comunidades; pudiendo en determinadas 
condiciones un factor ser el determinante, pero nunca se presentará aislado (Halffter & 
Matthews, 1966). 

 
Los Scarabaeoidea coprófagos constituyen un grupo de insectos que, en las 

regiones templadas, colonizan primordialmente los habitats con una escasa cobertura 
forestal, en donde es frecuente o cercana la presencia del ganado doméstico (Lobo et al., 
1993; Galante et al., 1991; Lumaret et al., 1987; Baz, 1988; Martín-Piera et al., 1992). 
Las zonas costeras no resultan ser el hábitat más apropiado para la mayoría de estos 
escarabeidos (Lobo et al., 1993) y son pocos los registros de estas regiones, 
constituyendo hábitats de una gran pobreza faunística, en lo que a fauna coprófaga se 
refiere.  
  
 Las deyecciones y cadáveres de vertebrados, los de algunos invertebrados 
(caracoles, diplópodos) y otros restos, constituyen  microhábitats muy particulares que 
alojan una fauna de insectos muy característicos, esencialmente coleópteros y dípteros. 
El carácter discontinuo, efímero e impredecible de estos recursos ha generado multitud 
de estrategias alimentarias y reproductivas que permiten la coexistencia de comunidades 
de insectos ricamente diversificadas e implicadas en diferentes cadenas tróficas y 
energéticas. 
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 La deposición de un excremento o la aparición de un cadáver en la naturaleza 
desencadena la aparición de una serie de oleadas de insectos colonizadores, implicados 
en la mineralización de tales detritus. Esta cadena trófica se inicia de manera aleatoria e 
impredecible, por lo que una de las adaptaciones más singulares de estos insectos es su 
gran capacidad de dispersión y colonización del recurso, antes de que éste deje de ser 
tróficamente aprovechable (Hanski, 1980). 
 

 El carácter esencial de estas sucesiones heterotróficas  consiste en que el tiempo 
generacional de los organismo implicados, es varias veces superior al tiempo durante el 
cual el recurso permanece disponible (Lobo, 1992). Las condiciones ambientales de 
temperatura ejercen una gran influencia sobre la aparición y permanencia de todos los 
grupos (Lobo, 1992) y las diferencias en los periodos de permanencia y aparición, es 
decir, la elección de un recurso troficamente aceptable según un supuesto gradiente de 
calidad no es evidente, ni parece haber sido una presión selectiva importante  (Lobo, 
1992). 
 
 Los Scarabaeoidea coprófagos constituyen el grupo dominante de las primeras 
oleadas de consumidores primarios que colonizan las deyecciones de vertebrados, 
particularmente mamíferos. Esta dominancia se manifiesta en la riqueza de especies, en 
la abundancia de las poblaciones y en la biomasa por excremento, aunque puede variar 
con las condiciones térmicas ambientales (Lobo, 1992). Este nicho ecológico es 
compartido con las larvas de dípteros. Ambos grupos de insectos coprófagos alcanzan 
su óptimo en los 2 - 3 primeros días después de la deposición de los excrementos. 
 
 Miles de individuos y docenas de especies pueden ser atraídas a un solo 
excremento en latitudes templadas y tropicales (Anderson y Coe, 1974; Lobo, 1992; 
Martín-Piera et al., 1992). Todos los ecólogos que han estudiado las comunidades 
coprófagas se sienten tentados a especular que la competencia limita el número de 
especies que pueden coexistir a escala local, regional e incuso mundial (Hanski, 1991).  
  

No todos los organismos coprófilos son siempre igualmente numerosos ni 
mantienen fuertes interacciones. Para Hanski (1986) todas aquellas especies con menos 
de 0.5 individuos por excremento, tienen altas probabilidades de extinción local.  

 
 Los Scarabaeoidea coprófagos interactúan con tres tipos de organismos (Hanski, 

1991), en primer lugar, compiten de manera importante con los dípteros (Fay & Doube, 
1983; Ridsdill-Smith et al., 1986; Edwards & Aschenborn, 1987; Valiela, 1969; Roth, 
1983; Doube et al.,1988). Esta interacción es generalmente asimétrica, porque los 
escarabeidos coprófagos entierran excremento (Ridsdill-Smith, 1990). Donde los 
escarabajos son particularmente abundantes relegan a otros miembros de la comunidad 
coprófila a un papel secundario.  
 

En segundo lugar, algunos coleópteros depredan sobre escarabeidos coprófagos, 
pero se trata de una interacción bastante débil. La mayor parte depredan sobre huevos y 
larvas de dípteros (Gill, 1991; Martín-Piera y Lobo, 1995).  
 
 Dentro de la comunidad coprófila, los escarabeidos coprófagos a menudo 
integran un gremio en sí mismos y raras veces aparecen solos en los excrementos, 
definiendo “gremio”  como un grupo de especies que explotan el mismo tipo de recurso 
ambiental de una forma parecida (Root, 1967). 
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 Por lo general los escarabeidos coprófagos, muestran fuertes interacciones inter 
e intraespecíficas (Mac Artur, 1972;  Schener, 1974; Pianka, 1976; Edwards & 
Aschenborn, 1987; Giller & Doube, 1989; Hanski, 1991; Palestrini et al., 1998). 
Cualquiera que sea el modelo que explique la coexistencia y la riqueza local y regional, 
en casi todas las comunidades de escarabeidos coprófagos existe (o ha existido) 
competencia  inter e intraespecífica y en algunas comunidades tropicales y templadas de 
biomas herbáceos y forestales donde la competencia puede ser constante o 
estacionalmente severa; el excremento desaparece en cuestión de horas (Fujii, 1969; 
Pianka, 1976, 1978¸ Shorrock & Rosewell, 1986; Ives, 1988; Palestrini et al., 1995, 
1997; Lumaret & Stiernet, 1991c; Yoshida & Kaatakura, 1985; Giller & Doube, 1994). 
 

  La competencia puede darse entre adultos y larvas y los escarabajos pueden 
competir por el recurso o por el espacio. La competencia por el espacio tiene lugar en el 
propio excremento o en el suelo subyacente durante la construcción de nidos. Uno u 
otro tipo de competencia depende del comportamiento nidificador de la especie. La 
competencia es muy notoria en las especies que únicamente compiten por el recurso 
(rodadores), mientras que es aparentemente más débil en aquellas otras cuya 
competencia se establece por el recurso y por el espacio (Bernon, 1981; Cambefort y 
Hanski, 1991; Hanski y Cambefort, 1991). Estos autores situarían así en un nivel 
superior a los grandes rodadores (telecópridos) y excavadores (paracópridos) rápidos, y 
en el nivel inferior a las especies que viven en el interior del excremento 
(endocópridos). También determinan  que existe una relación negativa entre la habilidad 
competitiva y la “sensibilidad” de las especies  hacia el tipo de suelo. Esta hipótesis 
predice la dominancia de rodadores y enterradores rápidos de gran talla en suelos 
arenosos y una dominancia de endocópridos  y enterradores de pequeño tamaño, más 
lentos, también paracópridos, en suelos más compactos.  

 
 Dos mecanismos favorecen la coexistencia de las especies, a pesar de las 
interacciones competitivas que cabe esperar en tales comunidades: la agregación 
espacial y la distribución del recuso, incluyendo las diferentes adaptacions tróficas, 
patrones espaciales a escala regional y geográfica,  patrones temporales (estacionalidad 
y ritmos circadianos) y el comportamiento nidificador (Hanski y Cambefort, 1991).  
 

La agregación a pequeña escala espacial, tal como ocurre en las comunidades de 
escarabeidos coprófagos, tiene generalmente un efecto estabilizador sobre la dinámica 
de las especies. La agregación interespecífica es más pequeña en pares de especies 
pertenecientes a diferentes tribus que entre aquellas que pertenecen a la misma tribu y 
entre pares de especies diurnas-nocturnas que entre especies diurnas o nocturnas. La 
agregación interespecífica disminuye cuando se incrementan las diferencias  de tamaño 
entre especies ( Brown, 1984;  Brown & Maurer, 1987; Lobo, 1993). En el continente 
Americano la competición entre las especies es relativamente pobre y muchas veces rara 
(Lobo & Montes de Oca, 1994). 
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Factores que moldean las comunidades de coleópteros coprófagos 
 
Factores histórico - evolutivos 
 

Cada vez más los ecólogos acentúan la importancia de factores de carácter 
histórico en la actual estructuración de las comunidades. Sin duda, dentro del conjunto 
de factores que moldean la estructura de las  comunidades de coleópteros coprófagos, 
los factores histórico- evolutivos han jugado un papel importante. Dentro de las familias 
de verdaderos coleópteros coprófagos, la familia Scarabaeidae, es la que ha recibido una 
mayor atención en este aspecto. De esta forma se explicaría la coexistencia de especies 
explotando el mismo recurso, en la misma localidad, con el mismo patrón de 
nidificación, en la misma época del año (Onthophagini) o las segregaciones estacionales 
entre Scarabaeidae primaverales y Aphodiidae estivales e invernales (Brooks & 
McLennan, 1991, 1993; Cornell y Lawton, 1992; Farrel y Mitter, 1993;  Ricklefs y 
Sclluter, 1993; Valkenburgh y Janis, 1993; Lobo, 1998 ). 
 

Parece lógico asociar la riqueza de Scarabaeidae con la de los grandes 
mamíferos, debido a la oferta de recurso alimenticio que estos últimos representan. Ésto 
resulta claro en los ecosistemas de sabana africanos, donde se encuentra el mayor 
número de especies e individuos de Scarabaeidae; existiendo registros de 120 a 140 
especies por localidad (Cambefort, 1985). Esta extraordinaria riqueza del grupo en las 
sabanas africanas, puede ser explicada por una combinación de factores histórico- 
evolutivos y ecológicos. Así, desde el punto de vista histórico, este grupo de coleópteros 
coprófagos evolucionó en África en relación con el estiércol de grandes mamíferos (una 
megafauna que no sufrió una gran extinción a finales del Pleistoceno); y desde el punto 
de vista ecológico este ecosistema es el que sustenta el mayor número de grandes 
mamíferos y por tanto el que ofrece una mayor cantidad de alimento (Halffter, 1991). 
Estos argumentos parecen explicar la diversidad de Scarabaeidae alcanzada en Africa, la 
que supera a la de las comunidades de escarabeidos coprófagos de cualquier otra región.  
 

En Centro y Sudamérica, diversos autores (Janzen, 1983; Morelli et al., 1997; 
Cambefort, 1991b; Halffter, 1991) coinciden  en que la extinción de la megafauna de 
mamíferos, a finales del Pleistoceno, fue un evento histórico de consecuencias enormes 
en el escenario ecológico del continente. Janzen (1983) sugiere que, en Sudamérica, es 
razonable asociar la abundancia de restos fósiles de Scarabaeidae con la gran diversidad 
y número de mamíferos del Cenozoico; y que a su vez, resulta lógico suponer que la 
fauna presente de coleópteros estercoleros es probablemente el remanente de la rica 
megafauna del Pleistoceno. 
 

Brown & Maurer (1987) proponen un modelo, según el cual, las especies 
localmente abundantes tienen tendencia a estar bien distribuidas. A escala geográfica, 
influyen además los factores históricos. Se ha documentado ampliamente la existencia 
de una relación positiva entre la abundancia local de las especies y su distribución 
regional (número de sitios ocupados por una especie),  por lo que esta relación parece 
ser un patrón general en la naturaleza (Brown, 1984;  Menéndez, 1994). Las especies 
que tienen poblaciones grandes en una localidad son a su vez las que se encuentran en 
un mayor número de localidades dentro de una región.  
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Latitud 
A escala regional existe un claro gradiente latitudinal de riqueza en casi todos 

los escarabeidos coprófagos, que refleja un incremento de especies a medida que nos  
movemos hacia latitudes más bajas. El número de especies locales en las comunidades 
de escarabeidos coprófagos que colonizan pastizales y biomas herbáceos se multiplica 
aproximadamente por seis, desde los pastizales templados de Europa septentrional  
hasta las sabanas tropicales, entre 10 y 50 especies de diferencia en una muestra 
aleatoria de 300 individuos (Hanski y Cambefort, 1991).  
 
 La composición de especies cambia drásticamente con la latitud, pasando de una 
completa dominancia de especies endocópridas, principalmente Aphodius en las 
regiones templadas septentrionales de Europa, hasta una comunidad mixta en las 
regiones tropicales, donde dominan las especies paracópridas y rodadoras. 
 
 También la latitud es un parámetro importante que condiciona la composición de 
las comunidades coprófagas. Este parámetro ha sido estudiado para los coprófagos de 
Europa (Avila & Pascual, 1988; Lumaret & Stiernet, 1989, 1991; Martín Piera et al., 
1992; Jay-Robert et al., 1997), de México (Martín-Piera & Lobo, 1993, 2000; Halffter 
et al., 1995) y en el sudeste de Asia (Hanski, 1983; Hanski & Niemelä, 1990; Hanski & 
Krikken, 1991). Basados en estos estudios se ha visto que el número de especies 
disminuyen con el incremento de la altitud, así como en otros grupos de insectos 
(Wolda, 1987; McCoy, 1990). El concepto de un modelo de dispersión utilizado por 
Halffter ( 1972, 1976) y aplicado a los Scarabaeoidea coprógagos, fue basado en los 
trabajos de Reig (1962, 1968).  La modificación a lo largo de un gradiente altitudinal de 
diversos atributos de las comunidades, es un fenómeno frecuente y constatado en 
distintos grupos de insectos (McCoy,1990). En los biomas templados, algunos trabajos 
han analizado la variación de la diversidad y la modificación de la composición 
faunística de las comunidades de Scarabaoidea coprófagos con la altitud 
(Dzhambazishvili, 1973; Key, 1981; Avila & Pascual, 1988a, b, 1989; Carpaneto, 1988; 
Lumarte & Stiernet, 1991; Lobo, 1992c, Martín-Piera et al., 1993) aunque en pocas 
ocasiones los datos proceden de estudios con tamaños de muestra idénticos y 
comparables para todas las estaciones (Deloya & MC Carty, 1992). 
 

 Trabajos realizados en comunidades de escarabajos coprófagos en las cadenas 
montañosas de México, España y África, refuerzan la hipótesis de que cuando existe 
una colonización horizontal dominante, la fauna de las montañas, muestran una clara 
sustitución altitudinal entre taxa con diferentes historias evolutivas, (Scarabaeidae y 
Aphodiidae),  (Kohlmann & Sánchez, 1984; Martín-Piera, F. & J. Lobo, 1993a; Lobo, 
1992; Halffter et al., 1995; Lobo et al., 1997; Lobo & Halffter, 2000; Hortal-Muñoz et 
al., 2000). 
  
 La actividad de los escarabajos coprófagos está determinada por variantes como  
pluviosidad, tipos de suelo y cobertura vegetal del mismo (Peck & Forsyth, 1982; 
Doube, 1983, 1987; Hanski, 1983b; Barkhouse & Ridsdill-Smith, 1986). En aquellas 
regiones sobre todo afectadas por “el Monsón”, la duración de la estación cálida, 
determinaría una mayor abundancia y competición interespecífica que en otras épocas 
del año (Henrich & Bartholomex, 1979; Cambefort, 1982; Hanski, 1983; Doube, 1987). 
 

El patrón latitudinal común en casi todos los taxa es un incremento en el número 
de especies con el decrecimiento de la latitud. Sin embargo, si comparamos los 
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ensambles locales de escarabajos estercoleros en pasturas abiertas, desde el norte 
templado a las sabanas tropicales, los Aphodiidae están más dispersos al norte, con un 
gran cambio en el número de especies a medida que disminuye la latitud y no en 
términos de comunidades locales. Los Scarabaeidae rodadores representan el otro 
extremo, con un sustancial número de especies solamente en las comunidades tropicales 
y subtropicales. Los Scarabaeidae cavadores muestran un incremento más sostenido en 
el número de especies desde el norte templado a las comunidades tropicales (Hanski & 
Cambefort, 1991c). 
 

Los patrones en cuanto al número de individuos también difieren entre ambas 
familias: en el hemisferio Norte, al norte templado las comunidades son enteramente 
dominadas por los afódidos; al sur templado las comunidades presentan una mezcla de 
especies, con cavadores generalmente como grupo dominante; y las comunidades 
tropicales son dominadas por los cavadores o por los rodadores, dependiendo de la 
estación, tipo de suelo o tipo de estiércol (Hanski, 1991b). 
 

Con la latitud también varía la selección del macrohábitat, y con ello la 
composición de especies de coleópteros coprófagos en ecosistemas de pasturas y de 
selva (Hanski & Cambefort, 1991c). El patrón general, tiene un cambio desde mucho 
solapamiento en la composición de especies entre los ensambles locales de pasturas y 
bosques a latitudes altas, a una ausencia de solapamiento a latitudes bajas. Esto 
probablemente refleja cambios en la disponibilidad de recurso en los bosques y pasturas 
con el decrecimiento de la latitud (Hanski & Cambefort, 1991c). Así, en los bosques y 
pasturas abiertas de los trópicos, la fauna de coleópteros coprófagos es rica y 
prácticamente no se solapan en la composición de especies. En los bosques templados 
del sur de Europa, se encuentra un mayor número de especies que en los bosques del 
norte, pero la mayoría de las especies son ubicuas tanto en hábitat abiertos como en 
bosques; y típicamente son más abundantes en hábitats  abiertos (Hanski, 1991b).  

 
En los bosques templados del hemisferio Norte, existen diferencias continentales 

en la selección de hábitat. En Europa, la mayoría de las especies de afódidos son 
coprófagas generalistas y más de 2/3 de las especies habitan en pasturas, muy pocas 
especies ocurren exclusivamente en los bosques, donde usan estiércol de ciervo 
(Landín, 1961). En contraste, en Norte América, 40% de las especies están restringidas 
a estiércol de ciervo en los bosques, 20% son coprófagas generalistas y pueden 
encontrarse en pasturas o en bosques y las restantes son saprófagas o coprófagas 
especialistas de microhábitats particulares. Las bajas poblaciones en pasturas en Norte 
América, son atribuidas a las condiciones más áridas de este tipo de ecosistemas en 
comparación a Europa (Gordon, 1983). 

 
Halffter (1991) sostiene que en zonas tropicales, factores denso–dependientes 

como la competencia por alimento y/o espacio, parecen ser los factores modeladores 
predominantes de estas comunidades; mientras que en las zonas templadas, los factores 
modeladores de las comunidades de coleópteros coprófagos, parecen ser factores 
denso–independientes como las fluctuaciones climáticas, desecamiento del estiércol, 
etc. 
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Competencia  
Existen pocos trabajos experimentales que demuestren el grado de competencia 

en los diferentes tipos de comunidades de coleópteros estercoleros, y de como afecta la 
dinámica de las poblaciones y la estructura de las comunidades (Hanski & Cambefort, 
1991b).  

 
Para que exista competencia es necesario que se cumplan dos requisitos: que 

exista un elevado solapamiento de nicho entre especies, y que el recurso se presente en 
forma limitada. El solapamiento ha sido observado en los miles de individuos y docenas 
de especies que pueden ser atraídos por un único excremento tanto en localidades 
templadas como tropicales (Hanski & Cambefort, 1991b), en una aparente contradicción 
con el “principio de exclusión competitiva” (Gause, 1934). El solapamiento, total o 
parcial, puede ocurrir no sólo dentro del gremio de verdaderos coleópteros coprófagos,  
sino con especies de otros grupos de coleópteros con dieta coprófaga como 
Hydrophilidae, Staphylinidae y algunas familias de Diptera.  
 

Los dos principales tipos de recurso alimenticio utilizado por los coleópteros 
coprófagos, el excremento de grandes herbívoros y de omnívoros, son un recurso escaso 
en los bosques tropicales que no tienen una comunidad rica de mamíferos (Halffter, 
1991). En los ecosistemas templados, aunque la oferta de recurso sea mayor, este no 
deja de ser ocasionalmente un microhábitat efímero. Así, en los biomas templados el 
recurso alimenticio puede ser suficientemente abundante o, puede ser intermitente y 
pasajero. El desecamiento del estiércol, la heterogeneidad cuantitativa y cualitativa del 
microhábitat, son factores que pueden limitar la disponibilidad del recurso en 
ecosistemas templados (Lumaret & Kirk, 1987). 

 
Han sido señaladas como evidencias de que la competencia ocurre dentro del 

gremio de coleópteros coprófagos, los combates entre rodadores por bolas de estiércol, 
la velocidad con que pueden remover o fragmentar una placa de excremento; así como 
la rapidez con que un alto número de especies e individuos colonizan trampas (Hanski 
& Cambefort, 1991b).  

 
La competencia de “explotación” determina que generalmente el número de 

especies rodadoras que coexisten localmente sea pequeño, típicamente menos de 10 
especies. Este tipo de competencia, se ha observado que ocurre frecuentemente entre 
ejemplares de diferentes especies de rodadores de similar tamaño corporal. Así, se ha 
visto que los gremios de rodadores están integrados por especies que presentan una 
inesperada diferencia de tamaño, y donde las especies grandes son competitivamente 
superiores a las de pequeños rodadores (Hanski & Cambefort, 1991b). Hanski & 
Cambefort (1991b) sostienen que la competencia de “explotación” probablemente 
también ocurre en los otros grupos funcionales, pero que esta es difícil de observar. 

 
Dentro del grupo funcional de los cavadores, las especies compiten por alimento 

y espacio en el suelo bajo el estiércol para nidificar. Las diferentes especies utilizan 
distintas partes en el suelo bajo el excremento y pueden así disminuir la competencia 
interespecifica a una relativa competencia intraespecífica por espacio. Esta competencia 
por espacio en el suelo, puede ser una de las causas de las diferencias entre especies en 
la localización y diversidad de la arquitectura de los tipos de nidos en Scarabaeidae 
(Halffter & Edmonds, 1982; Edwards & Aschenborn, 1987). 
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Los endocópridos, que son típicamente pequeños con relación al parche que 
colonizan, cuando ocurren en grandes números, las larvas pueden alimentarse del 
material vegetal del suelo reduciendo la competencia a los requerimientos de comida de 
los adultos (Hanski & Cambefort, 1991b). Se ha, observado que si la densidad 
instantánea de coleópteros coprófagos en la placa de estiércol se vuelve alta se produce 
emigración denso-dependiente (Landín, 1961). Holter (1982) demostró, en la naturaleza 
y en laboratorio, que el rango de oviposición decrece con el aumento de la densidad de 
coleópteros en el parche, evidenciando que el comportamiento reproductor es afectado 
por la densidad. Parker (1970), señala que los criterios de decisión para movilizarse de 
un parche a otro presentan diferencias entre los sexos. A pesar de las observaciones de 
que la densidad actúa como un factor motor de las migraciones entre parches de 
estiércol, falta información de otros factores como el contenido de agua y calidad del 
estiércol (Hanski, 1991b). 
 

Diferencias en el comportamiento e historias de vida de los distintos grupos 
funcionales, han determinado una competencia asimétrica entre los diferentes grupos de 
coleópteros coprófagos. Esta competencia asimétrica involucra tanto a los distintos 
grupos funcionales como el tamaño corporal de los coleópteros coprófagos (Hanski & 
Cambefort, 1991b). Young (1978), trabajando en especies de Panamá, demostró en el 
laboratorio la existencia de una competencia jerárquica, donde los rodadores (Canthon) 
son competitivamente superiores a los cavadores (Phanaeus). Los mejores 
competidores son los rodadores y los grandes cavadores; los competidores débiles son 
los endocópridos que necesitan que el parche permanezca relativamente inalterado por 
varias semanas para poder nidificar. Así, aquellas especies de rodadores y cavadores  
que son capaces de remover el recurso enterrándolo rápidamente en sus nidos, son 
competitivamente superiores a los endocópridos (Hanski & Cambefort, 1991b). 
 

Las especies de rodadores sufren más que las de cavadores las dificultades para 
excavar en el suelo, dado que aquellas están más adaptadas morfológicamente para 
rodar  que para cavar. De acuerdo con ésto, la buena habilidad competitiva de los 
rápidos cavadores está basada en la velocidad de enterramiento del estiércol. En los 
suelos arenosos es difícil discernir las ventajas competitivas de grandes cavadores y de 
rodadores (Hanski & Cambefort, 1991c). 
 

Los rodadores y cavadores, con alta habilidad competitiva intrínseca, es de 
esperar que dominen donde el suelo es más propicio para el enterramiento, mientras que 
los endocópridos es predecible que dominen donde el enterramiento es difícil, o 
nidificar en el suelo es  complicado por otras razones (Hanski & Cambefort, 1991b).  

 
Doube (1990), ha demostrado que los rápidos y lentos cavadores son afectados 

en forma diferente por el tipo de suelo; así la heterogeneidad a pequeña escala en las 
características del suelo puede proveer refugios espaciales para los competidores 
inferiores. 

 
Algunos endocópridos y pequeños cavadores han escapado a su bajo estatus en 

la competencia jerárquica, por convertirse en kleptoparásitos, usando el estiércol 
reservado en los nidos de las especies competitivamente superiores (Hanski & 
Cambefort, 1991b). 
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Heinrich & Bartholomew (1980), en su trabajo sobre los escarabajos estercoleros 
africanos, determinaron el efecto de la temperatura corporal y su relación con el tamaño 
y peso del insecto, como un factor que reduce la competencia por el alimento.  Especies 
de escarabajos pequeños de 1 a 5g, despegan inmediatamente al recibir la señal de 
presencia de excrementos en el medio, sin necesidad de calentamiento, dado que poseen 
enzimas que trabajan a baja temperatura. En contraposición, escarabajos de especies de 
mayor tamaño (8 a 20g), que poseen enzimas que trabajan a mayores temperaturas, 
requieren un proceso de calentamiento previo al vuelo en busca de excremento.   
 
Predación  

La predación también puede ser un factor importante que puede facilitar la  
coexistencia de las presas. Los enemigos naturales tienden a infligir un alto porcentaje 
de mortalidad en los parches con un alto pool de densidad de presas (Hanski, 1991a). 
Así, la mayor predación ante un aumento de la agregación espacial de las especies 
competitivamente superiores, puede facilitar el acceso al parche de las especies 
competitivamente inferiores. De este modo, la predación puede actuar manteniendo la 
diversidad de las especies presa (May, 1977). Hanski (1991a), ha señalado que la 
predación puede ser un factor importante que facilita la coexistencia en endocópridos, 
donde la agregación espacial puede llegar a ser muy alta.  
 
Perturbación  

Otro factor que puede incidir en la estructura de las comunidades de coprófagos 
es la perturbación ocasionada por el pastoreo. El pastoreo intensivo altera 
profundamente las condiciones microclimáticas en los ecosistemas de pradera; entre 
otros aspectos se ha demostrado que produce fluctuaciones diarias en la humedad y 
temperatura de las pasturas y del suelo, reduce la porosidad del suelo, aumenta los 
niveles de CO2  y disminuye los de O2, afectando las comunidades de invertebrados que 
habitan en las pasturas y en el suelo. En Europa, donde la fauna de coleópteros 
coprófagos es bien conocida, se han registrado extinciones y/o drásticos cambios en la 
estructura de las comunidades coprófagas (Johnson, 1962; Koskela & Hanski, 1977). 
Aunque no existen evidencias claras, estos cambios han sido concomitantes en muchos 
casos con cambios en el manejo del ganado doméstico, por lo que, se presume que estas 
modificaciones en las comunidades de coleópteros coprófagos están asociadas con los 
cambios en la forma de explotación ganadera (Hanski, 1991b; Lumaret & Kirk, 1987). 
Hanski y Cambefort (1991a) señalan que el pastoreo intensivo parece afectar en mayor 
medida a las especies rodadoras, de acuerdo con lo observado en el centro y sur de 
Europa.  
 
Estrés  

La destrucción del hábitat de estos insectos también es causa de graves 
alteraciones de sus comunidades. Halffter et al. (1992), demostraron profundas 
modificaciones en la estructura y composición de las comunidades de coleópteros 
coprófagos ante la destrucción del bosque tropical lluvioso para la agricultura o para 
crear pasturas en la zona de Palenque, Chiapas, México. Observaciones similares fueron 
realizadas por Kohlmann (1991), en muestras tomadas en Norte América  y alrededor 
del área de Bonampak en Chiapas, México. 
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Reparto de recursos  
Aunque la competencia no siempre es fuerte, y muchas veces es baja la 

importancia de este factor por sí solo en el modelado de la estructura de las 
comunidades, el solapamiento es evidente y ocurre principalmente en la dimensión del 
alimento (Halffter, 1991). Numerosas observaciones empíricas, ponen de manifiesto que 
el número de especies que forman un gremio puede ser muy elevado y por tanto, deben 
existir mecanismos que relajen la competencia como por ejemplo, el reparto de recursos 
(Arthur, 1987). En cada sitio los coleópteros estercoleros se organizan en comunidades 
de especies conexas que poseen un mismo nivel trófico y explotan la misma clase de 
recursos ambientales, pero usan estrategias complementarias (Lumaret & Kirk, 1987). 
El reparto de recursos, es decir, la especialización de las especies a lo largo de los ejes 
del nicho (espacial, temporal y trófico), permitiría la coexistencia de especies 
potencialmente competidoras (Doube, 1987; Halffter, 1991). Los patrones de reparto de 
recursos pueden estar determinados tanto por factores físicos del medio como por las 
interacciones entre especies (Doube, 1990).   
 

Un factor selectivo entre los distintos hábitats  parece ser la naturaleza del suelo 
y la diferencia de insolación entre hábitats (Nealis, 1976). Para Fintcher (1973) la 
desecación es el principal factor limitante. Suelos con alto contenido de arena se secan 
más pronto que aquellos con altos contenidos de arcilla. Suelos arenosos presentan 
mayor percolación de agua en ambas direcciones. Los suelos arcillosos son muy densos 
y tienden a secarse hasta tener una concentración extremadamente dura.  La diferencia 
de textura entre arena y arcilla afecta en la cantidad de energía utilizada en la 
construcción de las bolas-nido. La arcilla es más dura y requiere mayor tiempo y 
energía. La dificultad en la construcción de bolas-nido en suelos duros, se ve reflejada 
en las bajas poblaciones de la nueva generación. La facilidad de construcción de bolas-
nido en suelos arenosos, lo demuestra la abundancia y diversidad de especies en este 
tipo de suelos.   

 
 Hanski y Cambefort (1991) distinguen tres tipos de comunidades atendiendo a 

la diversidad y riqueza de especies: 
 

   comunidades ricas en Aphodius y dípteros que nidifican en excremento 
y coleópteros depredadores (regiones templadas) 

 
   comunidades ricas en especies de escarabeidos coprófagos, 
particularmente endocópridos y rodadores (sabanas africanas). 

 
   comunidades pobres, con pocas especies de escarabeidos adaptadas al 
excremento de herbívoros nativos y poblaciones ingentes de díptero 
(Australia). 

 
 La riqueza de escarabeidos coprófagos se relaciona generalmente con la riqueza 
de mamíferos, pero el excremento de ganado vacuno en las regiones tropicales parece 
soportar tantas especies como las que se encuentran en las heces de herbívoros salvajes.    
  
 En  los bosques tropicales americanos es además particularmente importante la 
especialización de algunas especies hacia la necrofagia, el uso de cuerpos fructíferos de 
hongos y frutos en descomposición, así como la utilización de excremento de 

 30



mamíferos omnívoros e incluso del de aves y reptiles (Halffter & Matthews, 1966; 
Howden & Young, 1981; Young, 1981; Halffter, 1991; Estrada et al., 1993). La 
diversificación de estas preferencias surgida probablemente por la limitada 
disponibilidad de excremento y de su naturaleza efímera y distribución en parches, 
constituye a su vez una de las formas de reparto del recurso que contribuye a mantener 
un importante número de especies en estos hábitats (Halffter  & Matthews, 1966; 
Howden & Young, 1981; Peck & Forsyth, 1982; Gill, 1991; Hanski & Cambefort, 
1991a). Esta diversidad  se ve afectada por la destrucción, fragmentación y aislamiento 
de los remanentes de bosque que lleva consigo la disminución o eliminación de las 
especies de vertebrados que suministran el recurso requerido por los escarabajos copro-
necrófagos (Montes de Oca, 2001). Los efectos se traducen en cambios en la 
composición y estructura de la comunidad de escarabajos, con una modificación de la 
riqueza y abundancia relativa de las especies que lleva incluso a la desaparición y 
cambio en la dominancia de algunas de ellas (Howden & Nealis, 1975; Klein, 1989; 
Halffter et al., 1992). Aunque las causas del éxito en el establecimiento de las especies 
introducidas dentro de una comunidad nativa no han sido estudiadas 
experimentalmente, algunos estudios parecen  sustentar de manera preliminar que la 
mayor diversidad que presenta una comunidad de escarabajos coprófagos la hace más 
resistente a ser invadida por especies foráneas (Lobo, 2000). Los cambios en estructura 
y diversidad de las comunidades de escarabajos del disturbio ocasionado por prácticas 
agropecuarias y en general de uso del suelo en los bosques tropicales, antes más 
continuo, podrían facilitar el establecimiento de especies introducidas mediante la 
creación de microambientes susceptibles de ser mejor aprovechados que las especies 
nativas debido a mayor adaptación a las nuevas condiciones de paisaje creadas (Lobo & 
Montes de Oca, 1994; Montes de Oca, 1993; Montes de Oca & Halffter, 1995, 1998). 

ciertas especies propias del 
ue (Lobo & Morón, 1993). 

     

deyecciones de herbívoros 
salvajes (ciervo) que en los excrementos de vaca y caballo. 

 
Se ha demostrado que la riqueza específica de escarabajos copro-necrófagos de 

los fragmentos de bosque tropical (en particular para la región de bosques caducifolios 
del estado de Veracruz, México), está relacionada con el grado de aislamiento de estos 
fragmentos (Estrada et al., 1998). Asimismo, también existe un cambio de la 
dominancia en la comunidad de escarabeidos copro-necrófagos por especies más 
generalistas conllevando a la desaparición y disminución de 
bosq

En las regiones mediterráneas Martín-Piera y Lobo (1996) han demostrado que 
la fauna coprófaga en las heces de herbívoros salvajes es la misma que coloniza los 
excrementos de ungulados domésticos, pero con poblaciones mucho más empobrecidas. 
No obstante, las relaciones de abundancia pueden variar geográficamente y así, en el 
norte de Italia (Barbero et al.,1999) han encontrado algunas especies de Onthophagus 
con  poblaciones significativamente más abundantes en 

 
La extrema pobreza de mamíferos y en general de vertebrados en las sabanas 

americanas en comparación con otros tipos de bosques (August, 1983), es un factor que 
contribuye a explicar la disminución de la fauna de Scarabaeidae en este tipo de 
ambiente. La oferta de recursos, en especial la cantidad de alimento y la variedad de 
tipos de excremento, juega un papel importante en el mantenimiento de las poblaciones 
de escarabajos del estiércol (Hanski y Cambefort, 1991d; Anzures et al., 1998, 
Castellanos et al., 1999). Las sabanas incrustadas en la región amazónica se localizan 
sobre colinas bajas y se caracterizan por la presencia de suelos sin estructura, con una 
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capa de arena que puede alcanzar más de dos metros de profundidad o sobre rocas 
(Etter, 1997), esto podría explicar la reducción de los escarabajos de hábitos cavadores 
de tamaño pequeño en este hábitat. La habilidad competitiva de los cavadores, al 
parecer es afectada por su sensibilidad al tipo de suelo, disminuyendo la rapidez con que 
las especies pueden enterrar el alimento (Hanski & Cambefort, 1991d). 

portamiento de relocalización 
horizon al, permitiéndoles escapar a la fuerte insolación. 

escarabajos que desarrollan todo su ciclo en el 
interior del excremento (Aphodiidae).  

aran. Estos cambios locales en las 
condiciones ambientales pueden ser de dos tipos: 

tudinal. La temperatura 
media del ambiente varía con la altitud (Randall, 1982). 

 lo largo del año debido a la marcada estacionalidad 
e los climas templados.   

urre en sabana en donde la luz incide de 

 
De forma adicional, la alta incidencia de luz en zonas abiertas y semi-abierta, 

representa un factor importante a tener en cuenta como explicación a los cambios en la 
proporción de cavadores/rodadores en sabana. La predominancia de especies rodadoras 
en estos ambientes, podría estar relacionado con el com

t
 
Las características del hábitat que rodea al excremento, principalmente el tipo de 

suelo y la cobertura vegetal, influyen sobre la composición cualitativa y cuantitativa de 
los agregados de especies de escarabajos coprófagos que viven en ellas (Rainio, 1966; 
Nealis, 1977; Doube, 1987b; Hanski & Cambeort, 1991a; Davis, 1994b). El tipo de 
suelo sobre el que se encuentra depositado el excremento es muy importante en los 
grupos de escarabajos coprófagos que constituyen nidos (Scarabaeidae y Geotrupidae) y 
determina en gran medida el éxito reproductivo de estas especies (Sowig, 1995).    Sin 
embargo, no ocurre lo mismo con los 

 
La estructura de la vegetación determina tanto la abundancia como la riqueza de 

especies de los escarabajos coprófagos. La asociación de las especies con un tipo de 
hábitat determinado parece estar en relación con los requerimientos microclimáticos de 
temperatura, humedad relativa e intensidad de luz de dichas especies (Landin, 1961; 
Doube, 1983; Lumaret, 1983c).  En general se ha observado que las comunidades 
europeas de escarabajos coprófagos, están asociadas con los medios abiertos y que un 
aumento en la cobertura vegetal conduce a una reducción  tanto en el número de 
especies como en su abundancia (Hanski, 1980d; Baz, 1988; Lumaret & Kirk, 1991). 
Sin embargo, si bien la riqueza de especies puede ser mayor en los hábitats abiertos 
donde la disponibilidad de recurso es mayor, la distribución de individuos entre hábitats 
podría variar si las condiciones locales cambi

 
a) espaciales, como ocurre a lo largo de un gradiente alti

 
b) temporales, como ocurre a

d
 
La textura y en especial el contenido de humedad del suelo, además de 

influenciar la distribución espacial de los coleópteros coprófagos, puede afectar el éxito 
de la reproducción y la supervivencia de las especies (Fincher, 1973; Lumaret & Kirk, 
1991; Sowig, 1996c), como  efectivamente oc
forma directa sobre la superficie del suelo.     
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Hábitos alimentarios y distribución del recurso 
 
Dimensión trófica del nicho  

Comparado a otras dimensiones del nicho, la comida parece jugar un papel 
secundario en la separación de las especies de coleópteros coprófagos (Halffter, 1991). 
Los dos principales tipos de recurso alimenticio utilizado por estos insectos son el 
estiércol de grandes herbívoros y de omnívoros. En las selvas tropicales, en particular, 
son atraídos por ambos estiércoles y por carroña, o exclusivamente por carroña. El 
estiércol de carnívoros atrae relativamente pocos coleópteros coprófagos, los cuales 
comprenden una mezcla de especies que colonizan estiércol y carroña; sin duda 
reflejando similitudes en la composición química de estos tipos de recurso. Una amplia 
generalización, es que los rodadores tienden a usar relativamente más estiércol 
omnívoro que herbívoro, mientras que muchos grandes cavadores usan exclusivamente 
estiércol de herbívoros. Se ha sugerido que la cantidad límite del alimento, que los 
rodadores son capaces de asegurar en una bola transportable, puede influir en su 
selección de alimento hacia estiércol omnívoro de alta calidad; mientras que el gran 
tamaño de muchos cavadores hace imposible nidificar excepto bajo las grandes placas 
de excrementos de los grandes herbívoros. Un pequeño número de especies, 
mayori

africanas, donde la mayoría de las 
species están en los ecosistemas de sabana y no en las selvas.  Hanski (1989) atribuye 

ésto, a

érica, sea más un resultado de 
pervivencia y expansión que de la emergencia de nuevos taxa. Así, los escarabaeidos 

de los 

mitante, la escasez de 
estiérco uchas y diversas especializaciones tróficas, casi limitadas o 
exclusi

tariamente encontradas en las selvas tropicales, se ha especializado en recursos 
muy particulares, o tienen una forma muy particular de forrajeo (Hanski & Cambefort, 
1991c).  

 
Una de las tendencias comunes en las comunidades de animales en las selvas 

tropicales, es la de contar con un gran número de especies y éstas ser altamente 
especializadas (MacArthur, 1972; Pianka, 1974; Pielou, 1975). Esto no es así para los 
coleópteros coprófagos en las selvas tropicales 
e

 la relativamente baja disponibilidad de recurso alimenticio que ocurre en las 
selvas tropicales, donde la densidad y biomasa de grandes mamíferos es baja, así como 
la disponibilidad de un tipo particular de estiércol. 
 

Sin embargo, la familia Scarabaeidae es inesperadamente rica en los bosques 
tropicales de América, donde la poca y esparcida información parece indicar que la 
fauna asociada a formaciones herbáceas es menos diversa que la asociada con los 
bosques tropicales (Halffter, 1991).  Halffter (1991) sostiene que la extinción de los 
grandes mamíferos en América a fines del Pleistoceno, tuvo un efecto mayor en las 
comunidades de Scarabaeidae de prados que en las de los bosques tropicales. Plantea 
que, la presente riqueza en los bosques tropicales de Am
su

bosques mesoamericanos tienen un origen predominantemente sudamericano, 
mientras que los prados templados de América del Sur presentan un alto grado de 
endemismo y muy pocas variaciones (Martínez, 1959). 
 

Mientras que en los biomas herbáceos el principal factor limitante es la rápida 
desecación del estiércol, en los bosques tropicales la escasez de excremento de grandes 
mamíferos adquiere mayor importancia. El nuevo factor li

l, da lugar a m
vas de la selva tropical. La colonización de la selva tropical va acompañada de 

adaptaciones tróficas especiales como son una saprofagia secundaria, necrofagia, o 
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asociaciones muy especializadas (Halffter & Matthews, 1966). 
 
La necrofagia es un fenómeno prácticamente exclusivo de los Scarabaeidae de la 

región Neotropical, exceptuando algunos Onthophagus de la India y capturas totalmente 
ocasionales dentro de géneros coprófagos. Un fenómeno exclusivo de los Scarabaeidae 
Neotropicales, es que no sólo los adultos se alimentan de animales muertos sino que 
tambié

ria, en los bosques tropicales americanos 
on: 1-la desaparición de las formas propias de mamíferos herbívoros hasta la 

introdu

991). Sin embargo, la 
portancia de la necrofagia como factor evolutivo se pone de manifiesto por el hecho 

de que

 los oportunistas tróficos en carroña y 
uta descompuesta; mientras que la presencia de especialistas tróficos enriquece el 

gre

as desventajas del generalismo trófico son compensadas por las distintas 
distribuciones de actividad en el espacio y en el tiempo que muestran los coleópteros 
coprófa

biomas herbáceos de las 
regiones templadas con abundantes herbívoros, es el hábito dominante de la biología de 
los Scarabaeidae. Pero la coprofagia como dieta generalizada, es una adquisición 

n son empleados para la alimentación de la larva (Halffter & Matthews, 1966). El 
cambio de hábito coprófago a uno necrófago implica cambios menos drásticos de lo que 
se podría esperar; esta transición de estiércol a carroña como recurso trófico tiene lugar 
sin cualquier modificación morfológica o etológica (Halffter & Edmonds, 1982). 

 
Es también en los bosques tropicales de las Américas donde ocurre la mayoría 

de los casos de saprofagia de fruta (Halffter, 1991). Este autor, asocia el giro trófico 
hacia la carroña o hacia la saprofagia secunda
c

cción de vacunos, ovinos y equinos por los europeos; 2- la escasez de estiércol 
de grandes mamíferos en los biomas tropicales comparado con los biomas herbáceos; 3- 
al predominio de selva o formaciones boscosas en América; y 4- a la poca importancia 
de otros insectos necrófagos en Sudamérica.  
 

La necrofagia, al igual que la saprofagia secundaria, no es un factor decisivo en 
la evolución filogenética de la familia; la importancia de estas adaptaciones reside en su 
influencia en la evolución de faunas regionales (Halffter, 1
im

 grupos enteros a nivel subgenérico (Coprophanaeus, Megaphanaeus) o genérico 
(Deltochilum) son total o parcialmente necrófagos; así como varios géneros tienen 
especies exclusivamente necrófagas (Canthon, Uroxys, Onthophagus), y muchos otros 
tienen especies necro-coprófagas (Halffter & Matthews, 1966). 
 

La alta frecuencia de escarabaeidos generalistas tróficos en los bosques 
tropicales de las Américas y Sudeste de Asia, contradice la idea bastante general de que 
la fauna de los bosques tropicales comprende principalmente especialistas. Desde que el 
estiércol es un recurso imprevisible y discontinuo así como efímero, hay una ventaja 
competitiva, particularmente en el bosque, para
fr

mio sin aumentar la competencia (Halffter, 1991; Hanski, 1989). Así, parece 
razonable asumir que la limitada disponibilidad de un tipo particular de estiércol, junto 
con la intensa competencia, pueda hacer de los generalistas tróficos una estrategia 
ventajosa en los bosques tropicales americanos. 
 

L

gos (Halffter, 1991). Así, el comportamiento característico de los Scarabaeidae 
de reubicación del alimento, para el adulto o para nidificar,  juega un papel más 
importante en la separación de las especies que la especialización trófica (Halffter, op. 
cit). 

 
La coprofagia, particularmente la coprofagia en los 
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relativamente tardía en la historia evolutiva de los Scarabaeoidea, ligados a la materia 
orgánica en descomposición. Cambefort (1991) ha examinado las posibles tendencias 
evolutivas que ha experimentado la dieta de los escarabeidos: 

 
1- El cambio de una dieta a base de humus de grano grueso (madera, hojarasca, 

 
mbefort (1991) no es del  

    todo evidente si la evolución del comportamiento nidificador tuvo lugar antes,                  

e  

  
mento (Halffter y Mattews, 1966).  La textura  

      pastosa es casi la misma, pero el excremento es aún más rico en proteínas.  
     

 les permite mantener 
s propios cultivos entéricos de bacterias que digieren celulosa. Además el suministro 

de exc

l 
ido pedotrófico y sus excrementos se mezclan con los que depositó la madre, 

en otros microorganismos ingeridos con el alimento y 
o establecen sus propios cultivos intestinales (Halffter y Matthews, 1966, 1971). La 
rimiti

hongos, esporas) a una alimentación de humus de grano fino (líquidos orgánicos: 
jugos vegetales, sustancias albuminoideas disueltas y/o albuminoides de origen 
bacteriano en el humus; Stebnicka, 1985). 

2- La evolución del comportamiento nidificador.  Para Ca
  
     después o paralelamente al cambio de la saprofagia a la coprofagia. Como  
     hipótesis se sustenta que primero tuvo lugar la diversificación de los patrones d
     comportamiento y, posteriormente, el cambio de dieta. 
 
3- El cambio de la saprofagia a la coprofagía. La explosión adaptativa de los  
      mamíferos a comienzos del Terciario puso a disposición de los primitivos      
      escarabeidos coprófagos, consumidores de humus rico en nutrientes, un nuevo y
      abundante recurso trófico: el excre

Cambefort (1991) sugiere que no solamente la calidad, sino sobre todo la gran  
     cantidad de excremento como recurso trófico aceptable, promovió la evolución  
     de la saprofagia a la coprofagia.    

 
 El cambio de la saprofagia a la coprofagia implica dos tipos básicos de 
alimentación: uno más primitivo, de carácter celulosobionte y otro coprobionte, 
derivado (Goidanich & Malan, 1964). El primero es el que muestran la mayoría de las 
larvas, gracias a una cámara de fermentación en el intestino que
su

remento almacenado por los adultos (bola/masa-nido) es contaminado con su 
propio excremento, lo que inicia un proceso de fermentación anaeróbica. El resultado es 
la transformación inicial de la celulosa en un “rumen externo”  .  
 

La larva come y defeca confinada en el habitáculo que constituye el interior de
n
enriqueciéndolos con microorganismos; la mezcla es ingerida de nuevo, parcialmente 
digerida y nuevamente defecada, repitiéndose así varias veces este proceso (Halffter, 
1991, 1997 (Miller, 1961; Dowding, 1967; Halfffter, 1982b; Hata & Edmonds, 1983). 
 
 Los adultos basan su dieta 
n
p va digestión de las larvas de Scarabaeidae está asociada con estructuras de las 
piezas bucales y del tubo digestivo, que han desaparecido en el adulto (Cambefort, 
1991). 
 
 Los adultos seleccionan la microbiota en suspensión en el excremento gracias a 
las concentraciones de sedas labrales y labiales (Madle, 1934; Landin, 1961; Hata & 
Edmonds, 1983), mientras que las larvas consumen el estiércol directamente. 
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eneralizado y completo en los adultos que en las 
ilidad de los primeros les permite localizar los excrementos  y 

s especies explotan excrementos más ricos en nitrógeno, deyecciones 
e omnívoros y carnívoros, y otras se alimentan total o parcialmente de carroña. 

r, 1983) y entre ellas predominan especializaciones 
óficas: consumo de hongos, mirmecofilia, termitofilia (Halffter, 1959; Halffter & 

sición se parezca más a las heces de 
mnívoros que a las de herbívoros (Hanski, 1987), unido a la relativa  pobreza de 

a que coloniza las heces humanas y los excrementos de ungulados 

En general las larvas de los escarabajos estercoleros poseen una alta tasa de 
consumo (Myrcha, 1973; Holter, 1974; 1975). Las larvas de para y telecoprófagos 
poseen flagelados intestinales capaces de digerir la celulosa (Myrcha, 1973). 
  

La evolución de la saprofagia a la coprofagia implica un cambio desde el uso de 
un recurso de baja calidad nutritiva, generalmente abundante pero disperso, al uso de un 
recurso de mayor calidad, a menudo escaso pero concentrado. No es sorprendente que el 
cambio alimentario haya sido más g
larvas, pues la gran mov
utilizar los componentes de mayor calidad nutritiva. La larva  no puede ser tan selectiva 
porque es relativamente inmóvil y el componente del excremento de mayor calidad 
nutritiva es también el más efímero.  
                                       
 No todas las especies de Scarabaeidae se alimentan de excremento de 
herbívoros. Alguna
d
Algunas pocas especies habrían derivado desde la necrofagia hacia hábitos 
depredadores y otras habrían adquirido secundariamente hábitos saprófagos (Halffter & 
Matthews, 1966). 
 
 Las especies tropicales de Scarabeidae muestran frecuentemente hábitos corpro-
necrófagos (Hanski, 1989); Walte
tr
Matthews, 1966; Edmonds & Halffter, 1972), especies asociadas a grandes caracoles 
(Cambefort, 1991) y algunos consumidores de cadáveres de diplópodos (Villalobos et 
al., 1998; Krell & Krämer, 1997). 
 
 Las especies asociadas a heces de carnívoros en los trópicos son atraídas 
igualmente a la carroña y a las heces de herbívoros (Hanski, 1987). En los bosques 
tropicales de Sudamérica y del sureste de Asia los escarabeidos coprófagos se 
especializan en el consumo de carroña o excrementos, pero aproximadamente la mitad 
de estas especies son generalistas, consumiendo por igual uno u otro recurso (Hanski, 
1983; Halffter, 1991); mientras que en  África, donde la carroña es un recurso muy 
buscado,  incluso por vertebrados, los escarabeidos están normalmente restringidos a los 
excrementos de herbívoros y omnívoros (Cambefort, 1991; Hanski & Cambefort, 1991). 
Además la competencia por la carroña entre coleópteros y dípteros es más intensa  en 
África  que en América. En los bosques tropicales de Asia y Sudamérica sucede lo 
contrario. El hecho de que la carroña en descompo
o
herbívoros y otros coleópteros típicamente necrófagos, ha dado origen según algunos 
autores a la aparición de hábitos necrófagos en Scarabaeidae (Halffter & Mattews, 
1966; Halffter, 1991; Hanski & Cambefort, 1991) 
 
 En las comunidades que colonizan los biomas templados de la región paleártica 
los patrones de alimentación son completamente diferentes (Martín-Piera & Lobo, 
1996). Aquí la polifagia es la condición generalizada.  Los escarabeidos coprófagos 
colonizan todo tipo de excrementos de herbívoros y numerosas especies con grandes y 
pequeñas poblaciones son particularmente abundantes en las heces humanas. No hay 
una fauna exclusiva de las heces de los herbívoros salvajes. Se trata en realidad de la 
misma faun
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domésticos, pero mucho más empobrecida (Martín-Piera & Lobo, 1996). En granjas 

perman

 un ritmo de actividad diario específico que 
yuda a explicar la coexistencia y el reparto de recursos dentro de las comunidades 

coprófa

sión entre microhábitats. Es evidente, que ese intervalo temporal ha 
e ser sólo una fracción del periodo de actividad total de cada especie. Además, con 

mero de especies nocturnas (Hanski, 1991). Kohlmann (1991) constata 
n caso concreto (Megatoposoma candezei) en el que la actividad diaria varía con la 

oratorio, la presencia constante de 
alimento es la causa de la ausencia de vuelo. Martín-Piera et al. (1994) demuestran para  
Scarab

 conservador en los escarabeidos 
oprófagos; numerosas especies en muchas tribus son o bien diurnas o bien 

avícolas se ha encontrado una importante fauna de coprófagos, asegurada por la 
ente oferta de excremento (Pfeiffer et al, 1980; Rutz et al., 1980; Fernández et 

al., 1995).   
 
Ritmos de actividad diaria y estacionalidad 

Las especies de escarabeidos tienen
a

gas (Hanski & Cambefort, 1991), tanto en los biomas templados (Landin, 1961, 
1968; Koskela, 1979; Mena et al., 1989; Hanski, 1991), como en los tropicales (Gill, 
1991; Cambefort, 1991).  
 

Los estudios de campo mediante la colocación de trampas de caída cebadas que 
se recogen a distintos intervalos de tiempo, permiten únicamente estimar el momento de 
vuelo de cada especie: aquel periodo en el que se produce la colonización de los cebos y 
por tanto la disper
d
estos datos es muy difícil evaluar la incidencia de los principales factores que 
generalmente determinan los ritmos de actividad diaria: luminosidad y temperatura 
(Saunders, 1976) 
 
 Las especies de Scarabaeoidea coprófagas pueden acomodar su actividad diaria 
según las condiciones ambientales, sobre todo con la temperatura (Landin, 1961, 1968; 
Koskela, 1979; Mena et al., 1989; Lumbreras et al., 1990;  Doube, 1991) y con la luz 
(Houston & Mcintyre, 1985). Ello es una evidencia indirecta de la plasticidad de este 
ritmo endógeno. De este modo la actividad diaria se modifica a lo largo del periodo 
fenológico (Carne, 1956; Fincher et al., 1971; Koskela, 1979) y también espacialmente 
a escala regional (Koskela, 1979; Doube, 1991). En el norte de Europa la mayoría de las 
especies son diurnas y se muestran activas en los periodos más cálidos (Landin, 1968; 
Koskela, 1979). Sin embargo, en las regiones tropicales hay, en promedio, tantas 
especies diurnas como nocturnas (Hanski & Cambefort, 1991) y en las regiones áridas 
es mayor el nú
u
localidad. También Doube (1983) menciona que la preferencia de hábitat puede ser el 
resultado de confinamiento de las especies entre unas intensidades lumínicas 
determinadas. 
 
 Es importante la influencia del recurso trófico en la actividad diaria. Grosfilley 
& Buisson (1982) sugieren que, en condiciones de lab

aeus cicatricous que la ausencia de alimento producía un acortamiento en su 
periodo de actividad, tanto en condiciones de laboratorio como de semicautividad, 
cesando su actividad si no se localizaba el alimento.  

 
Las comunidades de escarabeidos coprófagos incluyen en general grupos 

(“gremios”) de especies diurnas y nocturnas que explotan el mismo recurso. La 
actividad diaria de vuelo es un rasgo más bien
c
crepusculares/nocturnas. En general los grandes enterradores son nocturnos, mientras 

 37



que muchos rodadores tienden a ser diurnos. Un gran número de paracópridos son 
diurnos o nocturnos (Hanski & Cambefort, 1991).  
 
 En las regiones mediterráneas se pueden reconocer especies crepusculares o 
nocturnas y especies diurnas. Para  Mena et al. (1989)  las especies crepusculares  
concentran su actividad en una estrecha franja de iluminación (110 lux), mientras que 
las nocturnas vuelan desde el crepúsculo hasta media noche. En primavera las especies 
iurnas vuelan por la tarde, pero en verano cada especie ajusta su patrón de vuelo de 

les que marcan la 
stacionalidad en diferentes regiones: la temperatura y más a menudo, la precipitación 

Hanski

En las regiones mediterráneas la actividad estacional de los escarabeidos 
coprófa

vila y Pascual, 1988; Galante et al., 1989, 1991; 
umaret, 1990). Esta aparición  otoñal distinguible en los hábitats abiertos es muy tenue 

 variación diaria de las 
oras de lulz/oscuridad a lo largo del año, los patrones de variación temporal son un 

 ajenas a la actividad de vuelo 

d
acuerdo con el momento del día en el que se dan las condiciones fisiológicas óptimas de 
temperatura y humedad. El ritmo de actividad diaria de cada especie tiene un fuerte 
componente endógeno pero algunos factores ambientales como la temperatura o la 
disponibilidad de alimento pueden modificar este ritmo circadiano.  
 
 El desarrollo ontogenético y las variaciones demográficas a lo largo de un ciclo 
anual están bastante sincronizadas con los dos factores ambienta
e

 & Cambefort (1991). En los bosques tropicales de América, las precipitaciones 
determinan una acusada estacionalidad. Muchos escarabeidos coprófagos muestran un 
patrón bimodal, con poblaciones abundantes al comienzo y al final de la estación 
húmeda y una importante reducción en la estación seca (Gill, 1991). 
 

  
gos está sincronizada con la sequía estival. El patrón es claramente bimodal, con 

un máximo demográfico al final de la primavera, en el que la mayoría de las especies 
muestran poblaciones abundantes, y un segundo pico de actividad de menor abundancia 
en otoño.  

 
El primer pico corresponde al periodo de encuentro sexual, nidificación y 

oviposición de las hembras grávidas, en tanto que el segundo corresponde a la aparición 
de los adultos inmaduros, que muestran una discreta actividad tras las primeras lluvias 
otoñales. La mayoría de ellos permanecen enterrados hasta la primavera siguiente 
(Galante, 1979; Salgado, 1983; Martín-Piera, 1984, 1988; Ávila et al., 1987, 1989; 
Rodríguez-Romo et al., 1988; Á
L
o apenas se detecta en los hábitats forestales, más cerrados (Lumaret & Kirk, 1991). 
Temperatura y precipitación son críticas en las regiones mediterráneas, donde los 
escarabaeidos coprófagos concentran su actividad en primavera y otoño para salvar la 
sequía estival y el frío invierno.  
 
 Se puede concluir que no sólo las adaptaciones tróficas son un mecanismo que 
permite la distribución del recurso en las comunidades de escarabeidos coprófagos. Al 
menos en las regiones con una acusada estacionalidad y una
h
factor que promueve la coexistencia y la diversidad de especies en la comunidad 
coprófaga. Si la competencia varía estacionalmente, la quiescencia se convierte en una 
estrategia ventajosa en aquellas especies competitivamente inferiores, durante los 
periodos de máxima competencia (Hanski y Cambefort, 1991). 
 
 En diversos trabajos se evidencia el uso de la endotermia por parte de algunas 
especies de coleópteros, para desarrollar otras actividades
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como construcción y transporte de alimento (Bartholomew & Heinrich, 1978; Heinrich 

, 1989)  en ausencia de fuentes 
e calor, y mantener su periodo de vuelo sin apenas variación, en diferentes épocas del 

 supera los 27-28ºC. Con estas características fisiológicas, únicamente una 
specie que cuente con un sistema de endotermia durante el vuelo, podrá mantener su 

actividad normal durante los meses de invierno sin que la colonización de nuevas 
fuentes de alimento se vea comprometida por las bajas temperaturas. En B. bubalus la  
endotermia y la fenología estarían presumiblemente muy interrelacionadas (Mena, 
2003). 
 

La capacidad para generar calor interno en las especies de insectos endotérmicos 
puede suponer una clara ventaja, a la hora de explotar el entorno, sobre las especies no 
endotérmicas (Mena, 2001a ; 2001b). Los cambios que se producen en las tasa de 
radiación solar y en la cantidad de calor en las latitudes medias y altas, consecuencia de 
la estacionalidad, determinan profundas diferencias en las cantidades de calor 
disponibles, tanto en su distribución diaria como a lo largo del año. Estas variaciones 
limitan la actividad de las especies a periodos concretos del día y del año. 

 
La endotermia  en insectos se describió de forma detallada por primera vez en el 

coprófago Geotrupes stercorarius (L.) (Krogh & Zeuthen, 1941), desde entonces el 
estudio de la capacidad endotérmica de los coleópteros ha ido en aumento, siendo los 

& Bartholomew, 1979), para la locomoción terrestre (Barholomew & Casey, 1977I, 
como respuesta a bajas temperaturas del entorno (Morgan & Bartholomew, 1982) o 
frente a situaciones de competencia por el alimento ( Heinrich & Bartholomew, 1979b; 
Ybarrondo & Heinrich, 1996; Mena, 2000; Mena, 2003). 
 
 La facultad endotérmica de algunas especies de coprófagos, podría explicar 
algunos aspectos de su ecología. La amplia tolerancia térmica de vuelo, especialmente a 
bajas temperaturas del entorno, podría ser el reflejo de la relativa independencia de las 
condiciones ambientales que le confiere la generación de calor interno, aptitud que 
podría repercutir tanto en sus periodos diarios de vuelo, como en la presencia de imagos 
activos en los excrementos durante el invierno. La autonomía a la hora de poner a punto 
su musculatura de vuelo permite a una especie desarrollar su actividad colonizadora 
durante el crepúsculo (Lumaret & Kirk, 1987; Mena et al.
d
año y a temperaturas ambientales muy variables. Esa misma autonomía podría ser una 
de las causas que algunas especies en particular, no muestren, a diferencias de otras, una 
preferencia definida por el tipo de excremento según su grado de exposición al sol (bajo 
la sombra de los árboles y áreas abiertas) (Mena, 2001).  
 
 En el escarabajo estercolero Bubas bubalus Olivier, de actividad crepuscular, se 
ha estudiado la relación entre la endotermia en el vuelo y su presencia durante los meses 
más desfavorables desde el punto de vista de las temperaturas: otoño e invierno, en  la 
Península Ibérica. Los resultados han indicado que la biología térmica de B. bubalus 
durante los periodos de no-vuelo es temperatura-sustrato dependiente y se ha podido  
constatar el mantenimiento de la actividad reproductiva y alimenticia de los imagos de 
esta especie (Lumbreras et al., 1990), sin que hayan detectado indicios que sugieran que 
dichas actividades en el interior del excremento o bajo éste, se vean limitadas o 
condicionadas por las bajas temperaturas imperantes durante los meses más fríos del 
año (Mena, 2003). Sin embargo, y a diferencia de los músculos de las patas, que pueden 
funcionar a temperaturas ambientales y corporales variables (Mena, 2000), la 
musculatura de vuelo de B. Bubalus sólo es operativa cuando la temperatura corporal 
torácica
e
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Scarab

  

 no de los aspectos más notables de la evolución del comportamiento 
reproductor en los Scarabaeinae es que en varios grupos, no taxonómicamente 

ociales. Es decir, la madre y en algunos casos el 
an los cuidados a la progenie después de la oviposición (Huerta et al. 

2003). 

cremento o carroña, material efímero y concentrado. También con la 
ecesidad de contaminar microbiológicamente el alimento usado para la nidificación 

es son la fuerte tendencia a la cooperación macho-hembra durante la 
idificación de todos los Scarabaeinae, más marcada a medida que la nidificación va 

 La adquisición de la capacidad para fabricar bolas-nido es un paso trascendente 

 

onds, 1982), es la 

aeoidea los más extensamente estudiados (Bartholomew & Casey, 1977; 
Bartholomew & Heinrich, 1978); Caveney et al., 1995; Chappel, 1984; Chown & 
Sholtz, 1993; Heinrich & Bartholomew, 1979; Lestón et al., 1965; Morgan, 1987; 
Ybarrondo & Heinrich, 1996). 

 
  

Reproducción y nidificación 

Los Scarabaeinae constituyen un grupo excepcional para el estudio de la 
evolución del comportamiento reproductor. (Huerta & Halffter, 2000). Aunque en todas 
las especies de la subfamilia se presenta la preparación de un nido (acúmulo de alimento 
relocalizado y protegido, destinado a la alimentación de la progenie), en los distintos 
grupos hay diferentes formas de nidificar y distintos niveles de protección (Halffter & 
Edmonds, 1982). 
 

U

próximos,  aparecen cuidados subs
padre,  prolong

  
 
 Halffter (1982, 1991, 1997) considera que los cuidados subsociales aparecen 
como resultado de una combinación de factores ecológicos y elementos 
comportamentales. Los ecológicos los  relacionan con el material alimenticio usado para 
la nidificación: ex
n
con las heces de los padres, integrando un verdadero rumen externo. Y  con la 
protección del nido contra hongos y animales depredadores y cleptoparásitos. 
 
 Los elementos  comportamentales que han favorecido la aparición de cuidados 
subsocial
n
siendo más compleja y la adquisición por parte de la hembra de la capacidad para 
elaborar bolas-nido.  
 
 La bola-nido es una bola más o menos esférica o piriforme, individualizada, en 
la que la hembra deposita un huevo. Contiene el alimento suficiente para asegurar el 
desarrollo de la larva y se transforma en fuerte cápsula de pupación. 
 

en la evolución de la nidificación en los Scarabeidae. Aunque no es exclusiva de las 
especies subsociales, la casi totalidad de éstas fabrican bolas-nido (Halffter, 1997). Un 
último factor interno que predispone a la aparición de cuidados subsociales, es la baja 
fecundidad característica de los Scarabaeidae y que se acentúa  en las especies 
subsociales. 

El primer paso en el proceso de nidificación  (escarabajos cavadores que forman 
un nido subterráneo y compuesto, es decir integrado por más de una bola-nido, en el que 
se presentan cuidados postoviposición a la progenie, Halffter & Edm
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excavación de una galería inmediatamente en el borde o por debajo del montón de 
estiérco

ficando a partir de sus galerías y se conoce el caso de aprovechamiento de   
detritus del nido de hormigas Atta para preparar bolas nido. 

 Edmonds, 1982). La cámara del nido es llenada con excremento traído de la 
superficie. La pareja se establece al iniciarse la excavación de la galería y se mantiene a 
lo larg

s a las bolas-nido son muy 
importantes. La hembra también ayuda a reparar las fracturas y fisuras que puedan 
aparece

 n los Scarabaeidae de nidificación avanzada, pero sin cuidados subsociales 
hana

s), y que sólo 
uede ser plenamente evaluada en condiciones de campo. En condiciones naturales, 

las-nido parece ser un elemento indispensable para que la 
embra permanezca en el nido y lo cuide. Si las bolas-nido son retiradas, la hembra 

 

l. 
 
La mayoría de estos escarabajos (de tamaño mediano a grande, incluso muy 

grande), aprovechan los mojones copiosos y de consistencia pastosa de los grandes 
herbívoros.  Algunas especies son capaces de utilizar  el excremento de roedores y de 
tortugas, nidi

 
La galería termina en una cámara de nidificación espaciosa, generalmente 

situada a poca profundidad. Puede llegar a estar muy profunda, como respuesta a 
condiciones de extrema aridez o presencia de mamíferos cavadores depredadores 
(Halffter &

o de la preparación del nido e inicio del período de cuidados. Una hembra 
fecundada, puede nidificar sin la colaboración del macho. 

 
 Por las diferencias en supervivencia de la progenie entre bolas cuidadas y bolas 
separadas de la madre, parece indiscutible que los cuidado

r en las bolas. La larva desde el interior dispone su propio excremento en la 
fisura, excremento que la larva alisa  en el interior (Lumaret, 1978, 1980). Cuando en un 
experimento se retira la madre del nido, la etapa del desarrollo con mayor mortalidad es 
la pupa  (Halffter et al., 1966). Evitar la invasión por hongos y conservar la integridad 
de las bolas-nido (y sus condiciones internas microambientales), son los objetivos 
primarios de los cuidados maternos post-oviposición (Huerta et al., 2000). 
 

E
(P eus, por ejemplo), con los mismos fines, la hembra dispone una fuerte capa de 
tierra cubriendo la bola-nido, inmediatamente antes de la oviposición (Patrón II de 
Halffter & Edmonds, 1982).  
 
 Otros beneficios de los cuidados subsociales, son señalados por Klemperer 
(1982b y 1986) como método para alejar intrusos atraídos por el nido. Halffter (1997), 
comenta que el alejamiento de diversos tipos de depredadores y cleptoparásitos puede 
ser una función muy importante del comportamiento subsocial que pasa desapercibida 
en las condiciones habituales de trabajo en el laboratorio (sin estos intruso
p
pueden presentarse dos tipos de “enemigos” potenciales durante la nidificación:   las 
lombrices de tierra y  cleptoparásitos del género Aphodius. 
 
 La presencia de las bo
h
abandona el nido e inicia un nuevo proceso de nidificación (Huerta et al., 1981, Halffter 
et al., 1982; Klemperer, 1982b). Pero para que los cuidados continúen no basta con las 
bolas-nido, éstas deben contener crías vivas. Tyndale-Biscoe (1984) encontró en Copris 
diversus  que la hembra era capaz de percibir cuando un huevo o larva morían y que 
utilizaba el estiércol de la bola-nido para agregarlo a las otras bolas que aún contenían 
huevos o larvas vivos. 
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En Copris incertus, López (1997) señala  que cuando se extrajeron los 
propágulos de las bolas-nido y éstas quedaron vacías, en el 80% de los casos las 
embras destruyeron todas las bolas–nido que se encontraban en el nido y en el 20% 

na  saldría a través del canal poroso de aireación que está en la 
parte superior de la bola. Klemperer (1986) asocia las atenciones de la madre para 
manten

al., 1966;  Halffter et al., 1982). 
 
 

 Es muy difícil observar la cópula en estos coleópteros. En Copris  se lleva a 

sencia de espermatóforo en la vagina o de espermatozoides en la espermateca 
urante el periodo de alimentación-maduración gonádica, entre los 10 y los 30 días de 

edad. L

rmatus cuando las hembras 
son aisladas de los machos desde la emergencia, los ovocitos inician la vitelogénesis 
pero posteriormente entran en reabsorción y las hembras no nidifican al no presentarse 

h
restante la mayoría de las bolas-nido fueron neutralizadas por las hembras y se presentó 
una nueva puesta.  

 
La percepción de la madre del desarrollo dentro de la bola-nido es explicado por 

Klemperer (1982a, 1982b, 1986), en función de que la continuidad de los cuidados 
maternos depende de un estímulo tipo feromona emitido por el huevo (o por los 
materiales depositados por la hembra en la celda del huevo antes de oviponer) y después 
por la larva. La feromo

er erguidas las bolas-nido, al no bloqueo de la salida de feromonas. La 
comunicación química no excluye que la madre perciba también la actividad de la larva 
por vibraciones o ruidos provenientes de ésta.  No se debe olvidar que en Copris y en 
géneros próximos, Synapsis y Heliocopris, la estridulación en los adultos es claramente 
audible (Halffter et 

La estridulación en Copris se ha asociado con la disuasión a extraños a entrar al 
nido (Klemperer, 1982b), lo cual es especialmente importante durante la preparación del 
“pastel” de excremento y la división en bolas-nido (Klemperer, 1986). Sin embargo, no 
se ha explorado la posibilidad de que la estridulación pueda tener otro papel además del 
antagónico durante la etapa de cuidados al nido, aunque es evidente que para que la 
madre permanezca en el nido debe haber bolas-nido con propágulos  vivos y que ella es 
capaz de detectarlos.  Consideramos además que en la relación madre-nido entran en 
juego otros dos elementos adicionales: el posible consumo por la madre de excremento 
larvario que salga por fisuras de la bola-nido y muy especialmente, la reabsorción 
ovárica. 
 

cabo bajo tierra. Klemperer (1982b), pudo verla en Copris lunaris durante la 
elaboración del nido. Es muy probable que en C. armatus la cópula también se presente 
durante la excavación de la cámara-nido y la elaboración del “pastel”, cuando la pareja 
se encuentra junta, ya que las hembras aisladas del macho justo antes de iniciarse la 
excavación de la cámara que contendrá su primer nido, son incapaces de continuar la 
nidificación (Huerta et al., 1981; Anduaga et al., 1983). 

 
En otras especies, la cópula en las fases iniciales de la nidificación no parece ser 

la primera cópula que realiza la hembra. C. incertus, el primer apareamiento se detectó 
por la pre
d

a segunda cópula ocurrió entre los 50 y 60 días de edad,  justo cuando estaba por 
iniciarse o bien se había iniciado el periodo reproductivo (Martínez et al., 1996). 
 

En las especies de Copris donde la fisiología de las hembras ha sido estudiada, 
se ha observado que la cópula es indispensable para que se desencadene la vitelogénesis 
final de los ovocitos (Huerta et al., 1981; Anduaga et al., 1983; Klemperer, 1982b; 
1986; Anduaga et al., 1987; Martínez et al., 1986). En C. a
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la cópu

nto del 
ido. Es también una posibilidad de selección sexual. El proceso de nidificación lo 

inicia l

ediata nidificación.  
 

 Sin embargo, los mismo elementos y factores existen en el caso de otros 

s (Phanaeus, 
Ontherus),  podemos enumerar para Copris, las siguientes:  
 

la (Anduaga et al, 1983). También fue observado el mismo comportamiento para 
C. lunaris (Klemperer, 1982b), C. laeviceps y C. lugubris (Klemperre, 1986; Anduaga 
et al., 1987) en C. incertus (Martínez et al., 1996). 
 
 La segunda cópula (al inicio del proceso de nidificación), es para la hembra 
parte del proceso que le asegura la cooperación del macho en el aprovisionamie
n

a hembra a la que se asocia un macho que cooperará en la nidificación con el que 
tendrá lugar la segunda cópula.  
 
 Este macho es un macho cooperante y capaz de mantener la unión bisexual y la 
estabilidad del nido contra machos intrusos. Para el macho cooperante, (esta 
cooperación consume tiempo e impide realizar otras cópulas),  la segunda cópula 
representa una alta posibilidad de que la cría sea suya. Los espermatozoides de la 
segunda cópula desplazan a los de la primera hacia el fondo de la espermateca y tiene 
más posibilidades de fecundar los ovocitos en la inm

La aparición de cuidados subsociales en Scarabaeinae es respuesta a una 
determinada conjunción de elementos comportamentales, fisiológicos y factores 
ecológicos: cooperación entre los sexos, muy baja fertilidad, elaboración de bolas-nido 
y condiciones muy especiales del alimento (efímero, concentrado y muy codiciado). 

 

Scarabaeidae cavadores con nidificación avanzada, pero sin cuidados subsociales. En 
Scarabaeinae, los cuidados subsociales aparecen como una alternativa comportamental, 
pero no es la única. 

 
Como posibles ventajas de los cuidados subsociales frente otros Scarabaeina 

cavadores de nidificación avanzada, pero sin cuidados subsociale

. 
 

   Preparación del “pastel”, sin enriquecimiento con los excrementos de 
los padres y lo que esto contribuye al enriquecimiento con 
microorganismos del alimento destinado a las  larvas (Halffter, 1997)

   Protección de las bolas-nido contra el desarrollo de hongos y la 
reparación de fisuras. 

 
cción activa (la capa de tierra da una protección pasiva), contra    Prote

cleptoparásitos y depredadores. 
 

os con muchas bolas-nido. 
   Para mantener poblaciones constantes en un medio lleno de 
competidores, son más convenientes los nid
Pero para su fabricación, la hembra necesita excremento depuesto en 
forma abundante, pastosa y que conserve la humedad por varios días 
(placa de excremento vacuno) (Huerta et al., 2000). 

 
La nidificación no solo depende de la historia evolutiva de las especies (Halffter  

 43



& Edmonds, 1982; Cabrera & Gandolfo, 1996), sino del tipo de suelo y de las 
estr
arenoso, co rie de incovenientes, en especial la alta 

sa de desecación (Barkhouse & Ridsdill-Smith, 1986), evidenciado en varias especies 
del género 
 
 
import
se sab  estructura de las 
comunidades de coprófagos (Mohor, 1943). Este fenómeno ha sido ampliamente tratado 
princip

estran la dependencia que sobre su actividad y 
iclos de vida tienen los factores climáticos asociados a la estación de lluvias. El tipo de 

roendocrinos y endocrinos quienes 
gulan los diferentes procesos implicados en la reproducción (Raabe, 1986). En 

.  
 

n todas las especies de Scarabaeinae, el desarrollo y la mayor parte de la vida 
del im

ategias asociadas a este comportamiento (Doube et al., 1988). En suelos de tipo 
mo el de playas, se presentan un se

ta
Phanaeus  (Fincher, 1973). 

Las características del macrohabitat  se han considerado siempre muy 
antes a la hora de condicionar la temperatura, humedad y luminosidad del lugar y 
e que inciden significativamente sobre la composición y

almente en la familia Scarabaeidae, por Howden & Nealis (1975); Nealis (1976); 
Fincher et al.(1970), para el continente americano y Walter (1977); Doube (1983) y 
Cambefort (1982, 1986) en el continente africano.  
 
 Los estudios ecológicos efectuados en diversas especies de Scarabaeidae, 
principalmente de zonas tropicales, mu
c
vegetación es un elemento que determina su distribución, ya que la calidad y cantidad 
de la cobertura vegetal determinará las condiciones microclimáticas apropiadas para 
cada especie (Halffter & Matthews, 1966; Ridsdill-Smith & Kirk, 1981; Lumaret, 1983; 
Hanski & Cambefort, 1991; Halffter, 1991). 
 

En términos generales, los factores ambientales son percibidos por los insectos  
por vía nerviosa y actúan sobre los centros neu
re
Scarabaeinae es bien conocido que los ciclos de vida de las especies son dependientes 
de los factores climáticos (Halffter & Matthews, 1966; Hanski & Cambefort, 1991). Sin 
embargo, la regulación  de la reproducción por los factores ecológicos ha sido poco 
estudiada en este grupo. En unas cuantas especies se conoce que la temperatura influye 
sobre la nidificación así como sobre el desarrollo embrionario y postembrionario 
(Paschalidis, 1974; Davis, 1977; Klemperer, 1983b; Edwards, 1986a, b; Barkhouse & 
Ridsdill-Smith, 1986; Tyndale-Biscoe, 1988)

 Canthon cyanellus cyanellus Leconte, es la primera especie de Scarabaeidae, 
donde se estudiaron la influencia de los factores ambientales sobre la maduración sexual 
y los centros endocrinos que la regulan (Martínez & Vazquez, 1995). Esta especie es 
particularmente óptima para este estudio ya que se conocen varios aspectos de su 
biología como son el comportamiento reproductor, la actividad del aparato reproductor 
en hembras y machos y su control por los centros neuroendocrinos y endocrinos, la 
cópula y el espermatóforo. (Halffter et al., 1983; Martínez & Caussanel, 1984; Martínez 
&  Cruz, 1988, 1990; Martínez & Montes de Oca, 1988; Martínez, 1992b, c; Cruz & 
Martínez, 1992; Favila, 1993). 

 
E

ago, se lleva a cabo bajo tierra. Por las mismas razones, Edwards (1986a) no 
considera al fotoperiodo como un factor determinante durante el desarrollo del insecto.  

 
La influencia de la temperatura y de la humedad sobre el desarrollo preimaginal 

ha sido estudiada en unas cuantas especies  de Scarabaeidae. En Sisyphus Latreille 
(Paschalidis, 1974), Onitis caffer (Edwards, 1986a, b) y Onitis alexis Klug (Tyndale-
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Biscoe,1988), el desarrollo toma más tiempo a bajas temperatures y baja humedad del 
suelo.  

 
En Canthon cyanellus cyanellus el grado de humedad de la tierra es muy 

import

 
humedad de la tierra influye sobre la producción de bolas nido en Onthophagus binodis 
Thunbe

po y laboratorio indican que la población de Canthon 
cyanellus cyanellus puede sobrevivir al invierno en un estado de quiescencia o quizás de 
diapau

e las 
glándulas anexas que son almacenadas en los reservorios de las glándulas anexas de los 
machos

mo se conoce en esta 
misma especie (Martínez, 1991). La información del medio ambiente se recibiría 
primer

uando un escarabajo coprófago adulto encuentra una fuente de alimento, 
reaccio

ante para la consevación de las bolas nido (Martínez & Vázquez, 1995). 
Observaciones semejantes se han efectuado en Sulcophanaeus carnifex (Linnaeus) y 
Dichotomius torulosus Eschscholtz (Klemperer, 1983). También  se ha visto que la

rg y Euniticellus intermedius (Reiche) (Barkhouse & Ridsdill-Smith, 1986). 
Maelzer (1961) menciona que en Aphodius tasmaniae Hope, el grado de humedad del 
suelo es más importante para el desarrollo de las larvas que la  temperatura misma. 

 
Observaciones de cam

sa como adultos o en algún estadio del desarrollo (Martínez & Vázquez, 1995). 
Sólo en Onitis caffer se ha demostrado que se presenta una diapausa en el  tercer estadio 
larval y que ésta es inducida por la temperatura (Edwards, 1986). 

 
La maduración sexual  y la actividad de los corpora allata de los imagos de C. 

cyanellus cyanellus son afectados en ambos sexos por la temperatura, ambos procesos 
toman más tiempo a bajas temperaturas. La actividad de los corpora allata se presenta 
en forma paralela a la actividad de síntesis de vitelo en el ovario y de secreciones d

 (Martínez & Vázquez, 1995). 
 
En los dos sexos de C. cyanellus, la temperatura  y  la humedad deben influir 

sobre los corpora allata, pero no de un modo directo. La pars intercerebralis podría 
presentar modificaciones  paralelas a las de los corpora allata, co

o por la pars intercerebralis quien induciría las modificaciones de los corpora 
allata.  En los adultos de Onthophagus binodis y de Onitis alexis, Ridsdill-Smith (1986) 
ha demostrado que la producción de huevos es afectada por la temperatura, las lluvias, 
las condiciones del suelo, la densidad de los individuos y las características físicas del 
alimento.  
 

C
na de un modo característico: aísla un fragmento bastante importante para 

satisfacer sus necesidades inmediatas. Este transporte de alimento, constituye el acto 
central de la estrategia ecológica de la familia Scarabaeidae y ha jugado un rol esencial 
en la evolución del grupo (Edmonds, 1983). 
 
 El transporte del alimento es asegurado por dos mecanismos: 

 
  rodando el trozo de alimento a una determinada distancia de la fuente 

   introduciendo fragmentos de alimento en una excavación realizada 
debajo de la fuente de alimento. 

 
principal, previamente transformada en una bola de alimento. 
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 Independientemente del método utilizado, el insecto siempre intenta  aislar en un 
lugar seguro,  un cierto volumen de alimento  para ser utilizado con un fin determinado. 

l transporte del alimento a un lugar seguro ofrece ventajas ecológicas simples pero de 
pida desecación, y 

de 
influencia s rabaeidae y ha sido el origen de su 
estrategia reproductiva.   
 

za además  
or la atención individualizada a la progenie y por consiguiente, su diversificación ha 

iento nidificador deriva netamente del comportamiento 
nde el alimento es transportado para la descendencia y no para un 

consum

evo dentro de esta masa de alimento, la 
embra la transforma en una masa reproductiva. De la misma forma, una hembra 

primitivos  comparten características comunes como,  
   ser subterráneos 

E
gran importancia como es el hecho de proteger el alimento de una rá

posibles competidores. Esta adaptación  del comportamiento ha tenido una profunda 
obre la especialización de los Sca

 
La evolución de la estrategia reproductiva en Scarabaeidae se caracteri

p
sido canalizada por las especializaciones que resultan en general de un incremento 
progresivo de la atención parental dedicada a cada uno de los descendientes. El 
comportamiento nidificador, ha sido considerado como la característica  de la evolución 
ecológica de esta familia (Edmonds, 1983). 
 
 Todos los Scarabaeidae conocidos nidifican. En todos ellos, salvo algunos casos 
aislados, el comportam
alimentario, do

o individual.  
 
 De igual forma que hablábamos de dos estrategias para transportar el alimento, 
también existen dos métodos de nidificación. Para aquellas formas cavadoras, el 
producto final del transporte de alimento es una masa de excremento dentro de una 
cavidad de fondo ciego. Colocando un hu
h
rodadora, al desovar en una bola de alimento la está transformando en un a bola 
reproductiva.  
 
 Los nidos más 

sta a estos problemas ha sido el traslado del alimento y sin dudas la 
volución del comportamiento de nidificación.      

 no nidifican de la misma manera. Se puede 
convencionalm
uno presenta caracteres importantes que pueden ser interpretados como soluciones a los 

roblemas  ecológicos relacionados a la reproducción.  

le de suponer que un proceso de 
idificación que reduce al mínimo la necesarias excursiones al exterior, tendría una 

   cada reserva de alimento preparada, servirá de aprovisionamiento para 
una larva 

 
 El comportamiento nidificador apareció muy tempranamente en la filogenia de 
los Scarabaeidae y sin dudas ha sido la respuesta a las presiones ecológicas sufridas por 
los ancestros de los Scarabaeidae, como la competencia por el recurso y lo efímero de 
éste. La respue
e
 

Todos los coprófagos 
ente, repartir las variantes en un cierto número de esquemas, donde cada 

p
 
 Entre los grupos primitivos de enterradores, la hembra  construye varios nidos 
separados para utilizar a pleno su potencial reproductor. La repetición del proceso de 
nidificación puede necesitar numerosas excursiones al exterior, lo que puede ser en su 
medida riesgoso. En consecuencia, es razonab
n
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im ante ventaja ecológica. Uno de estos medios para lograrlo, sería de proveer las 
necesidades a más de un descendiente dentro de un solo nido, es decir la construcción 
de un nido compuesto. Este nido compuesto, además de disminuir los riesgos del medio 
exterior, presenta otras ventajas: 

port

 
   permite una utilización  más eficaz de la fuente de alimento 

  
   reduce el tiempo necesario y la energía consumida en las expediciones 
de aprovisionamiento 

 

cho acelera el proceso de aprovisionamiento y por 
ons  

con
 
 

egurar el aislamiento de las masas de  
lim

  
   depositando cada masa de alimento dentro de una ramificación      

   aumenta el tiempo disponible para la puesta 
 
 

   La cooperación del ma
c ecuencia de la puesta. De esta forma, no sorprende, que entre los Scarabaeidae que

struyen nidos compuestos, la cooperación entre los sexos es la regla. 

El nido compuesto conlleva sin embargo, un problema serio a las larvas, la 
superpoblación. Para evitarlo, es necesario as
a ento de manera individual. Este aislamiento se logra mediante diversas estrategias: 

       particular del terrario común  
 

   estableciendo una barrera física (un tapón de tierra, por ejemplo) entre    
      las masas de alimento dispuestas en un mismo terrario 

 

r e n de 
un nido co ción 

traespecífic ncurrencia interespecífica por el espacio 
ece

de herbívoro
étodo de ai valor selectivo.  

 aeidae están influenciados 
princip n 

   combinando las dos estrategias anteriores 
 
Entre las formas más primitivas de nidificación, la única barrera está formada  

po l propio exceso de alimento que separan las larvas unas de otras. La fabricació
 el problema de la superpoblampuesto no solamente introdujo

a, sino que también  aumenta la coin
n sario para la nidificación, particularmente en los casos de explotación de excretas 

 ventajas de un s. Con la aparición de una competencia por el espacio, las
slamiento y de protección del huevo y larvas, adquieren un m

 
Los patrones comportamentales de los Scarab
almente por las particularidades de su alimento. El estiércol y la carroña so

recursos ricos en nutrientes, pero efímeros y discontinuos en el espacio y el tiempo, 
factores que favorecen la agregación de escarabajos y otros insectos, así como la rápida 
relocalización del alimento a sitios menos competitivos. La mejor descripción del 
escenario de competencia que se vive en estos ambientes es el “efecto de prioridad” 
(Hanski & Koskela, 1977). 
 

 Otra característica de esta subfamilia es la reducida producción total de huevos  
por hembra, generalmente menos de 20 (Halffter & Edmonds, 1981; 1982). La baja 
producción está asociada a que las hembras de todas las especies de los Scarabaeidae 
tienen solamente un  ovario (Halffter & Matthews, 1966). 
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 El carácter efímero y la distribución en parches del alimento favorecen la 
agregación y competencia intensa por el recurso (Halffter et al., 1966; Halffter et al., 
1982). La respuesta adaptativa principal a estas presiones ha sido reducir las 

teracciones competitivas a través de dos grandes estrategias de relocalización del 
limen

vadoras); mientras que en la 
gunda, un fragmento de alimento en forma de bola es rodado a una cierta distancia y 

mación de nidos complejos, con varias bolas nido y cuidado a las crías por 
s padres (cuidado parental). Otro grupo de escarabajos, los endocópridos 

(Borne

llo del elaborado comportamiento 
idificador de los Scarabaeidae fue la  relocalización del alimento (enterrarlo o rodarlo), 

ección natural ha actuado en forma diferente sobre las especies que 
siguieron cada estrategia; las adaptaciones morfológicas y comportamentales difieren 
conside

tas de comportamiento relativas a la utilización del recurso y la reproducción. 
l comportamiento reproductivo implica a menudo la formación de una pareja estable 

idad de soluciones 
a la colonización del microhábitat “excremento” que se han generado en 

 evo

cieron 
uatro modelos básicos atendiendo a la secuencia etológica que conduce a la 

in
a to.  
 

En la primera, el excremento es guardado en una galería previamente excavada 
debajo o a un lado de la placa de alimento (especies ca
se
enterrado a poca profundidad (especies rodadoras).  
 
 El comportamiento nidificador se originó del comportamiento alimentario en 
ambos grupos y va desde la construcción de nidos simples, sin cuidado a la progenie, 
hasta la for
lo

missza et al., 1970), se alimenta y nidifica directamente en la masa de 
excremento.  

 
El factor principal que permitió el desarro

n
proceso que hace a éste un recurso más estable y predecible en el tiempo y en el 
espacio. 
 
 Los dos mecanismo de relocalización del alimento promovieron la incursión en 
dos nuevas zonas adaptativas para los Scarabaeidae: la profundidad y la superficie del 
suelo. La sel

rablemente en los polos opuestos adaptativos (Fávila, 2001). 
  
 El rasgo más destacado de los escarabeidos coprófagos es la gran complejidad 
de las pau
E
en la que existe cooperación para la construcción de un nido, el aprovisionamiento de la 
despensa larvaria durante periodos más o menos largos e, incluso, ejemplos notables de 
permanencia de la hembra en la cámara hipogea durante toda la vida de la larva.  
 
 Se han presentado distintas síntesis sobre la enorme variabil
adaptativas par
la lución de los escarabeidos coprófagos.  Todas las clasificaciones que se 
presentarán a continuación  están claramente relacionadas, pero aún no del todo 
estructuradas en una teoría evolutiva  unificadora. 
 
 El primer intento de clasificación del comportamiento reproductivo de los 
escarabeidos coprófagos fue el de Halffter y Mathews (1966), quienes recono
c
construcción definitiva del nido.  
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En 1976, Bornemissza recoge tres estrategias básicas de comportamiento, de 
acuerdo con la localización del nido en relación al excremento y distingue así  nidos 
aracópridos, telecópridos y endocópridos. 

 aprovisionamiento de la larva, la localización y la 
omplejidad del nido, la disposición, la protección y la manipulación de las masas o 

bolas-n

Nidific ción endocóprida 
 

p
 
 Halffter y Edmonds (1982), describieron siete patrones diferentes de 

nidificación, cada uno con sus variantes peculiares, teniendo en cuenta una serie de 
rasgos generales como el tipo de
c

ido, la localización de la cámara de incubación, la cooperación entre los padres y 
la existencia o no de cuidados maternales (Halffter, 1997). 
 

a
El desarrollo ontogenético completo de estas especies tiene lugar en el 

excremento. En otros ejemplos, la larva es estrictamente edáfica, ingiriendo 
directamente partículas de tierra.  
 

 
Fig. 2- Esquema de una nidificación endocóprida, tomado de Halffter & Edmonds, 1982.  

 
La hembra deposita los huevos en el suelo sin ningún tipo de nidificación previa 

y no hay cuidados maternales. La larva es de vida libre. En general, son especies con 
altas tasas de reproducción. Es la estrategia más generalizada en el género Aphodius. 
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Nidificación paracóprida 
 

 
Fig. 3- Esquema de nidificaciones paracópridas, tomado de Halffter & Edmonds, 1982. 

 
Esta estrategia encierra la más variada gama de patrones de alimentación y 

nidificación, estrategias demográficas que van desde los “R-estrategas” (Onthophagus) 
a los estrictos “K-estrategas” (Copris), con bajas tasas reproductivas y comportamientos 
subsociales muy elaborados.  
 

atrón IP  (Halffter & Edmonds, 1982). 
pridos simples 

o en general complejos, muy ramificados, con varias galerías por nido y el 
abastec

arias cámaras de incubación y en el interior de cada una 
e ellas la hembra oviposita un huevo, con un gasto importante en tiempo y energía 

e una modalidad de cooperación consistente en 
ue el macho y la hembra trabajan independientemente realizando labores diferentes 

pero co

ras excavan un nido más o menos ramificado con al menos una masa-
nido al final de cada galería. Los machos en cambio, son activos en la superficie, 
transpo

 Se caracteriza por la construcción de nidos subterráneos y paracó

imiento de la despensa larvaria con un número variable de masas-nido 
empaquetadas a lo largo de las galerías.  
 

Cada masa aloja una o v
d
(Sowig, 1996).  

 
No existen cuidados maternales a la progenie. Aunque tradicionalmente se ha 

insistido que en las especies paracópridas la cooperación entre los sexos es escasa o 
inexistente, se ha sugerido la existencia d
q

mplementarias.  
 
Las hemb

rtando porciones de excremento a la entrada del pozo principal del nido, que son 
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recogidos por la hembra (Copris), (Rommel, 1961, 1967; Klemperer, 1982; 
(Onthophagus), Romero-Samper & Martín –Piera, 1995;  Sowing, 1966).  

 
 Es un tipo de cooperación más laxa que la de las especies telecópridas  y otros 

patrone

ás común y el que muestra mayor grado de variación. 
Cambe

s rasgos distintivos de este tipo de 
nidificación (género Onthophagus), (Klemperer, 1982a; Rougon & Rougon, 1982 (a,b); 
Edward

s de nidificación paracóprida más elaborados. En algunas especies de 
Onthophagus, se han encontrado evidencias experimentales que indican claramente que 
la participación del macho en la nidificación incrementa el número de descendientes y, 
de esta forma el éxito reproductivo (Sowing,1996). 

 
 Este patrón es el m
fort (1991) ha distinguido hasta siete tipos de nidos diferentes  para las especies 

paracópridas. En general son especies con altas tasas de fecundidad y las hembras son 
capaces de construir varios nidos. El aprovisionamiento de masas-nido y la construcción 
de una cámara de pupación por la propia larva a medida que ella  misma va 
consumiendo su provisión de alimento, son los do

s & Aschenborn, 1987). 
 
Patrón III (Halffter & Edmonds, 1982) 
 Se caracteriza por nidos compuestos (rara vez contienen una sola bola-nido). 
Macho y hembra cooperan en la construcción de la cámara subterránea y en el 
abastecimiento de la despensa larvaria con un “pastel nupcial”. Éste es posteriormente 
distribuido en tantas bolas-nido como huevos pone la hembra, de manera que cada  
bola-nido contendrá un solo huevo. 

ido hasta la aparición del primer imago,   

V

 
 La hembra permanece en el n

reparando las bolas con sus propios  excrementos si es necesario. Las especies aquí 
incluidas presentan tasas de fecundidad muy bajas y pertenecen a géneros 
filogenéticamente tan alejados como Copris, Dichotomius y Cephalodesmius.  
 
Nidificación telecóprida / Patrón I  (Halffter & Edmonds, 1982) 

Se caracteriza por la relocalización mediante el rodaje de una porción de 
excrem
 

ento a una cierta distancia de la fuente original. El nido es simple,  telecóprido y 
subterráneo. 

 

 
Fig. 4-  Esquema de una nidificación telecóprida, tomado de Halffter & Edmonds, 1982. 
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 En general existe cooperación bisexual en el modelado, rodaje y la inhumación 
de la bola. Si el macho modela y rueda  la bola, mientras lo hace, atrae a la hembra y los 
dos juntos completan el rodaje y enterramiento de la bola.  Halffter & Edmonds (1982), 
indicaron la ausencia de cuidados maternales en las especies rodadoras. Estudios 
recientes han mostrado que algunas especies africanas de Scarabeus, despliegan un 
comportamiento menos rígido.  
 
 Los tipos de nido resultantes de este comportamiento nidificador son 
estructuralmente los más simples: una única bola es enterrada en el suelo a poca 
profundidad y no hay nido propiamente dicho. Incluso en algunas ocasiones ni siquiera  
se llega a elaborar una bola, sino que rueda y entierra una porción más o menos 
irregular de excremento de la misma forma que si se tratase de una bola. 

 
je,  el macho 

sume el papel más activo, entierra la incipiente bola-nido a pocos centímetros debajo 
de la su

tencia por el recurso es más intensa (Cambefort & 
anski, 1991) así como en las regiones áridas, donde la escasez de recurso es extrema 

ito del recurso, 
estrateg acultativa de búsqueda activa y cleptoparasitismo obligado (Martín-Piera & 
Lobo, 1

ológica y 
tológica  de estos insectos ante condiciones ambientales extremas, especialmente en 

 estructura dinámica y riqueza de estas comunidades (Lobo, 1998). 

prófagos como entre éstos y otros insectos que también 

 En las especies que muestran cooperación bisexual durante el roda
a

perficie del suelo y copula con la hembra. Tras la cópula los sexos se separan, la 
hembra remodela la bola dándole una forma de pera y deposita un huevo en el polo más 
estrecho. El comportamiento telecóprido se conoce solamente en Scarabaeini. 
 
 Existe una estrategia alimentaria frecuente en regiones tropicales y 
subtropicales, donde la compe
H
(Rougon & Rougon, 1980;  Lumaret, 1989). En estos casos es común la práctica del  
cleptoparisitismo (Paulian, 1943), que atiende no solo a su etimología de origen 
(aquellas especies de escarabeidos que utilizan las reservas de estiércol almacenadas por 
otros escarabeidos para su alimentación y reproducción), sino otros comportamientos 
similares (robo de alimento), pero de orígenes diferentes: hallazgo fortu

ia f
993). 

 
 A medida que se conoce la biología reproductiva de nuevas especies, se van 
determinando excepciones a los patrones descriptos arriba.  La dificultad para encajar 
los nuevos comportamientos en los modelos teóricos se debe a la plasticidad ec
e
géneros de enorme diversidad.  
 
 Se interpreta la evolución y diversificación del comportamiento alimentario y 
reproductor de los escarabeidos coprófagos como el resultado de la intensa competencia 
por el recurso y el espacio que se genera en la explotación del excremento en cuanto a 
un recurso efímero, impredecible y aleatoriamente distribuido. No obstante, al menos en 
latitudes templadas, éste no es el único factor estructurador de las comunidades  
coprófagas (Lobo, 1992). Características ambientales como la estacionalidad y causas 
históricas (filogenéticas y biogeográficas) son otros tantos factores que nos ayudan a 
comprender la
 
 La consideración de estos y otros factores ecológicos ha promovido otras 
clasificaciones funcionales de escarabeidos coprófagos. Doube (1990) ha propuesto una 
clasificación que proporciona un marco conceptual para analizar la estructura de las 
comunidades coprófagas y el papel de la competencia en dicha estructuración, tanto 
entre los propios coleópteros co
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nidifican en el excremento, especialmente los dípteros. El tamaño también desempeña 

ad de  
estiércol equivalente entre 5 a 20 veces su peso. Construyen nidos simples y 

. Construyen nidos simples o 
compuestos. Son especies diurnas y nocturnas de la familias Geotrupidae y 

, superficiales o poco profundos. Permanecen dentro de un mismo 
excremento por varias semanas. Se alimentan en la superficie y del estiércol 

 
GF IV entan del estiércol en superficie y oviponen  libremente  

iidae, Staphylinidae e Hydrophilidae) o dentro de bolas nido 

 
 
 

un papel importante en la clasificación de Doube (1990).  
 

Doube (1990), estableció un sistema de clasificación análoga a la de gremios. 
Separó a las especies coprófaga en 4 grupos funcionales (GF) de acuerdo a la manera en 
que utilizan el estiércol. Cada grupo contiene un conjunto de especies funcionalmente 
análogas entre sí: 
 
GF I: rodadores. Invaden el estiércol en las primeras horas. Remueven una cantid

compuestos; la mayoría de las especies son diurnas y pertenecen a la subfamilia 
Scarabaeinae.  

  
GF II: cavadores de gran tamaño (>13 mm). Construyen galerías de alimentación o  

de reproducción, de hasta 1m de profundidad, dentro de las primeras 24hs y 
hasta 6 semanas. Se alimentan exclusivamente del estiércol enterrado. 
Remueven estiércol de 500 a 1000  veces su peso

Scarabeidae. 
 
GF III: cavadores de pequeño tamaño (< 13 mm). Construyen nidos simples o  

compuestos

enterrado. Son especies diurnas o nocturnas, de las familias Scarabaeidae y  
Trogidae. 

: endocópridos. Se alim
(Aphod
(Scarabaeidae). Permanecen dentro de los excrementos por muchas semanas.   
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Fig. 5- Esquema mostrando las nidificaciones, según los grupos funcionales, tomado de Doube, 1990. 
 

La clasificación de Doube (1990) constituye una base conceptual para analizar la 
estructura de las taxocenosis de coleópteros coprófagos. Esta forma de análisis, al ser 
independiente de la composición de especies, permite comparar comunidades de 
diferentes hábitats, climas y continentes.  
 
 Existe una clara jerarquía de los grupos funcionales en su capacidad de competir 
por el estiércol. Los grupos competitivamente más efectivos son los rodadores (GFI) y 
los grandes cavadores (GF II). Cuando estos grupos son abundantes, excluyen a los 
pequeños cavadores y a los endocópridos (Doube, 1991). Así los grandes rodadores 
(GF-I) y grandes excavadores (GF-III: paracópridos) son los que más rápidamente 
eliminan excremento. Los pequeños rodadores (GF-II) son también competidores 
efectivos. Los que Doube (1990) considera Grupos Subordinados (GF-IV y V) y los que 
nidifican dentro del excremento (GF-VII: endocópridos) son  los que entierran 
excremento más lentamente durante varios días. Los cleptocópridos (GF-VI) que 
nidifican en excremento enterrado por otros escarabajos no forman parte de esta 
jerarquía.     
 
 Para comprender el estilo de vida de los escarabajos rodadores, hay que 
considerar varios aspectos fundamentales de su biología y morfología que los separan 
de los cavadores. 
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Relocalización del alimento 
 Los Scarabaeini transportan y así relocalizan el alimento, rodándolo a diferentes 
distancias, como respuesta a la desecación rápida y a la fuerte competencia en la fuente 
de alimentación. Cuando los escarabajos son inmaduros, se presenta la formación y el 
rodaje de bolas de alimento en forma individual; las bolas de alimento para la 
nidificación son rodadas por parejas sexualmente maduras (Fávila, 2001). 
 
 La posición de rodaje en los rodadores varía, pero el escarabajo generalmente va 
cabeza abajo con la bola detrás, las patas delanteras sobre el suelo y las otras sobre la 
bola, con las patas medias tocando ocasionalmente el suelo (posición de empuje). Esta 
es la posición usual en la subtribu Canthonina.  
 
 Durante el rodaje de una bola de alimento para nidificar, el macho generalmente 
asume la posición de empuje y la hembra se balancea sobre la bola. En otras especies la 
hembra puede tener un papel más activo en el rodaje, jalando la bola en la posición 
“tira” (Halffter et al., 1966). El rodaje en los escarabajos es un comportamiento 
derivado, respuesta a la competencia por alimento inter e intra específica (Cambefort & 
Hanski, 1991; Bernon, 1981), y estos insectos han sabido explotar la luz polarizada 
como medio de orientación en su afán de transportar y enterrar la bola de alimento, e 
incluso responder a situaciones imprevista como la recuperación de su bola frente a un 
extravío forzado (Byrne et. al., 2003; Birukow, 1953; Geisler, 1961; Fraenkel & Jun, 
1961).    
 
Cantidad de alimento transportado  
 La fuerte presión competitiva en la fuente de alimentación provoca que los 
escarabajos rodadores corten sólo un fragmento pequeño de excremento o de carroña en 
forma de bola. Esta es una limitante energética para los adultos, pero lo es 
principalmente para sus crías, y tiene consecuencias en la evolución de los 
comportamientos alimentarios y reproductores en algunos grupos como Canthonina 
(Halffter et al., 1982).  Por otra parte la bola de alimento se transforma en el medio 
donde la gran mayoría de los escarabajos rodadores interaccionan a nivel intrasexual e 
intersexual. De esta forma, el comportamiento de los escarabajos rodadores gravita en 
buena parte alrededor de la bola de alimento.  
 
Morfología asociada con el rodaje   
 Los Scarabaeini han sufrido una pérdida parcial o total de la habilidad para 
cavar. Aunque la morfología externa de los rodadores es muy variable, algunos rasgos 
generales se pueden mencionar: 
 

   El cuerpo es generalmente ovalado como consecuencia, probablemente, 
de la disminución de las presiones selectivas sobre la actividad de cavar, 
que son muy fuertes  en el caso de los escarabajos cavadores. 

 
   Las patas, particularmente las tibias posteriores, son estrechas y 
alargadas lo que facilita la construcción y rodaje de las bolas de 
alimento (Halffter et al., 1982). 

 
 

 55



Cambios morfológicos a nivel tegumentario 
 Hay otras adaptaciones morfológicas asociadas al rodaje de difícil observación, 
como por ejemplo las glándulas tegumentarias. Pluot-Sigwalt (1982; 1983; 1986; 1988 
a,b; 1991; 1995), ha encontrado una gran variabilidad de glándulas esternales con un 
claro dimorfismo sexual intraespecífico. Las  glándulas  abdominales están 
estrechamente relacionadas al comportamiento de los rodadores (Pluot-Sigwalt, 1991; 

vila, 2001).  
  

isma (Child, 2003; Emlen, 2000; Emlen & 
ijhout, 1999; Hunt & Simmons, 1998).  

 

6). Wilson 
(1975) identifica cuatro condiciones que han promovido el cuidado parental: 

icos extremadamente duros 

4- recursos alimentarios nutricionales ricos y efímeros 
 

de estrategias de inversión parental en los 
rtrópodos terrestres (Zeh et al., 1985).   

 

pos labiales principalmente, cuando el 
secto queda en contacto con el excremento.  

Fa

Aunque se desconocen  las  causas de que no haya dimorfismo sexual aparente en  
los escarabajos rodadores, este hecho sugiere que el mantenimiento de las relaciones de 
la pareja y la discriminación del sexo pueden depender más de señales químicas que de 
visuales (Halffter & Edmonds, 1982). Esto no sería tan claro en los grupos de endo y 
paracópridos, donde el dimorfismo sexual, condicionaría determinados 
comportamientos, como la  elección de parejas, la construcción de la galería de acceso 
al nido y el cuidado de la entrada a la m
N

En los Scarabaeinae hay especies en las que los adultos cuidan a sus pupas o 
larvas por algún periodo de tiempo (Halffter et al., 1966; Halffter, 1977; Halffter et al., 
1982; Halffter, 1997). El cuidado parental es una de las posibles respuestas que 
minimiza las condiciones adversas para la descendencia (Tallamy et al., 198

  
1- hábitats estables 
2- ambientes fís
3- depredación 

Esta última condición es propia del excremento y la carroña, y entre los 
escarabajos del estiércol hay especies que cuidan a sus crías. Sin embargo,  las presiones 
selectivas responsables del origen y mantenimiento del cuidado parental en los 
Scarabaeidae y otros insectos han sido escasamente analizadas (Halffter et al., 1982; 
Klemperer, 1983; Tallamy, 1984; Tallamy et al., 1986; Crespi, 1990; Crespi et al., 
1997; Halffter, 1997). Esto tiene una explicación, la evolución del cuidado parental es 
un proceso complejo y ninguna hipótesis simple ni una sola ruta evolutiva parecen 
adecuadas para explicar la diversidad 
a

La localización del excremento se realiza habitualmente gracias al olor. Esta 
atracción puede percibirse a varios centenares de metros, y desde el aire, a pleno vuelo. 
Algunas especies, llegan volando directamente a la masa de excremento, otras se 
aproximan por tierra, y otras hacen un alto sobre el follaje, a fin de precisar la 
orientación exacta de la fuente de alimento. El olor  juega un papel esencial en la 
orientación de los coprófagos en la búsqueda de alimento. Sorprende el desarrollo de las 
sensilas olfativas, sobre la masa antenal, de función selectiva. Próximos a la fuente de 
alimento, son las sensilas de los palpos maxilares que comienzan a intervenir para 
intervenir finalmente las sensilas de los pal
in
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 En algunos casos, el coleóptero no es atraído por una masa de excrementos 
libres, sino por una bola de excremento preparada por otro coprófago, (un individuo de 
sexo opuesto o de otra especie). Durante la fabricación de la bola, el coprófago 
impregna una feromona  secretada por las glándulas ventrales. Estas feromonas, repelen 
las moscas, y atraen ya sea al compañero de cópula, para continuar con el proceso de 
nidificación, o a un individuo del mismo sexo que intentará robarle la bola de 
xcremento (cleptoparasitismo) o para ser transportados dentro de la cámara del nido y 

 fin. Canthon angustatus Harold, ha sincronizado sus periodos de 
ctividad con las dos momentos de defecación diaria que tienen los simios, al comienzo 

 del mismo para ser utilizado en la construcción de sus nidos 
edotróficos, otros, también, aseguran el transporte de sus propias reservas de alimento 

as especies rodadoras. Aquí, el proceso de desestructuración y 
odelado de la bola, no tiene lugar hasta que haya una temperatura adecuada y buena 

ino

e
allí depositar sus huevos.  
 
 Se ha establecido que las glándulas esternales del abdomen de los Scarabaeidae, 
son tanto más diferenciadas cuanto más complejos son los comportamientos de 
nidificación . En lugares donde el recurso es escaso las estrategias de abordaje pueden 
llegar a ser por demás sofisticadas. En Gabón, diversos Onthophagus  y un Sisyphus  
que habitualmente viven  sobre el suelo, pueden llegar a detectar y lanzarse en pleno 
vuelo para atrapar las deyecciones de los monos arborícolas. Otros inclusive logran 
asirse del pelaje de del animal y caer junto con el excremento. Estas técnicas, se han 
desarrollado independientemente en los diversos grupos de Scarabaeidae. En algunos 
casos se trata de maniobras ocasionales, que no llegan a ser obligatorias, ni permanente. 
Es el caso de Onthogini sudamericanos  que viven sujetos al pelaje de simios o tapires. 
En algunos ejemplos australianos, la relación con el huésped, sin ser obligatoria y 
permanente, parece sin embargo mucho más frecuente. Un Onthophagini, ha 
desarrollado una estructura tarsal especial que le permite fijarse al pelaje del canguro, 
del que se apropia su feca en el momento mismo en que es depuesta, antes de caer al 
suelo, para hacerlo simultáneamente con ella. Sin embargo en determinadas épocas del 
año, también se lo puede encontrar en las madrigueras de estos marsupiales. Para 
algunos Uroxis y Trichillum de Sudamérica, la relación “coprófago-vertebrado” se ha 
convertido en algo constante y aparentemente obligatoria para el insecto. Estos insectos 
han sabido regular su periodos de puestas, con los ritmos de cambio de árboles de los 
edentados arborícolas, único momento en el que estos animales bajan a tierra. El insecto 
no fabrica en este caso un nido pedotrófico, sino que es la propia feca del edentado que 
sirve para este
a
y final del día. 
 
Consumo directo 
 Muchos Scarabaeidae y Aphodiidae utilizan el excremento directamente en su 
lugar de deposición, para alimentarse o alimentar las larvas, sin que haya lugar ningún 
tipo de transporte del mismo. Otros al contrario, si consumen excremento en la propia 
placa, transportan una parte
p
así como la de sus larvas.  
 
 El comportamiento de las especies que aseguran la reubicación de las 
provisiones, no es fijo. La mayoría de las especies pueden, bajo ciertas condiciones de 
temperatura, humedad y luminosidad, renunciar al transporte y consumir directamente 
el excremento en su lugar. La insolación juega un papel importante, directa o 
indirectamente en aquell
m
lum sidad ambiente.  
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 Cuando no existe un transporte a distancia, la puesta puede realizarse 
directamente en la masa de excremento, sin otra preparación que la elección de una 
zona húmeda conveniente y la elaboración de una capa, alrededor del huevo, de 
excremento “masticado” por la madre. Sin embargo, incluso en los Aphodiidae, donde 
este modo de puesta es frecuente, ciertas especies, en lugar de desovar directamente en 
la masa de excremento, cavan pequeñas galerías bajo ella, depositando allí, una bola de 
excremento  conteniendo un huevo. Esta bola primaria asegura el desarrollo del primero 
e incluso el segundo estadio larval, el tercero debe migrar a la placa de excremento para 
ontinuar alimentándose, puede incluso tomar trozos de esta placa y hacerlos deslizar en 

. Ella fabrica de esta forma 
na masa ovalar que será encargada de recibir uno o varios huevos. Las larvas 

 interior de estos nidos. 

ón en un 
ido-pedotrófico, es el resultado de la combinación de tres elementos: la fragmentación, 

uencia de los  actos  para asegurar el aprovisionamiento del alimento del 
dulto o de las larvas no siempre es  rígido y no conviene utilizarlo como carácter 

 las 
. Cierto número de especies de pequeña talla, incapaces de 

ansportar una píldora entera, pueden fraccionarla y lograr así bolitas más peqeñas  
ymn

Cuando la placa de excremento es grande, el fraccionamiento puede hacerse de 
tres form
 

c
la galería larval y alimentarse en ella (Aphodius fossor) . 
 
 En otros Oniticellus y Onites , la madre desova en el interior de la placa de 
excremento, pero ella elabora verdaderos nidos pedotóficos. Esto lo consigue, 
preparando trozos de excrementos, dilacerándolos, comprimiéndolos, impregnándolos 
de su propia saliva y sembrándolos con micro-organismos
u
cumplirán todo su desarrollo en el
 
La reubicación del excremento 
 La reubicación o transporte, a cierta distancia de la fuente principal, de un trozo 
de excremento destinado a la alimentación de los adultos o de las larvas, y el 
enterramiento de este trozo en una cavidad especial, así como su transformaci
n
el transporte y la construcción de la galería y la preparación del (de los) nidos. 
 
 La sec
a
taxonómico.  
 
La fragmentación 
 Las técnicas para fragmentar la placa de excremento varían según la forma, 
dimensiones y consistencia de la misma. Cuando el excremento utilizado está formado 
de pequeñas masas secas, ovoides, (pelex de ovejas, cabras, antílopes, ciertos roedores y 
marsupiales), las mismas pueden ser transportadas sin ningún tipo de proceso previo, ya 
sea aisladamente, o reunidas en un grupo de dos o tres bolitas, como aparecen en su 
estado natural. El transporte se realiza entre las mandíbulas (Thorectes), o entre
tibias y los tarsos posteriores
tr
(G opleurus, Sisyphus).  
 
 

as diferentes: 

   pueden hacerse cortes sucesivos, pequeños fragmentos, que son 
trasladados al refugio definitivo, uno tras otro, (Onthophagus, Copris, 
Geotrupes ). Estos grupos contruyen su terrario bajo la placa de 

 
excremento (hipocópridos). 
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   pueden  obtener un trozo grosero de excremento de la placa, y sin sufrir 
ningún proceso de modelado, es transportado directamente hasta el nido.  

 

tarla. Una bola, según las 
especies, debe proveer una ración de alimento a los adultos o permitir la fabricación de 
uno o rios 

rficie de la bola.  
 

a está en contacto estrecho con la 

carabaeidae (adultos). En general, no 
empre, está precedido por la preparación de un terrario simple o complejo; en este 

a 
laca de excrementos, aseguran un aprovisionamiento suficiente para sus larvas, 

(rodadores), muestran una gran plasticidad en el uso de distintos 
ecanismos de rodaje, inclusive dentro de una misma especie. Durante los distintos 

   pueden fabricar una bola que es transportada  por rodamiento. 
 

 Esta bola puede fabricarse de dos maneras diferentes. Cuando la placa y la 
textura del excremento lo permiten, el insecto aísla una masa de excremento, valiéndose 
de los dientes clipeales y de las tibias anteriores para cor

va nidos pedotróficos. Una vez aislada la masa de excremento, es tomada 
entre los dos patas posteriores para comenzar el movimiento de rodado. Las patas 
medias, ayudan a dar forma y alisar la supe

 Durante el proceso de modelado, la bol
zona esternal del abdomen del insecto. De esta forma es impregnada de feromonas 
emitidas por las glándulas tegumentarias.  
 
El transporte 
 El mecanismo de transporte varía según se trate de un trozo de excremento no 
preparado o de una bola. El primer tipo es conocido en los Melolonthidae (larvas), 
Aphodiidae (adultos y larvas), Geotrupidae y S
si
caso el transporte esta dirigido hacia el terrario. Otras veces, el transporte  precede al 
cavado de la galería, y serán los accidentes del terreno o la elección de un lugar 
determinado lo que determine el enterramiento.  
 
 El transporte puede limitarse al enterramiento bajo la masa de excremento o a 
una implantación en el borde de ésta, o ser a distancia. Cuando ocurre bajo la placa de 
excremento, en su forma más simple, (Aphodiidae),  se realizan pequeños pozos simples 
bajo la bosta y allí se deposita un huevo en cantidad insuficiente para completar el 
desarrollo larval, que durante el último estadio deberá alimentarse directamente de la 
masa de excremento. Geotrupes, Copris y Onthophagus, que entierran  también bajo l
p
construyendo un verdadero nido pedotrófico. Eurysternus cava un cubeta en el borde   
inmediato de la placa de excremento, que luego va rellenando con bolas. Pachylomera 
construye una larga galería horizontal a partir de los bordes de la placa de excremento. 
 
 Lo más habitual es que el transporte implique el alejamiento de la placa de 
excremento. Entre los geotrúpidos, que transportan a distancia los pelex de conejo para 
aprovisionarlos en un nido, esto se logra con la combinación de movimientos de las 
mandíbulas, cabeza, parte anterior del tórax y sobre todo de las patas anteriores. Los 
telecópridos 
m
tipos de transporte, la progresión en el rodaje, está asegurada por la combinación de los 
movimientos  combinados de dos pares de patas: anteriores y medianas o medianas y 
posteriores.  
 
 El transporte de bolas ya preparadas, aparentemente más fácil, puede realizarse 
ya sea empujándola o por tracción. En el primer caso, el insecto se coloca con la cabeza 

 59



hacia abajo, detrás de la bola. Toma apoyo en el suelo con sus patas anteriores y sujeta 

Cualquiera sea el método utilizado, el transporte puede realizarse hasta unos 15 
terrario preparado de antemano, sino orientado 

do de las especies. 

recibe varios huevos, sin 
inguna separación que limite las cámaras larvales, sin embargo estas larvas logran su 

ateriales utilizados en la construcción del nido, cualquiera sea su  origen, 
n tratados sensiblemente de la misma manera. Son masticados por los padres, 

s son separados en masas unitarias con 
ecisas que recibirá cada una un huevo, próximo a la placa de excremento 

y por d

la bola con sus patas anteriores. Las patas medias están en contacto con la bola o el 
suelo, indistintamente. Sisyphus ofrece una variante de esta posición, solamente la 
cabeza es la que toma apoyo con el suelo, y los tres pares de patas, son los que 
conducen  la bola.  
 
 En la tracción, característica de los gimnopleuros, los insectos se colocan con la 
cabeza en alto, delante de la bola. Las patas primeras y medias sujetan la bola, mientras 
que las posteriores, reposan en el suelo, asegurando así la tracción, el insecto se 
desplaza reculando. 
 
 
metros, no está dirigido hacia un 
sensiblemente en línea recta (cuando se ha podido seguir con cuidado el mismo), en 
sentido ascendente del terreno y en dirección al sol, dependiendo del horario. La bola 
puede ser rodada por el macho, la hembra o por la pareja, dependien
 
La preparación de los materiales    
 En principio, los nidos pedotróficos comprenden una masa de excremento (o 
material de origen vegetal, o carroña), preparada por la madre o por los dos padres en 
común, que recibirá uno o dos huevos, y que luego será enterrado.  
 
 Una primera excepción la presentan ciertos Sisyphus  que fijan su nido a una 
espiga de hierba al aire libre; los Eurysternus cavan una cubeta, también sobre la 
superficie, en el borde de la placa de excremento y allí depositan las bolas para 
consumir después del apareamiento y otras ya preparadas para las larvas. 
 
 Ciertos Onitis construyen un nido pedotrófico que 
n
desarrollo sin tocarse unas con otras. En especies de un mismo género, el “pastel” de 
excremento, puede alojar varios huevos, colocados de forma espaciada; en Bubas, el 
pastel de excremento recibe un huevo en cada uno de sus extremos. Sin embargo de 
forma general, cada nido pedotrófico recibe un único huevo.  
 
 Los m
so
dilacerados y homogeneizados; estos proceso, más o menos largos, son acompañados 
por una impregnación de saliva que aporta las diastasas digestivas y diversos 
microorganismos (hongos, levaduras, bacterias) lo que asegura un enriquecimiento de la 
dieta larval. 
 
 Una vez preparados los materiale
dimensiones pr

ebajo de ella, o en una cavidad especial, revestida interiormente por una capa, 
mezcla de saliva y de excremento, cuidadosamente alisada por la madre. La cámara que 
aloja el huevo puede comunicarse al exterior por un orificio con un tapón de material 
más suelto, o estar cerrado completamente. 
  

El nido pedotrófico presenta dos aspectos bien diferentes. En el primer caso, se 
rellena una cavidad en “saco ciego”, cavada a partir de una galería subterránea 
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principal. El nido, salvo en algunos geotrúpidos que nidifican en terrenos arenosos, que 
protegen las provisiones por un grano especial, no disponen ninguna protección.  La 
arquitectura de la cavidad que recibe estos nidos varían  según la naturaleza del suelo y 
las condiciones climáticas. El “saco ciego”, receptor del nido, puede ser único, al final 
de un túnel más o menos vertical, puede estar dispuesto como perlas de un collar, a lo 

rgo de un túnel, puede incluso ramificarse, formas todas que pueden además 
mbin

En el segundo tipo de nidificación, los padres construyen, bajo tierra, una 
cavidad

e provistos de una capa protectora de tierra 
mezclada con excremento de grosor medio. En necrófagos y en algunos coprófagos, esta 
cap
 

Cada nido recibe un huevo, depositado en la parte superior. La forma de los 
nid

la
co arse. Muy a menudo una antecámara lateral, con salida independiente, precede la 
entrada a la galería. En esta antecámara los padres acumulan los materiales extraídos de 
la placa de excremento, y allí son preparados para luego descenderlos al túnel para 
formar los nidos.  
 
 

 en la que aportan parcelas de material preparado, con ellas, construyen uno o 
varios (no más de una docena)  nidos  siempr

a puede llegar a ser muy espesa, en otros casos puede ser muy fina, casi nula. 

os se clasifican en algunos tipos simples: 
 

   una esfera, característica de los Hiocopris, donde la cavidad que aloja el 
huevo se encuentra en el polo superior.  

 
   un ovoide, con la cavidad del huevo también en el polo superior 
(Copris). 

 

aeus, donde cada 
alería 

o constantemente, 
para l

   una pera, donde la cámara del huevo ocupa la región más estrecha 
(Scarabaeus). Una variante, formando un “8”, como en ciertos 
Canthonina sudamericanos. 

 
La complicación progresiva de la arquitectura de los nidos va acompañada de  

una reducción del número de huevos, hasta llegar a algunos Scarab
g recibe un solo nido. También la aparición de una vida subsocial se desarrolla en 
dos niveles diferentes, por un lado una cooperación entre los dos sexos para la 
construcción del nido y la preparación de las reservas; y por otro lado, la aparición de 
una supervisación de la madre sobre las larvas, cuidado que puede prolongarse hasta la 
emergencia de los imagos y en la que el macho puede o no participar. 
 
 Estos cuidados maternales, pueden consistir en la simple presencia de la madre 
en el terrario, hasta una actividad intensa, la madre limpia el nid
re as bolas que rompen las larvas o las fisuras por desecación. Las señales sonoras 
y odoríficas pueden ser intercambiadas por la madre y sus larvas durante este periodo. 
Estos intercambios explicarían el desarrollo de los aparatos estridulatorios de los adultos 
y de las larvas. Sin embargo, los geotrúpidos, poseen tanto las larvas como los adultos, 
aparatos estridulatorios, pero no se han descrito cuidados maternales. 
 
 Cuando uno de los padres  o los dos se quedan cerca del nido y aseguran su 
mantenimiento, en general no se alimentan durante todo el periodo de reclusión. De 
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igual forma, la ovogénesis y la espermatogénesis se detienen. Esto no ocurre, cuando 
los padres regresan a la superficie, una vez terminada la construcción del nido. 
 
La digestión de los excrementos  
   Los coprófagos se alimentan de substancias que han sufrido una primera 

e el insecto.  

ión. Luego 
de un p

vamente  los efectos de la acción digestiva  de sus diastasas y de 
diversos sión, comienza 
por roer la pared de la cavidad donde se alojaba el huevo, cuya pared debe encerrar los 
gérm
 
Los Scarabaeoidea coprófagos y la estimación de la diversidad biológica 

cuatro elem
   una definición precisa de la escala geográfica de interés. 

digestión en intestino de un vertebrado. No disponen así más que de materiales 
empobrecidos, pero en parte ya descompuestos. Dos grandes mecanismos son puestos 
en marcha para optimizar la utilización del recurso. Por un lado, el insecto asocia a la 
acción de sus diastasas digestivas la de una flora criptogámica y bacteriana intestinal, 
específica y de microorganismos que actúan directamente sobre la masa-nido. Son estos 
microorganismos y /o sus productos de digestión los que consum
 
 Por otro lado, la larva del coprófago puede practicar una doble digest

rimer tránsito intestinal, la larva retoma sus propios excrementos, los ingiere  de 
nuevo y sufre nue

micro-organismos. En todos los casos, la larva, desde su eclo

enes de una microflora particular.     

Implementar una estrategia para el estudio de la biodiversidad se sustenta en 
entos: 

 
es (parámetros) de  forma 

apropiada. 
   el uso de uno o varios grupos indicador

 
   la implementación de protocolos de muestreo comparables en diferentes 
condiciones. 

 

aisaje tiene efectos sobre la 
queza

en como indicador o grupo parámetro  y su utilidad 
epen

Pears
et al., 1993;  Pearson, 1994, 1995; Margules et al., 1994; Davis, 1994; Weaver, 1995; 

   medidas de diversidad alfa, beta y gama, expresadas de forma conjunta 
(Halffter, 1998; Escobar & Halffter, 1999). 

 
A pesar de la amplitud del término biodiversidad, el número de especies es la 

medida más frecuente utilizada, pues representa uno de los elementos más fáciles de 
medir a diferentes escalas geográficas (Gaston, 1996). En este sentido, un gran número 
e trabajos muestra que la estructura espacial al nivel del pd

ri  de especies, abundancia y las interacciones de las especies en los ecosistemas y 
constituye una media para la identificación de áreas prioritarias de conservación (Noss, 
1990; Dennis & Ruggeiro, 1996). El número de especies no sólo provee una medida de 
la variedad de formas de vida incluidas en un conteo, provee información de diferentes 
facetas de esa variedad como son: diversidad funcional  (como un descriptor de la 
cadena alimenticia), diversidad en  niveles taxonómicos más altos (géneros y familias) y 
heterogeneidad espacial de los ambientes  (Gaston, 1996).  
 

No todos los organismos sirv 
d de del contexto en el cual estemos trabajando (Erwin, 1992; Brown, 1991; 

on & Cassola, 1992; Hafernik, 1992; May, 1992; Prendergast et al., 1993; Olivier 
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Faith & W
escaraba
cuenta en la
rápidas) 
 

alker, 1996; Mc Geoch, 1998). Varias características apoyan el uso de los 
jos del estiércol de la  subfamilia Scarabaeinae,  como un grupo a ser tenido en 

 realización de estudios de biodiversidad a corto (evaluaciones ecológicas 
y largo plazo (monitoreo): 

   Son fáciles de capturar y de estandarizar protocolos de muestreo 
(Veiga et al., 1989). 

 
  Representan un grupo rico en especies jugando un papel destacado en 

eidae son muy 
sensibles a la disponibilidad de recursos y a cambios en la vegetación. 

as de áreas abiertas 
(Fávila & Halffter, 1997).  

 

 
el funcionamiento de los ecosistemas a través del reciclaje de 
nutrientes y dispersión de semillas.  Los Scaraba

Numerosos estudios han demostrado que la mayoría de las especies 
son estenotópicas con respecto a la cubierta vegetal, existiendo 
especies características de bosques y otras propi

   Poseen una taxonomía manejable, tienen distribución mundial y se 
conoce bastante bien varios aspectos de su  biología.  

 

ión (Klein, 
1989; 

so 
imen

   Responden de forma dramática a la modificación de los ambientes 
naturales por acción del hombre (Halffter & Favila, 1993; Hammond, 
1995; Hammond, 1995; Favila & Halffter, 1997). 

 
Los escarabajos del estiércol vienen siendo utilizados como posibles grupos 

indicadores de los cambios de la biodiversidad a nivel puntual y a nivel paisaje, debida 
a cambios antrópicos, (Noss, 1983, 1990, 1996; Franklin, 1993, McNaughton, 1994; 
Forman & Collinge, 1996; Harris et al., 1996; Miller, 1996; Halffter & Favila 1993; 
Favila & Halffter, 1997; Halffter, 1998 a,b; Halffter et al., 1995; Forsyth et al., 1998; 
Halffter & Arellano, 2002; Sasaki, 2003).  A pesar de lo mucho que se publica sobre 
pérdida de especies como  resultado de las actividades humanas, son pocos los trabajos 
que miden los efectos de los cambios antrópicos en distintos grupos, sobre todo en 
condiciones tropicales (Murphy, 1989; Brown & Brown, 1992; Santos Filho, 1995). La  
casi totalidad de los estudios están dirigidos a determinar qué ocurre a nivel puntual 
cuando la vegetación es destruida o es drásticamente reducida en extens

Shure & Phillip, 1991; Holloway et al., 1992; Majer & Beeston, 1996). 
Generalmente es a nivel paisaje donde ocurren las condiciones que determinan la 
sobrevivencia o no de una o más especies (Halffter & Arellano, 2002). Se ha estudiado 
lo que ocurre con los escarabajos del estiércol, tomados como uno de los posibles 
grupos indicadores de los cambios en la biodiversidad a nivel puntual  y a nivel paisaje 
(Halffter, 1998; Forsyth et al., 1998). Se confrontan los escarabajos del estiércol con 
distintos escenarios de cambio antrópico, siempre dentro del mismo paisaje: bosque 
tropical caducifolio (Halffter & Arellano, 2002; Arellano & Halffter, 2003). 

 
Los grupos funcionales establecidos por la manera como usan el recur

al ticio sirven para establecer diferencias entre las unidades de paisaje. Esto fue 
aplicado para caracterizar distintos ambientes en el Parque  Nacional de Chiribiquete 
(Colombia). Se pudo relacional las distintas actividades de los escarabajos con la 
estructura del suelo y la oferte de recursos, en especial la cantidad de alimento y la 
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s escarabajos del estiércol. La habilidad competitiva de los 
avadores estaría afectada por su sensibilidad al tipo de suelo, influyendo en la rapidez 
on que las especies pueden enterrar el alimento (Astrid et al., 2003; Escobar, 2000).  

 
Este grupo ha sido de gran importancia en los avances de la medicina forense. 

os hábitos necrófagos, han despertado el interés de los entomólogos forenses centrados 
n conocer la composición de las comunidades de insectos necrófagos en las diferentes 
tapas de descomposición de los cadáveres, en distintas épocas del año y ambientes 

oura, et al., 1997). 

 
 
 
 
 
 
 
 

variedad de tipos de excremento, que juega un papel importante en el mantenimiento de 
las poblaciones de lo
c
c
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      CAPÍTULO 4 
 
Preferencias tróficas de los Scarabaeoidea coprófagos 
 

 El estudio del comportamiento alimentario de los coleópteros coprófagos ha 
adquirido una especial relevancia en las últimas décadas, trascendiendo su interés  más 
allá del mero conocimiento científico dadas las reconocidas implicancias de la actividad 
trófica de estos coleópteros en diversos sectores de la  agronomía (Lobo et al., 1990). 
 
 Los escarabajos coprófagos se caracterizan por alimentarse de excrementos, 
principalmente de vertebrados (Díaz, 1997), aunque también pueden consumir  carroña, 
frutas y restos de vegetales en descomposición (Morón, 1984; Hanski & Cambefort, 
1991).  La ecología  de estos insectos está basada principalmente en la explotación 
competitiva de un recurso alimenticio rico nutricionalmente. Este recurso puede resultar 
particularmente atractivo para los escarabajos debido a su alto contenido en nitrógeno y 
fósforo, elementos necesarios dentro de los diferentes proceso metabólicos (Hanski, 
1991). El comportamiento coprófago surge en ellos como una especialización de la 
saprofagia, la cual, se conserva actualmente en algunos grupos de forma exclusiva o 
combinándose con la ingestión de excremento o carroña (Halffter, 1959). 
 
 De acuerdo con Martín & Klein (1984), algunos eventos históricos como la 
extinción de la megafauna del cuaternario, así como también la distribución uniforme y 
la corta vida de los diferentes tipos de materia fecal, favorecieron probablemente, la 
capacidad de los escarabajos coprófagos de explotar recursos alternativos  (Gill, 1991; 
Halffter & Edmonds, 1982; Peck & Howden, 1984; Bustos-Gómez & Lopera, 2003).  

 
Se han registrado diferentes tipos de dietas como los que se alimentan de los 

“basureros” de hormigas como Ontherus (Cambefort, 1991), hongos como Phanaeus, 
Onthophagus (Halffter & Matthews, 1966) y Deltochilum  (Bustos-Gómez & Lopera, 
2003), además de algunos casos particulares como los de los escarabajos predadores 
entre ellos Deltochilum valgum  (Bates, 1887), que se alimenta estrictamente de 
diplópodos (Cano, 1998). Recientemente se ha registrado en la selva húmeda del 
Amazonia, la utilización de huevos abandonados de aves que anidan en el suelo por 
Coprophanaeus telamon. Este escarabajo coprófago parece ser atraído por las sustancias 
volátiles como el 2-butanone, cresol, indol, eskatol y ácido butírico, componentes 
químicos de olor semejante a las heces (Pfrommer & Krell, 2004).  

 
La preferencia trófica, junto con los patrones de nidificación, manejo del 

estiércol y estacionalidad, entre otros, funciona como un mecanismo para reducir la 
competencia, haciendo que la coexistencia de las diversas especies de la comunidad de 
escarabajos coprófagos en un área determinada sea posible (Martín-Piera & Lobo, 
1996). En el Neotrópico los mecanismo de competencia, junto con los diferentes 
patrones climáticos y geográficos ha contribuido a la riqueza de especies  en esta región 
(Gill, 1991). 

 
El estudio de las preferencias tróficas de los escarabajos estercoleros, muestra 

que las características de espacio y tiempo, dimensión corporal y abundancia relativa 
son factores importantes  que determinan la estructura de la comunidad. En especies de 
bosque, los caracteres de espacio y tiempo son más importantes, mientras que para las 
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especies de pastizal lo son  en peso y dimensiones corporales (Kohlmann & Salvador-
Sánchez, 1984; Young, 1979). Los caracteres tróficos junto con la estrategia 
reproductora, tamaño corporal, cooperación entre los sexos, estructura de la cámara del 
huevo, horario de actividad así como hábitat, son de importancia para la estructuración 
de la comunidad.  Estudios realizados en una comunidad de Scarabaeidae para un 
ecosistema de montaña en el estado de Guerrero, México demostró la eficiencia del uso 
de caracteres tróficos para la caracterización de los agregados de especies de 
escarabajos estercoleros de esa región (Kohlmann & Salvador Sánchez, 1984).  
 

La composición físico-química de las heces de los animales herbívoros varía de 
acuerdo a las especies (Hanski, 1987), las condiciones estacionales y la calidad y 
manejo de las pasturas (Greenham, 1972; Matthiessen, 1982; Ridsdill-Smith, 1986). 
Importantes variaciones existen en las heces de herbívoros, omnívoros y carnívoros. En 
muchos casos, las distintas especies de coleópteros Scarabaeoidea, son atraídas de 
acuerdo a una preferencia específica por algún tipo en particular de excremento 
(Paulian, 1943). Estudios realizados en África Central demuestran que la explotación 
del excremento de elefantes, responde más a una necesidad cuantitativa que a 
preferencias estrictamente cualitativas determinadas por la condicionante de la 
construcción de los nidos pedotróficos (Walter, 1991). De igual forma  este autor, señala 
una cierta relación entre el tamaño de los coleópteros y la dimensión del recurso, 
pudiendo ser considerado éste, como un criterio más en las selección del alimento.  
 

 Son escasos los estudios que se han llevado a cabo sobre las preferencias 
tróficas y casi con exclusividad acotados a las heces de mamíferos (Landin, 1961; 
Rainio, 1966; Desière & Thomé, 1977; Lobo, 1985; Carpaneto & Piatella, 1986; 
Sánchez-Piñeiro & Ávila, 1991)  y de mamíferos domésticos (Nibaruta et al., 1980; 
Nibaruta, 1982).       
 
 De forma general, la fauna de  Scarabaeidae tropical, muestra hábitos copro-
necrófagos (Hanski, 1989; Walter, 1983; Halffter, 1959; Halffter & Matthews, 1966). 
En bosques tropicales de Sudamérica y Asia, se constata una especialización en el 
consumo de carroña y heces, aunque más de la mitad de las especies, aceptan de forma 
indiscriminada tanto carroña como estiércol (Hanski, 1983; Halffter, 1991b). También 
encontramos una fauna adaptada a un determinado tipo de excremento, como son las 
especies de coprófagos que acompañan a las poblaciones de monos frugívoros de los 
bosques tropicales de Colombia, (Andresen, 1999; Estada & Coates-Estrada, 1991; 
Vulinec 2000, 2002).  En África sin embargo, donde la carroña no es una oferta habitual 
para la fauna de escarabajos, ésta se ha restringido de una forma general a la explotación 
del estiércol de herbívoros y omnívoros (Cambefort, 1991b; Hanski & Cambefort, 
1991a;  Wasmia & Al-Musalam, 1997). 
 
 Las especies de escarabajos estercoleros en Norte América son atraídas de la 
misma forma por el estiércol de carnívoros, herbívoros y omnívoros, representando una 
ventaja en el aprovechamiento del recurso (Gordon, 1983). Algunas comunidades, sin 
embargo explotan de forma exclusiva las heces de herbívoros como de roedores  
(Anduaga & Halffter, 1991). Más del 40% de las especies del oeste de los Estados 
Unidos, aprovechan el excremento de roedores y torturgas (Gordon, 1983), en este país, 
las fauna de estercoleros utilizan por igual las heces de herbívoros y de carnívoros 
(Stewart, 1967;  Fincher et al., 1970). 
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 La comunidades de coleópteros estercoleros de la región Paleártica templada, 
explotan principalmente heces de herbívoros y de humanos, en primer lugar, siendo las 
heces de omnívoros menos atractivas. Se argumenta que la antigüedad de la 
transformación antrópica en la Región Paleártica, puede explicar la escasa importancia 
de la dimensión trófica en la estructura de estas comunidades. Sin embargo, la 
intervención humana no acaba de explicar la ausencia de una verdadera polifagia, es 
decir, la colonización indiscriminada de todo tipo de excrementos (Martín-Piera & 
Lobo, 1996). La fauna de escarabajos coprófagos en esta región, parece no estar 
adaptada a las heces de carnívoros u omnívoros nativos sino sobre todo de herbívoros 
(Mysterud & Wiger, 1976; Carpaneto & Fabri, 1983; Hancox, 1991; Halffter & 
Matthews, 1966). Las especies de coleópteros coprófagos europeos sólo 
esporádicamente, y nunca de forma exclusiva, consumen carroña (Veiga, 1985; Lobo et 
al., 1992), y cuando ocurre, es sólo el insecto adulto quien lo consume, asegurándose 
una fuente importante de nitrógeno (Hanski & Cambefort, 1991).  
 
 No obstante  las interpretaciones del comportamiento de los coprófagos en una 
de las principales dimensiones de su nicho ecológico no son en absoluto definitivas, ya 
a nivel específico son evidentes los vacíos e incluso las contradicciones (Hidalgo et al., 
1996; Martín-Piera & Lobo). 
 
 En Scarabaeidae, Aphodiidae y Geotrupidae, la micetofagia se presenta 
ocasionalmente en algunas especies, ya que la coprofagía es la alimentación 
característica de la mayoría de las especies (Halffter &  Matthews, 1966; Halffter & 
Edmonds, 1982; Hanski, 1991). Muchos de los casos de fungivoría son de géneros y 
especies coprófagos, (Aphodius, Ceratotrupes bolivari, Halffter & Martínez; Oniticellus 
rhinocerulus, Bates; Onthophagus fuscus fuscus Boucomont, Onthophagus cochisus 
Brown; Copris klugi sierrensis Matthews); (Anduaga, 2000).  
 
 Los adultos de estas especies aprovechan principalmente los cuerpos fructíferos 
de los macromicetos Basidiomytes del grupo de los agaricales y en menor proporción de 
Ascomycetes. Los escarabajos adultos pueden presentarse desde el inicio de la 
descomposición,  con mayor énfasis cuando los esporóforos se encuentran en plena 
putrefacción.  De acuerdo a las dimensiones de los insectos huéspedes, se pudo observar 
que las especies de mayor talla (18-20 mm de longitud), se encuentran siempre  
consumiendo la base de los esporóforos, mientras que las especies más pequeñas (7–11 
mm de longitud), se localizan indistintamente en la base, el estípite y el himenio 
(Anduaga, 2000). Este autor concluye  que las especies de Scarabaeoidea que se 
encontraron consumiendo hongos descompuestos corresponden a especies eurífagas, 
cuyo adultos presentan hábitos alimentarios amplios: estiércol de ganado bovino, 
carroña y hongos en putrefacción, mientras que sus larvas conservan la alimentación 
característica de las subfamilias, la coprofagia (Halffter & Mattheus, 1966; Halffter & 
Edmonds, 1982; Hanski, 1991). Frente a este patrón de comportamiento trófico, Morón 
& Deloya (1991), sostienen que la estabilidad de las especies coprófagas, es debida a la 
disponibilidad de estiércol que se presenta en las áreas de concurrencia de estas 
especies, donde se mantiene ganado bovino proporcionando un aporte constante y a 
abundante de estiércol vacuno. 
 
 Halffter & Matthews (1966), consideran que no hay una diferencia fundamental 
entre la copro, necro y micetofagia, puesto que el intestino de los adultos es muy largo y 
está adaptado a utilizar estos alimentos. Los Scarabaeidae adultos presentan sus piezas 
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bucales membranosas, apropiadas para ingerir los líquidos y microorganismos que 
intervienen en el proceso de putrefacción, esta alimentación es referida como 
coprobionte (Halffter & Matthews, 1971). En las larvas se presenta una alimentación 
celulobionte, es decir que consumen el aliemtno sólido con un elevado contenido de 
fibras de celulosa que es digerida en una cámara de fermentación, así como numerosos 
microorganismos que  se desarrollan  cuando el alimento es acumulado al ser procesado 
en un “rumen externo” (masa o bola de alimento de la que come la larva ) inoculado del 
excremento de la madre y la larva (Halffter, 1997). 
 
 No se sabe  exactamente la dependencia que existe en relación con el consumo 
de los hongos por parte de los adultos, pero posiblemente los microorganismos y los 
productos de la fermentación que consumen,  participan en la digestión sea directamente 
como complemento a la dinámica de enzimas digestivas, o indirectamente por el aporte 
de vitaminas o aminoácidos indispensables en la biogénesis de proteínas enzimáticas 
que constituyen un elemento importante en el metabolismo del adulto (Arduaga, 2000).  
 

De forma general, en lo que respecta a la preferencia por el consumo de alguna 
especie en particular de hongo, existe una predilección significativa por las especies del 
género Boletus (Arduaga, 2000; Rodríguez & Guzmán-Dávalos, 1984). De acuerdo con 
la bibliografía, se han citado 82 especies que han sido colectadas en hongos, incluidas 
en tres familias, Geotrupidae con 10  especies, Aphodiidae con 3 especies y 
Scarabaeidae con 69 especies. 
 
 De acuerdo con la clasificación que propone Navarrete-Heredia & Galindo 
Miranda (1997) para la fauna de insectos asociada a esporóforos, se considera que del 
total de especies referidas, 37 corresponden a la categoría micetófilas saprófagas es  
decir, insectos facultativos que además de consumir hongos descompuestos se les 
localiza en otros sustratos en descomposición, como carroña y excrementos. Estas 
especies han sido registradas en estado adulto en hongos descompuestos, se desconoce 
la alimentación de la larva y es posible que  como en Onitecellus rhinocerulus, los 
adultos pueden ser copro-necrófagos y micetófagos y sus larvas exclusivamente 
coprófagas. La mayoría de estas especies se encuentran incluidas en el género 
Onthophagus. 
 
 En la familia Scarabaeidae, las únicas especies que se tiene la certeza de ser 
micetobiontes por tener una asociación obligada con hongos son Onthophagus 
agaricophilus de la India (Matthews, 1972); O. dunningi de Australia (Bornemissza, 
1971b) y Phanaeus halffterorum de México (Edomonds 1980), cuyas larvas y adultos se 
alimentan con hongos. Las 42 especies restantes pueden ser consideradas como 
micetóxenas, ya que ocasionalmente consumen hongos: (Geotrupidae, con 4 especies, 
Aphodiidae con 3  especies y Scarabaeidae con 35 especies). 
   
 Se admite que una determinada especie está capacitada  para consumir 
excrementos de origen muy diverso (Landin, 1961), pero es obvio que ciertos 
coprófagos aparecen con más frecuencia o en mayor cuantía asociados a determinados 
excrementos, siendo interesante precisar si se trata de preferencias ocasionales o si éstas 
son realmente significativos. En este sentido, los criterios han sido unánimes, es 
frecuente encontrar especies incluidas simultáneamente en listas de afinidad referidas a 
excrementos de distinta procedencia o catalogadas indistintamente como eurífagas o 
estenófagas. Según estas consideraciones, y apoyados en trabajos como los de Rainio 
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(1966), Fincher et al. (1970), Therond et al. (11971), Desière  et al. (1977),  Lobo 
(1985), Carpaneto et al. (1986), Kabir et  al. (1990) y Heijerman (1990), cabe pensar 
que la intensidad con la que el recurso trófico es más favorable en una zona puede 
resultar desfavorable fuera de ella. 
 
 El hecho de que los requerimientos tróficos y ambientales, se hallen 
estrechamente relacionados y condicionen de forma integrada la fauna presente en un 
lugar y  en un excremento (Halffter et al., 1966), determina que al interpretar las pautas 
selectivas de los coprófagos se analicen habitualmente junto a las propias características 
del alimento, factores climáticos (Lumaret, 1988) y edáficos (Lumaret et al., 1987), así 
como la estructura de la vegetación (Rainio, 1966; Carpaneto,  1986; Lumaret et al., 
1987). Menos considerados resultan, sin embargo, ciertos factores de naturaleza biótica 
(competencia, disponibilidad de recursos, etc.), que pueden ser igualmente decisivos en 
las respuestas tróficas de los coprófagos pero cuya incidencia es difícil evaluar en 
condiciones naturales.  
 

No existe una relación estricta entre las especies coprófagas y el modo de 
alimentarse (Goljan, 1953). En definitiva, en ambientes diferentes pueden 
desencadenarse respuestas tróficas diferentes. Las condiciones del hábitat se consideran 
decisivas, pero no sólo ellas son la causa de la variabilidad del comportamiento trófico 
de los coprófagos. 

 
Diversos Onthophagus en ausencia de competencia interespecífica y en 

situaciones de equilibrada disponibilidad de varios tipos de recurso, muestran pautas 
selectivas  no habituales, confirmando que la actitud que manifiestan los coprófagos en 
los hábitats particulares, suele ser una muestra simplificada de su aptitud potencial 
(Hidalgo et al., 1996). 

 
El elevado potencial trófico y en general, gran valencia ecológica son valores 

adaptativos inherentes a los Onthophagini que no sólo les han permitido explotar un 
amplio espectro de recursos y colonizar una heterogénea gama de ambientes, sino que 
pueden haber influido decisivamente en la propia diversificación y dispersión 
geográfica de la tribu.  

 
Bajo cualquier respuesta de los coprófagos ante un recurso trófico, subyace un 

complejo sistema de interacción entre presiones competitivas (Hanski et al., 1991), 
adaptaciones fisiológicas y estrategias demográficas (Lumaret, 1978), modelos 
comportamentales (Halffter et al., 1966; Cambefort et al., 1991) y otras reminiscencias 
del pasado biogeográfico que hace difícil la comprensión de la situación actual, 
resultado de un proceso de evolución.  

 
Al margen de la potencialidad trófica de cada especie, factores como la 

disponibilidad de un recurso concreto, la coincidencia temporal y espacial con otros 
coprófagos y en mayor grado, las condiciones ambientales, determinan la respuesta 
alimentaria de las especies, cuyo nicho trófico “real” puede ser una muestra muy 
simplificada de su nicho trófico “potencial”. Estudios de preferencia trófica realizados 
en una comunidad de escarabajos coprófagos en un ecosistema de bosque seco tropical  
de Colombia (Bustos-Gómez &  Lopera, 2003) demuestran que frente a una oferta 
variada de recursos, la mayor parte de los Scarabaeidae aceptaron el excremento 
omnívoro como recurso predilecto por encima de otras fuentes (carroña, hongos, 
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estiércol de vaca, estiércol humano y frutas en descomposición). Es posible que estos 
insectos detecten ciertos compuestos que hacen que las heces humanas sean más 
atractivas para ellos como el nitrógeno, del cual requieren los adultos inmaduros 
reproductivamente para el periodo de alimentación y maduración, etapa en la que 
finalizan el desarrollo de su sistema muscular y las hembras culminan la maduración de 
sus huevos (Hanski, 1991). Por otro lado, parte importante de la dieta de los escarabajos 
coprófagos  la constituyen las bacterias que se encuentran en los diferentes recursos. El 
excremento de omnívoro posee una gran cantidad de éstas, las que pueden ser 
fundamentales dentro del metabolismo de estos insectos. Parte de la elección por el 
excremento pudo estar determinada por la historia evolutiva de los escarabajos ya que la 
coprofagia surgió como un hábito alimenticio que estos individuos adquirieron durante 
al radiación de los grandes mamíferos accediendo a un nuevo recurso en grandes 
proporciones. El excremento se constituyó en la principal fuente de alimento como 
recurso alterno al consumo de material vegetal (Cambefort & Hanski, 1991). 
Actualmente, algunas familias  algo más primitivas que los Scarabaeidae, como 
Geotrupinae y Aphodiinae, presentan aún una dieta basada en el consumo de materia 
orgánica vegetal en descomposición.    

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



      CAPÍTULO 5 
 
El estiércol como recurso 
El origen de la coprofagia  
 
 Entre los coleópteros, la coprofagía caracteriza un conjunto de familias 
pertenecientes a la superfamilia Scarabaeoidea. La coprofagIa aparece de forma 
esporádica en los Melolonthidae y los Cetoniidae, donde las larvas son normalmente 
fitófagas para melolóntidos o saprófagas, para cetónidos; es mas frecuente en 
Hybosoridae (que también son saprófagos y a veces necrófagos);  resulta muy frecuente 
en Aphodiidae y es prácticamente la regla en Scarabaeidae. En los Geotrupidae, la 
situación es más compleja, donde una tribu, los Bolbocerini, es mayoritariamente  
micetofágica, otra,  Geotrupini, es a menudo coprófaga, o simplemente saprófaga. 
Inclusive dentro de los Scarabaeidae existen excepciones: necrófagos, frugívoros, 
micófagos y saprófagos. Algunos Aphodiidae y Scarabaeidae son mirmecófilos o 
termitófilos.  
 
 Entre los saprófagos, los Oryctes y géneros vecinos, protegen su huevo de una 
capa más o menos espesa de desechos vegetales o de humus, cuidadosamente preparada 
por las piezas bucales, antes de depositarlo en el un nicho de vegetales en 
descomposición. En el género Strategus y géneros vecinos, los cuidados maternales van 
aún más lejos. En Oryctes, la madre prepara los huevos  en una cámara subterránea que 
ella aprovisiona con fragmentos de hojas muertas. El comportamiento de 
Cephalodesmius perfecciona la técnica de Strategus, ya que el alimento preparado para 
las larvas es el producto de una fermentación artificial acelerada por una masticación 
previa y existe además un aprovisionamiento progresivo durante el desarrollo larval.   
La necrofagia parece ser la regla para los grandes Phanaeus, para los Canthon, 
Deltochilum y Pinotus. La necrofagia de Canthon puede acompañarse de una predación 
previa, para Delthochilum este fenómeno se asocia a un verdadero canibalismo. Se 
conocen especies estrictamente micetófagas, (Helictopleurus, Coptorrhina, y algunas 
especies de Onthophagus). Entre las especies que se han especializado en el 
aprovechamiento de frutos, se destaca Canthidium granivoum, (México), que construye 
un nido pedotrófico en forma de copa, con los fragmentos de cotiledones de 
Pithecellobium dulce, mezclados con sus propios excrementos. Estas excepciones 
afectan un género o una especie aislada, entre otras que son normalmente coprófagas 
“regulares”. Otras excepciones pueden tener un carácter accidental, y se observan tanto 
en la naturaleza o en el laboratorio.  
 
 Los datos paleontológicos, biogeográficos y sistemáticos, nos muestran que las 
familias que actualmente se comportan como coprófagas, de manera más o menos 
absoluta, aparecieron sobre la tierra antes que los mamíferos. Todo parece indicar que 
estos insectos han sido en el comienzo, consumidores de desechos vegetales en 
descomposición o de hongos.  El pasaje a la coprofagia ha debido ser progresivo.  
 
 El estudio de los regímenes coprófagos actuales,  puede permitirnos comprender 
mejor cómo se ha podido llegar a esta extraordinaria especialización  de ciertos géneros 
como Onthophagus o Aphodius, en relación con la explosión geológica tardía de los 
ungulados, proveedores dominantes de estos coprófagos. Sabemos que ciertos 
Scarabaeidae viven a expensas de excrementos de moluscos (Plesiocanthon, en Brasil), 
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otros de tortugas (Onthophagus falzonii en Asia Menor; Copris  aprovecha las heces de 
Gopherus en La Florida), pero son realmente excepciones. Los excrementos de las aves 
son en general desaprovechados por los verdaderos coprófagos, son aceptados, sin 
embargo, por trógidos, catópidos y derméstidos. Los excrementos de lagomorfos y 
roedores, son consumidos por ptínidos, y no son  atractivos para los Scarabaeoidea 
coprófagos, salvo que la oferta sea muy abundante. Los Aphodiidae, suelen utilizar este 
tipo de recurso en zonas áridas y sub-áridas.  
 
 Los excrementos de carnívoros son poco colonizados. Los de osos, a pesar de su 
volumen, no atraen a ningún Scarabaeidae específico sino que albergan una fauna 
generalista. Los excrementos de zorro y perros son más aprovechados por Trogidae y 
Dermestidae que por Scarabaeidae y Aphodiidae. De forma general podemos afirmar 
que los excrementos más utilizados por los Scarabaeoidea, son los de diversos 
ungulados y los de primates: lemúridos, simios y el hombre. 
 
 Aparecen así diversos factores que determinan la elección de los excrementos 
explotados por los coprófagos: el olor, la consistencia y el grado de deshidratación, la 
naturaleza del sustrato, la cobertura vegetal. En esta elección, los excrementos de los 
ungulados poseen un lugar esencial de tal forma que se considera la evolución de los 
Scarabaeidae siguiendo a la de los ungulados en su progresiva conquista de las regiones 
de sabana. 
 

La coprofagia se presenta como una especialización a partir de la saprofagia y ha 
sido sustentada por algunos grupos cuyos excrementos fueron los mejor aprovechados, 
los roedores coloniales en América del Sur, los marsupiales en Australia , los ungulados 
en el conjunto indo-africano, los primates en Madagascar y posiblemente en América 
tropical. Quedan aún por establecer los factores de la especialización en los 
Scarabaeidae de Nueva Zelanda y de Nueva Caledonia. 
 
Estructura e interacción del estiércol con el sustrato  

La presencia masiva del ganado doméstico en algunos biomas herbáceos, así 
como la introducción de estos animales en determinadas regiones geográfica donde no 
era usual la explotación ganadera por parte del hombre, son causa de la acumulación 
progresiva de heces en los pastizales. Ello es debido  al desequilibrio en una intrincada 
red de factores, en la que participan en gran medida  toda una serie de organismos 
coprófagos, que regulan la desaparición en el campo de los excrementos de los grandes 
herbívoros. Esta acumulación  de excrementos provoca, asimismo, el auge de diversos 
parásitos del ganado, los cuales al desarrollar buena parte de su ciclo vital en el 
excremento, incrementan en número debido a la ausencia de competidores y/o 
depredadores (Lobo et al., 1990).  
 
 Aproximadamente una cuarta parte del alimento ingerido por el ganado retorna 
al suelo en una pradera pastoreada bajo forma de heces (Olechwicz, 1974; Loiseau et 
al., 1984). Dichas heces constituyen el principal aporte de materia orgánica en los 
pastizales y es importante tener en cuenta que de acuerdo a los datos de Sainz Moreno et 
al. (1985), es posible estimar que dos cabezas de ganado vacuno u ovino producen, 
respectivamente, 13 y 9 ton/ha de excremento en 200 días de pastoreo.  
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 La aceleración de los ciclos de nutrientes y la multiplicación de la actividad 
bacteriana, como consecuencia de la presencia de excrementos, ha sido suficientemente 
demostrada (Davidson, 1981; Marrs et al., 1989; Kayak, 1974 o Andrzejewska, 1974). 
  

La gran cantidad de excrementos depositados en una pradera por la acción  del 
ganado establecido en ella, hacen que desempeñen un papel energético capital en los 
biomas herbáceos pastoreados y por otra parte, sus características ecotópicas son 
excepcionalmente favorables a la instalación de una biocenosis muy diversificada. Es 
importante tener en cuenta que la cantidad de fecas excretadas diariamente varía según 
el peso y el estado fisiológico del animal. Mac Lusky (1960), estima en 66dm2 la 
superficie de suelo en una pradera recubierta diariamente por el excremento de una vaca 
lechera, lo que correspondería a un depósito anual de aproximadamente 130m2 de 
superficie. De acuerdo con Petersen et al., (1956), entre el 6 y el 7%  de la superficie del 
suelo en una pradera, queda libres de placas de excremento a lo largo de 10 años de 
pastoreo. Al mismo tiempo, el 15% de la superficie es cubierto en cuatro etapas 
sucesivas. Esto en relación directa con los hábitos gregarios de los bóvidos que defecan 
generalmente en grupo, luego de cada periodo de rumiación.  
 
 La circulación de energía en los procesos catabólicos de las cadenas de 
detritívoros y descomponedores  es muy importante en los suelos de pradera pastoreada, 
ya que más de la mitad de la energía fijada por los vegetales fotosintéticos, esperará a 
ser utilizada por saprófagos y descomponedores. En la fase  anabólica de la circulación 
de la energía propia de estos ecosistemas, (las heces acumuladas), tiene un papel 
primordial el ganado. Los herbívoros domésticos absorben unas 2.000 kcal/m2 por día, 
pero devuelven 1.250 kcal/m2 en forma de materias orgánicas no asimiladas, es decir, 
más de la mitad de lo que es ingerido por el ganado retorna a la superficie del suelo en 
forma de deyecciones (bosta, boñiga, placa de estiércol). De forma general se puede 
concluir que en una pradera sin manejo, la gran mayoría de la materia orgánica muerta 
proviene casi exclusivamente del excremento del ganado. Este constituye un tapiz 
similar al que forman las hojas muertas en los bosques, sin embargo con características 
particulares. En efecto, antes de ser integrada al suelo, la materia orgánica  ingerida por 
el ganado es parcialmente degradada a través de su pasaje por el tubo digestivo del 
bóvido, los materiales no asimilados y expulsados en forma de excremento son 
enriquecidos con diversas sustancias, que le confieren precisamente sus cualidades 
originales. De esta forma este tapiz, alcanza los procesos de mineralización, ya 
desencadenados dentro del tubo digestivo del bóvido (Desière, 1983).     
 
 Además, y debido al gran volumen que representan, así como a su riqueza en 
materia orgánica y sus condiciones microclimáticas, permiten tanto la acción de los 
organismos biorreductores del suelo (fundamentalmente bacterias y hongos), como la 
instalación de una biocenosis específica, variada y enormemente dinámica. Esta fauna 
coprófila que depende para su subsistencia de los excrementos, ya sea directamente (en 
el caso de los verdaderos coprófagos) o indirectamente (depredadores coprófilos), puede 
ser consumida, a su vez, por diversos insectívoros, desviando e introduciendo los 
elementos químicos de los excrementos en diferentes niveles de las cadenas tróficas de 
consumidores sucesivos.  
 
 Cuando el excremento cae y se deposita sobre el sustrato, produce una 
modificación en los estratos en que se subdivide el suelo de pradera: hypergaion, 
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epigaion e hypogaion (Ricou, 1967). El edafotopo pratense queda entonces modificado 
en varios niveles,  para los que Desière (1974) adoptó la siguiente terminología: 
 

   Primer nivel: formado por la propia placa de excremento y constituye el 
Eucopros.  

 
   Segundo nivel o nivel de interfase suelo-excremento, Epicopros. 

 
   Tercer nivel, comprende el sustrato debajo del excremento o Hypogaion, 
que sufrirá notables modificaciones tanto físicas o químicas durante el 
transcurso de la evolución del excremento, y es denominado 
Hipocopros. 

 
Una vez en el suelo, y debido a su consistencia relativamente compacta, el  

excremento no puede fluir e infiltrarse entre las plantas acomodándose al relieve del 
suelo. Por ello, la vegetación queda aplastada debajo del excremento, constituyendo una 
especie de almohadilla que lo sostiene. Se crea así un epicopros notablemente aireado, 
que tendrá un papel primordial en la sucesión de los fenómenos biocenóticos.  
 
 Por otra parte la homogeneidad que tiene el excremento de los bóvidos 
inmediatamente después de su deposición, dura breves instantes, diferenciándose 
posteriormente tres estratos principales en su estructura: 
 

   La corteza superficial, que se seca rápidamente y se vuelve quebradiza 
al cabo de algunos días. 

 
   Debajo de esta corteza se forman microcavidades que contribuyen, junto 
con el espesamiento progresivo de la corteza, a mantener un medio 
interno más constante. 

 
   La zona intermedia, separada físicamente de la corteza por aquellas 
microcavidades, y que constituye la mayor parte del excremento. 

 
   Por último una zona profunda, muy compacta y rica en agua (Lumaret, 
1975). 

 
Estos tres estratos del excremento muestran notables gradientes de coloración,  

debidas a diferencias en la oxigenación. La corteza y la zona intermedia están bien 
aireadas, gracias a la acción de coleópteros coprófilos que excavan  una compleja red de 
galerías en la masa. La zona profunda es, sin embargo, un medio muy reductor. La 
oxigenación del excremento aumenta progresivamente con la edad de éste, 
consiguiéndose una buena oxigenación a todos los niveles en las últimas fases de su 
volución. e

 
 Las características del hábitat que rodea a las boñigas, principalmente el tipo de 
suelo y la cobertura vegetal, influyen sobre la composición cualitativa y cuantitativa de 
los agregados de especies de escarabajos coprófagos que viven en ellas (Rainio, 1966; 
Nealis, 1977; Doube, 1987; Hanski & Cambefort, 1991a; Davis, 1994a,c).  El tipo de 
suelo sobre el que se encuentra depositado el excremento es muy importante en los 
grupos de escarabajos coprófagos que construyen nidos (Scarabaeidae y Geotrupidae) y 
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determina en gran medida el éxito reproductivo de  estas especies (Sowig, 1995). Sin 
embargo, no ocurre lo mismo con los escarabajos que desarrollan todo su ciclo en el 
interior del excremento (Aphodiidae).  
 
 La estructura de la vegetación determina tanto la abundancia como la riqueza de 
especies de los escarabajos coprófagos. La asociación de las especies con un tipo de 
hábitat determinado parece estar en relación con los requerimientos microclimáticos de 
temperatura, humedad relativa e intensidad de luz de dichas especies (Landin, 1961; 
Doube, 1983; Lumaret, 1983).  En general se ha observado que las comunidades 
europeas de escarabajos coprófagos están asociados con los medios abiertos y que un 
aumento en la cobertura vegetal conduce a una reducción tanto en el número de especies 
como en su abundancia (Hanski, 1980b; Baz, 1988; Lumaret  & Kirk, 1991). Sin 
embargo, si  bien la  riqueza de especies puede ser mayor en los hábitats abiertos donde 
la disponibilidad de recurso es mayor, la distribución de individuos entre hábitats podría 
variar si las condiciones locales cambiaran. Estos cambios locales en las condiciones 
ambientales pueden ser de dos tipos: 
 
a) Espaciales, como ocurre a lo largo de un gradiente altitudinal. La temperatura media  
    del ambiente varía con la altitud (Randall, 1982).  
 
b) Temporales, como ocurre a lo largo del año debido a la marcada estacionalidad de los       
     climas templados.  
 
 
 Si los requerimientos microclimáticos de las especies determinan su selección de 
hábitat, estos cambios locales en las condiciones ambientales, deberían influir sobre 
dicha selección.  
 

Es también importante la afinidad que existe entre determinados tipos de suelo y 
los diferentes organismos (Nealis, 1977; Lumarte, 1980a; Doube, 1983; Doube & 
McLennan, 1988; Osberg et al., 1992, 1993). Aún es escaso el conocimiento que se 
dispone sobre la relación que existe entre la textura del suelo y los patrones de 
nidificación, el desarrollo de los huevos y de las larvas de los coleópteros Scarabaeidae 
(Sweetman, 1931; Davidson & Roberts, 1968; Davidson et al., 1972; Fincher, 1973; 
Gaylor & Franckie, 1979; Brussaard & Slager, 1986; Edwards, 1986a, 1986b. Se ha 
constatado la disminución de las puestas en suelos muy áridos (Swwetman, 1931; 
Davidson et al., 1972; Gaylor & Frankie, 1979; Potter, 1983) y Fincher (1973), 
documenta la elevada mortalidad de huevos  para Phanaeus vindex Mc Leay, 1819 en 
suelo muy arcillosos. 
 
 Sin embargo, mientras que la desecación puede ser un factor limitante 
importante en la sobrevivencia de muchas especies, Nealis (1977) señaló que en la 
naturaleza  suelo con altos contenidos de arena necesariamente no se secan más rápido 
que los suelos con un alto contenido de arcilla y que los suelos arenosos pueden tener 
poblaciones más grandes de coleópteros que los suelos arcillosos.  Los suelos arcillosos 
pueden secarse y adquirir una consistencia extremadamente dura y permanecer  
relativamente impermeables al agua por extensos periodos de tiempo mientras que los 
suelos arenosos son muy permeables al agua y pueden mantener la humedad de las 
capas subyacentes por capilaridad. En la naturaleza es más probable que la larva se 
deseque en suelos arcillosos que en suelos arenosos. 
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 Doube (1983), ha sugerido que la  capacidad de los suelos de retener agua  es un 
factor más importante que su potencial de desecación, en relación con la mortalidad 
durante el desarrollo de los estados inmaduros. La baja diversidad de especies y 
biomasas de los Scarabaeidae en los suelos arcillosos, está relacionada con la tendencia 
de los suelos arcillosos a quedar anegados en los periodos de fuertes lluvias (Tribe, 
1976; Doube, 1983, 1991 ) frente a los suelos arenosos donde el nivel de escurrimiento 
es mayor.  
 
Composición química del excremento bovino    
 La calidad del excremento de los bóvidos  se comporta como una determinante 
de la abundancia no sólo de los Scarabaeidae, sino de la mayoría de los otros insectos 
presentes en el ciclo del estiércol (Merritt & Anderson, 1977).   

 
Las características fisicoquímicas del excremento de los bóvidos, tales como su 

gran masa, riqueza en agua (86%) y materias orgánicas, son debidas tanto al régimen 
alimenticio de estos animales como a sus especializados procesos digestivos. Los 
rumiantes son capaces de digerir grandes cantidades de celulosa, contrariamente al resto 
de los mamíferos, y ello es debido tanto a la adquisición de una flora bacteriana 
celulolítica, como al perfeccionamiento en este sentido de su aparato digestivo. Sin 
embargo a pesar de este sistema complejo de digestión, el excremento contiene todavía 
más de la mitad de las sustancias ingeridas nada o apenas degradadas. 
 
 De acuerdo con Desière (1974), los excrementos de herbívoros son ricos en 
nutrientes. Estarían formados esencialmente por importantes cantidades de 
carbohidratos, materia vegetal no digerida (celulosa, hemicelulosa, lignina), residuos 
(restos celulares del tubo digestivo, materias biliares), productos del metabolismo 
(secreciones digestivas, productos finales o intermediarios de la digestión no 
asimilados: CO2, CH3, H2S, variable contenido en nitrógeno, indol, ácidos grasos, 
aminas, vitaminas y minerales), así como una gran cantidad de microorganismos 
muertos (Lambourne & Reardon, 1962; Anderson & Coe, 1974; Hughes & Walker, 
1970; Greenham, 1972; McBee, 1971; Olechowicz, 1974).  
 
 El elevado porcentaje de agua que posee una placa de excremento implica que la 
materia seca no constituye más que un 14-20% del peso total. Para excrementos de 
caballo, vaca y oveja, se ha calculado entre un 60 y 90% el porcentaje de agua 
(Morrison, 1959; Landin, 1961; Greenham, 1972; Olechowcz, 1974). El pH ocuparía un 
rango entre 6.5 y 8.0 (Fries, 1959; Valiela, 1969).  
 
 El contenido de agua así como de fibras, están influidos por las estaciones del 
año en cuanto a que los diferentes climas afectan la variedad y composición química de 
los vegetales ofrecidos como alimento (Hughes & Walker, 1970; Greenham, 1972). 
 
 La actividad microbiana es la causa mayor de los cambios en la calidad del 
excremento: bacterias, actinomicetes, mixobacterias, fungi y protozoarios (Harper & 
Webster, 1964; Lansen, 1971; Lodha, 1974). 
 
El microclima de la placa de excremento  
 Nealis (1977) plantea que la selección del hábitat está en relación con los 
requerimientos microclimáticos de la especie para desarrollar su actividad y completar 
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su ciclo de vida.  La temperatura en el excremento de los bóvidos depende tanto de su 
edad, como del nivel en que se tome ésta. Es máxima en la corteza, decrece 
progresivamente en la zona intermedia y se hace prácticamente constante en la zona 
profunda, a nivel de epicopros (Lumaret, 1975). En el momento de su deposición, la 
temperatura del excremento es del orden de 38ºC, bajando rápidamente durante las 
primeras horas hasta alcanzar alrededor de 25ºC en que se estabiliza (Desière, 1974).  
La temperatura de una placa de excremento expuesta al sol puede aumentar  
considerablemente bajo la corteza, pero sin que se modifique en la zona profunda. La 
corteza permite amortiguar las bruscas oscilaciones térmicas del medio exterior, debido 
a que entre ésta y la zona intermedia existe una cámara de aire.  
 
 La débil intensidad de los fenómenos de fermentación es incapaz de elevar la 
temperatura, por lo que la evolución de ésta en el excremento dependerá de las 
oscilaciones diarias y estacionales de las variaciones mesoclimáticas de su entorno 
inmediato: temperatura del suelo, insolación, precipitación, humedad relativa del aire, 
fuerza del viento, y otros. Por tanto, la amplitud térmica entre la máxima y la mínima en 
el excremento disminuye en el transcurso de su envejecimiento. 
 
 La evolución de las pérdidas hídricas y de peso en excremento de ganado vacuno 
a lo largo del tiempo, ha sido estudiada por algunos autores como Hammer, 1941; 
Landin (1961); Treece, 1966; Bay et al., 1969; Greenaham, 1972; Desière (1974); 
Underlhay et al. (1978); De Bast (1980); Karrer, 1991). Dichas pérdidas pueden ser 
debidas a tres causas fundamentales: la filtración a través del sustrato, la volatilización y 
la ingestión por parte de la fauna coprófaga. 
 
 La cantidad de agua que contienen los excrementos frescos del ganado vacuno 
es muy elevada, alcanzando un 86% del preso fresco total (Veiga, 1985). Como ocurre 
con la temperatura, la cantidad de agua depende fundamentalmente de la zona del 
excremento en que se la tome y de su edad. Es mínima en la corteza y máxima en la 
zona profunda. Al formarse la corteza, el medio interno queda aislado del exterior y 
hace que la desecación sea mucho más lenta en esta zona. Esto permite que excrementos 
de cierta antigüedad alojen todavía una cantidad de agua considerable (Madle, 1934; 
Underhay & Dickenson, 1978; Dickinson et al., 1981; Sudhaus, 1981; Lumaret, 1985). 

 
Lobo & Veiga, 1990, midiendo los grados de humedad a diferentes edades de 

placas de excrementos, han definido cinco estados: 
 

   Estado 1: excremento fresco, todavía sin corteza dura. Este estado 
incluye excremento desde su deposición hasta que se forma una corteza 
dura. Porcentaje de agua: 84,7 – 86,0%. 

 
   Estado 2: excremento fresco pero con corteza dura aunque poco espesa. 
Ya se han formado microcavidades bajo esta corteza, que la aíslan de la 
zona intermedia. Porcentaje de agua: 79,7 – 83,4%. 

 
   Estado 3: la corteza más espesa y casi completamente separada del 
estrato intermedio, la diferencia claramente del estado anterior. 
Porcentaje de agua: 73,6 – 79,3%. 
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   Estado 4: la corteza se agrieta  por primera vez y se hunde encima de la 
zona intermedia. Las zonas intermedia y profunda del excremento se 
confunden y aparecen compactas y unidas al sustrato. Porcentaje de 
agua: 70,2 – 72,0%. 

 
   Estado 5: la corteza aparece completamente agrietada y hundida encima 
del resto del excremento que se confunde íntimamente con el sustrato.  
Porcentaje de agua: 52,4 – 62,1%.  

 
 En estados más deshidratados desaparece prácticamente la fauna coprófaga. 
  

Numerosos autores se han ocupado también de estudiar las diferencias o estados 
por los que atraviesa el excremento en el curso de su maduración. Mohr (1943) describe 
seis estados en la evolución de los caracteres físicos del excremento, ya que los estudia 
desde el momento de su deposición hasta su completa degradación. También Lumaret 
(1985), midiendo los grados de humedad a diferentes profundidades, definió tres fases 
en la maduración del excremento, pero admitiendo la existencia de una cuarta que se 
intercala entre la segunda y la tercera, justo en el momento de espesar la corteza.  
 
 Los cambios morfológicos que experimenta el excremento varían 
considerablemente con respecto a las particularidades del medio ambiente inmediato, 
así como con las condiciones climáticas reinantes. También Hammer (1941), estudiando 
dípteros coprófilos en Dinamarca, determina la influencia del clima local sobre las 
condiciones microclimáticas de una serie de placas de excremento en diferentes 
condiciones (expuestas, semiexpuestas y cubiertas). Este estudio le conduce a relacionar 
las variaciones cualitativas de la fauna de dípteros coprófilos con el modo de 
exposición, y lo explica por las exigencias térmicas e hídricas propias de cada especie.  
 
 Desière (1974) afirma que la velocidad de desecación del excremento, y por 
tanto, de su envejecimiento, depende esencialmente de cuatro factores: 
 

 
 cobertura vegetal 
  factores mesoclimáticos (temperatura, precipitación, fuerza del viento)                                
  

 después de su deposición    forma y espesor del excremento
   estructura del suelo subyacente 

 
Numerosos autores coinciden en que los factores climáticos son los más  

importantes y en particular la temperatura (Weeda, 1967; Marsh & Camplig, 1970; 
Desière, 1974 Bastiman & Dijk, 1975; Anderson et al., 1984; Barth et al., 1994). La 
desecación del excremento es tanto más rápida cuanto mayor sea la temperatura media a 
la que está expuesta. La velocidad de desecación del excremento vacuno es mucho más 
ápida en medios expuestos, sin cobertura vegetal (Landin, 1961). r

 
 La forma y espesor del excremento en el momento de su deposición depende de 
la actividad  del animal en el momento de la defecación. Cuanto más compacto sea, más 
lentamente se desecará. Por el contrario, si es muy superficial, como consecuencia de 
haber sido defecada en marcha, se desecará más rápidamente debido al aumento de 
uperficie.  s
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 El suelo subyacente juega un notable papel en su desecación, al menos durante 
los primeros días, ya que el excremento puede perder agua a través del suelo, cuando la 
evaporación en su superficie se retarda debido a la formación de la corteza (Landin, 
1961; Osberg et al., 1994). A una temperatura media similar, la humedad del sustrato 
subyacente al excremento es la que condiciona en mayor medida  la velocidad de 
envejecimiento de éste (Veiga, 1982).    
 
 El tiempo de desaparición del excremento varía notablemente dependiendo de 
las condiciones climáticas reinantes y el grado de humedad del sustrato. De acuerdo con 
Lumaret (1985), el envejecimiento del excremento se completa progresivamente entre 
dos a tres meses y a veces aún más tiempo (para placas de excremnto de 20 – 25cm de 
diámetro y 10 – 15cm de espesor). Las placas de excremento más pequeñas presentan el 
mismo proceso general, evolucionando más deprisa en el tiempo y en el espacio de tres 
a cuatro semanas adquiriendo el mismo estado de maduración que las grandes  placas en 
seis o más.  

 
Rougon & Rougon (1979), estudiando la fauna de los excrementos de cebú, en la 

República de Níger, confirman en once días, la “vida” de estos excrementos, durante la 
estación seca. Walter (1980), en un trabajo sobre el comportamiento de algunos 
coprófagos afrotropicales, afirma que un excremento de vaca recién puesto pierde su 
poder de atracción a los cuarenta y cinco minutos. Al cabo de veinticuatro horas ya no 
queda prácticamente  nada del excremento sobre la superficie del suelo. 
  

Lobo (1991), demuestra que la pérdida de peso en los excrementos tras 12 días 
de exposición no se relaciona con la temperatura ambiental registrada. Landin (1961), 
estima que a los 10 días existe un 37% de humedad, lo que supone que un excremento 
de 1kg terminaría pesando unos 570g aproximadamente. En excrementos vacunos de 1 
kg, la pérdida total de peso tras 12 días, no guarda relación directa evidente con 
modificaciones en la temperatura ambiental media del orden de 3ºC. Sin embargo, sí 
existe relación entre dichas oscilaciones térmicas y la pérdida de peso tras cuatro días, 
debido a que las condiciones ambientales modifican la evolución temporal de estas 
pérdidas. Si la temperatura ambiental es mayor, se aceleran las pérdidas de peso en las 
heces durante los primeros días, posiblemente como consecuencia de una disminución 
de la capacidad protectora de la “costra” o superficie exterior. La aparición de una 
moderada fauna coprófila acelera también las pérdidas de peso en los primeros días, de 
manera similar a como lo hacía la temperatura ambiental. Se estima que entre un 9% y 
un 25 % de las pérdidas de peso de los tres primeros días se deben a la acción  de la 
fauna coprófaga (Lobo, 1991).   
 
 Las pérdidas de peso son menos pronunciadas si las condiciones ambientales son 
frías. En estos casos las pérdidas de peso se retardan mucho más tempranamente. 
Underhay et al. (1978), establecen que solo durante el verano, la tasa de pérdida hídrica 
en las fases tardías es menor que las iniciales. También Landin (1961), comparando la 
evolución de dichas pérdidas hídricas en habitats forestales y pastizales, observa que 
éstas se aceleran en un comienzo si las heces sufren mayor exposición. Este fenómeno 
posiblemente esté influido por algunas de las características físicas peculiares de este 
tipo de excremento. Como ya se dijo,  Landin (1961) ha demostrado que en las heces de 
ganado vacuno se forma costra en su superficie, que absorbe el calor del sol y retarda 
las pérdidas hídricas. En un día soleado, dicha costra puede formarse en media hora y 

 79



como consecuencia de ello, el microclima de estos excrementos manifiesta una serie de 
peculiaridades: 
 

   la temperatura mínima aparece en la costra antes del amanecer para 
situarse después en el interior del excremento. 

 
   la temperatura mínima en el interior del excremento es siempre menor 
que en la  superficie. 

 
   la temperatura máxima en el fondo se alcanza más tarde que en la 
superficie. 

 
   a medida que transcurre el tiempo, el retraso en el calentamiento del 
interior del excremento es menor, así como la diferencia entre la 
temperatura del aire y la del excremento. 

 
ores   En otros tipos de heces estos fenómenos no ocurren debido a sus may

superficies de evaporación y sus menores contenidos hídricos (Lobo, 1991). 
 
 La existencia de costra disminuye la rápida evaporación que tiene lugar tras la 
deposición de un excremento de este tipo y, aunque al segundo día, pueden darse entre 
un 40 % y un 50% de las pérdidas totales, la evaporación de las zonas más internas 
continúa lentamente después. 
 
 El excremento va desecándose en la superficie, la costra superficial se engrosa, 
protegiendo la parte interna más húmeda, y la deshidratación avanza de afuera hacia 
adentro. Además el excremento queda fijado al suelo firmemente, a medida que la 
desecación se produce en la parte externa. Estas cualidades físicas impiden una rápida 
pérdida de peso en las primeros momentos de insolación. Sin embargo, incrementos de 
la temperatura ambiental pueden neutralizar el papel protector de la superficie exterior, 
acelerando el ritmo de desecación cuando el excremento está más hidratado, es decir 
durante los primeros días.  
 
 De esta forma, las pérdidas de peso resultan más continuas durante los primeros 
días si la temperatura ambiental es mayor. Después, a partir del tercer o cuarto día el 
grosor de la costra y el menor contenido hídrico del excremento, frenan las pérdidas de 
peso, que sin embargo, no se detienen (Lobo, 1991). Los excrementos muestran así, dos 
fases de deshidratación: una primera más temprana y rápida y una segunda tardía y 
enta. l

 
 La presencia de fauna coprófila, principalmente Scarabaeoidea, acelera las 
pérdidas de peso durante los primeros días, al igual que lo hacía la temperatura 
ambiental. Esta fauna circunscribe su actividad a los momentos de mayor hidratación 
del excremento y por ello, la actuación de una comunidad rica y abundante, podría 

isminuir notablemente el tiempo de permanencia de los excrementos en el campo.  d
 
 Otros estudios han evidenciado la influencia faunística en las pérdidas de 
humedad y peso (Bryan, 1973; Ferrar, 1975; Stevenson et al., 1987b). La acción 
faunística en los pastizales del norte de Europa,  provoca una pérdida promedio de 10% 
en pastizales del norte de Europa (Breymeyer 1974), lo que puede suponer  la 
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desaparición de entre un 20–25% de la materia orgánica de las heces en las dos primeras 
semanas (Holter, 1979). En Estados Unidos, la fauna de escarabeidos es responsable 
aproximadamente, del 4% de las pérdidas de peso al mes (Fincher, 1981).  

 
 En otras ocasiones, el efecto biológico es mucho más elevado. Una sola pareja 
de Copris hispanus (Lin.), puede enterrar 200gr. de excrementos en la Península 
Ibérica. En Kenya, la acción de los escarabeidos sobre los excrementos de elefante 
puede hacer desaparecer 1.500 gr. de excrementos en dos horas (Anderson et al., 1974). 
 
 En excrementos vacunos de 1kg,  la  pérdida total de peso tras 12 días, no guarda 
relación directa evidente con modificaciones en la temperatura ambiental media del 
orden de 3ºC, sin embargo, sí existe relación entre dichas oscilaciones térmicas y las 
pérdidas de peso tras cuatro días, debido a que las condiciones ambientales modifican la 
evolución temporal de estas pérdidas. Si la temperatura ambiental es mayor, se aceleran 
las pérdidas de peso en las heces durante los primeros días, posiblemente como 
consecuencia de una disminución de la capacidad protectora de la “costra” o superficie 
exterior. 
 
 La aparición de una moderada fauna coprófila (817mg de peso seco), acelera 
también las pérdidas de peso en los primeros días, de manera similar a como lo hacía la 
temperatura ambiental. Se estima que entre un 9% y un 25% de las pérdidas de peso del 
excremento durante los tres primeros días se deben a la acción faunística (Lobo, 1991).    
 

La textura es una variable inherente a la edad del excremento, definiéndose 
como estados sucesivos de degradación del estiércol, lo que trae consigo un proceso de 
deshidratación y transformación en función del tiempo de exposición en el medio. La 
mayor o menor rapidez de este proceso se va a ver influida por variables externas que lo 
acelerarán o retrasarán. Muchas de estas variables (temperatura, humedad ambiental, 
horas de insolación, etc.) van a ir ligadas a la época del año (Avila & Fernández-Singler, 
1988). Estos autores consideran cuatro estados de textura de excremento, aunque el 
proceso de degradación de este recurso es continuo: 

 
   Textura fresca (1): corresponde a excrementos recién puestos, cuya 
consistencia es líquida, no presentando ninguna corteza exterior. 

 
   Textura semifresca (2): se puede apreciar dos zonas, una corteza de 
consistencia más sólida y el interior, que permanece en estado 
semilíquido. 

 
   Textura semiseca (3): el excremento ha perdido gran parte de su 
humedad, por lo que la corteza es más gruesa y seca, y el interior más 
consistente. 

 
   Textura seca (4):  se trata de excrementos altamente deshidratados, en 
los que tanto la corteza como el interior presentan síntomas de gran 
sequedad y consistencia. 

 
Desde el punto de vista funcional, en los sistemas de pastoreo se encuentran  dos  

tipos principales de excremento, uno representado por los “pelex” de oveja y las placas 
de excremento bovino. Estas últimas, utilizables en la superficie del suelo durante un 
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periodo bastante largo, son empleadas en general durante todas las estaciones del año y 
preferidas por las especies de tamaño mediano a grande, grandes cavadores (Geotrupes, 
Copris, Bubas, Onthophagus) y por varias especies de Aphodiidae que oviponen en el 
interior del excremento, en la parte donde la humedad es óptima. Las larvas de los 
Aphodius emigran progresivamente hacia la base del excremento y la ninfosis se 
completa en el suelo.  
 
 Los “pelex” de oveja constituyen por el contrario una fuente de alimento 
extremadamente transitoria que se seca muy rápido, entre algunas hora y pocos días 
según las circunstancias. En estas condiciones los escarabeidos han desarrollado 
diversas estrategias para utilizar este tipo de excremento. Así los Aphodius  oviponen 
directamente bajo el excremento en el contacto con el suelo y las larvas a su emergencia 
cavan ellas mismas una galería que aprovisionan con los excrementos.  En ciertos casos 
la hembra puede cavar pequeñas galerías ramificadas en las que ovipone y que antes 
habrá aprovisionado con alimento. 
 
 La mayor parte de los coleópteros Scarabaeoidea ovipone en la primavera o en el 
otoño es decir durante los periodos templados y húmedos del año. La actividad en 
verano es por el contrario muy reducida, de esta forma, la tasa de utilización de los 
excrementos es variable a lo largo del año, ocasionando la acumulación del estiércol en 
la superficie del suelo durante varios meses (Lumaret & Kirk, 1987).   
 
La biocenosis coprófila 
 El excremento representa un polo de atracción para distintos organismos y los 
escarabajos coprófagos son especialmente atraídos. Para excrementos de elefantes en 
África del este, se han llegado a contar 4.000 escarabajos en una masa fresca de 
excremento, a los 15 minutos de depuesto.   (Heinrich & Bartholomew, 1979). 
 

Dentro del estudio de los escarabajos coprófagos, uno de los aspectos más 
tratados es la biocenosis coprófaga y coprófila para distintos tipos de excrementos. En 
este tipo de trabajos la mayor parte trata sobre las faunas de los excrementos de equino 
o/y ovino (Galante, 1980;1981; 1982; 1983), Salgado & Delgado (1979); Lobo (1982); 
Veiga (1982), Fernández-Singler (1986). 
 
 Sobre excrementos de otras procedencias como carprino, camello, ovino, 
roedores, heces humanas, son escasos los trabajos (Howard, 1900; Salgado, 1983; 
Wasmi & Al-Musalam, 1997), aunque en numerosas obras se hace referencia directa o 
indirecta a estos hábitats (Veiga, 1986 a,b; Avila  & Pascual, 1981; Lumaret, 1978; 
Paulian & Baraud, 1982). Ávila (1988), ha trabajado en la taxocenosis de excrementos 
de conejo. Las peculiaridades de este excremento (su pequeño tamaño, su textura 
fibrosa y el estar agrupados formando letrinas) constituyen a la vez un incentivo y un 
inconveniente para afrontar el estudio de estas heces.   
  
 En las diferentes partes constituyentes de un excremento de herbívoro, o en las 
zonas próximas, pueden encontrarse concentrados en mayor número que en las zonas no 
afectadas por el excremento, toda una serie de organismos edáficos de variadas 
exigencias tróficas, que aprovechan las especiales condiciones de este microhábitat para 
buscar sus presas, refugiarse o alimentarse sapro-coprofágicamente (oligoquetos, 
isópodos, colémbolos, ácaros, nemátodos, miriápodos, formícidos, etc. (Laurence, 1954; 
Thome & Desière, 1975;  Nakamura, 1976; Davidson, 1979;  Sudhaus, 1981). 
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 Existe, además una fauna rica y variada también de macroartrópodos 
coprófagos, que en todos o alguno de sus estadios vitales utilizan el excremento como 
recurso, en muchos casos de forma obligada. Junto a ellos aparecen también 
depredadores y parásitos más o menos especializados (Kingston, 1977). De esta forma, 
en conjunto, el microhábitat excremento como recurso, posee una compleja red trófica 
que varía con las diferentes condiciones microclimáticas del excremento, dependientes 
de factores como cobertura vegetal, macroclima o edad del excremento (Palmer, 1995).  
 
 Los hábitats efímeros, tales como los excrementos de los grandes herbívoros, 
manifiestan un relevo faunístico a medida que éstos se homogeneizan con el medio 
circundante, en el que participan principalmente diferentes taxones de insectos. Dicho 
relevo ha sido denominado microsucesión (Margalef, 1977:750) o sucesión 
heterotrófica (Hanski, 1987). El término de sucesión heterótrófica se ha establecido 
porque los organismos implicados en dicho proceso son heterótrofos y por su semejanza 
con la sucesión autotrófica primaria, es decir, aquella que tiene lugar cuando un área de 
nueva formación es colonizada por las plantas. Ya son numerosos los trabajos sobre este 
tema, donde se estudian la aparición de algunos taxones concretos, o de varios de ellos 
(Mohr, 1943; Rainio, 1966; Freude et al., 1965, 1976;  Finné & Desière, 1971, Desière, 
1974, 1987; Nakamura, 1975a y b; Kessler & Balsbaugh, 1972; Valiela, 1974; Hanski 
& Koskela, 1977; Koskela & Hanski, 1977; Hanski, 1980; Mommert, 1989).   
 

 Según la clasificación de Connel & Slatyer (1977), los cambios que tienen lugar 
en la degradación de los excrementos corresponderían a un modelo de facilitación, en el 
cual existen unas especies capaces de colonizar un medio determinado y su presencia 
modifica el recurso de tal manera que facilita la aparición  de otras especies. En este 
modelo se incluirían también algunas sucesiones autotróficas primarias.  
 
 A pesar de esta similitud aparente entre las sucesiones autotróficas y 
heterotróficas se pueden establecer una serie de diferencias entre ellas: 
 
1- Según el modelo de facilitación, la competencia entre especies determinaría el curso 
de la sucesión. Si bien en las plantas existen evidencias que apoyan esta hipótesis 
(Grime, 1973; 1987; Connell & Slatyer, 1977), en el caso de las sucesiones 
heterotróficas este hecho raras veces ha sido demostrado (Swift, 1987), y el curso de la 
sucesión vendría determinado por los  patrones de colonización, desarrollo y emigración 
de las especies implicadas (Doube, 1987b). Entonces la sucesión que tiene lugar en los 
excrementos se ajustaría mejor a un modelo de tolerancia. 
 
2- La escala de tiempo en la que tiene lugar el proceso sucesional es muy reducida en el 
caso de las sucesiones heterotróficas y siempre menor que el tiempo generacional de las 
especies. Por esta razón es difícil que las especies muestren características adaptativas 
(del tipo estrategias r y k) como ocurre en las sucesiones autotróficas (Lobo 1992d). 
 
3- En la sucesión heterotrófica  no se produce un incremento en la complejidad del 
medio y el proceso sucesional no finaliza con el establecimiento de una comunidad 
clímax, sino con la desaparición completa del recurso (Connel & Slatyer, 1977; Doube, 
1987b; Swift, 1987).  
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Desde el momento en que una placa de excremento es depositada en el suelo, 
tiene lugar un proceso constituido por una serie de “oleadas de invasión” que se 
caracterizan por su composición taxonómica (Mohr, 1943; Wingo et al., 1974;  Franch 
et al., 1990; Desière, 1974, 1987), que se modifican espacio-temporalmente, pero 
mantienen su constancia respecto a los grupos taxonómicos que las componen.  
 

En primer lugar llegan al excremento diversas especies de dípteros que realizan 
la puesta antes de que la superficie del mismo se endurezca, a continuación son los 
grupos de coleópteros que difieren en su aparición en función de sus requerimientos 
alimenticios, una tercera fase está dominada por ácaros y nematodos y por último, una 
fase final donde aparecen colémbolos y lumbrícidos. De esta forma la fauna del 
excremento se va asemejando progresivamente a la fauna edáfica. La segunda oleada de 
invasión ha recibido mayor atención por parte de los investigadores y el común de los 
trabajos sobre comunidades coprófagas hacen referencia a ella (Rainio, 1966; Kessler & 
Balsbaug,  1972; Finné & Desière, 1977; Koskela, 1979; Koskela & Hanski, 1977, 
Lobo, 1992b). Esta mayor atención se ha debido por una parte, al hecho de que los 
coleópteros constituyen el grupo dominante en las comunidades coprófagas tanto en 
abundancia como en habilidad competitiva (Hanski, 1991b), y por otra, a que son los 
principales agentes desintegradores de excrementos, ya que se alimentan de ellos tanto 
en estado larvario como en estado adulto (Nakamura, 1975b; Holter, 1975; Lobo & 
Veiga, 1990). Sin embargo, otros grupos como lumbrícidos y hongos pueden jugar un 
papel importante en ambientes húmedos (Holter, 1979a;). 
 
  La maduración de un excremento de herbívoro tiene lugar de forma diferente 
según acceda o no a él esta fauna coprófila asociada. La presencia y abundancia de ésta 
no sólo provoca la desaparición acelerada del excremento en superficie en las épocas 
más favorables, sino que facilita el sentido aeróbico de los procesos fermentativos que 
tienen lugar dentro del excremento (Lobo et al., 1990).  
 
 Las diferentes condiciones características de las etapas degradativas del 
excremento son a la vez causa y efecto de la aparición de una serie sucesiva de “oleadas 
de invasión” por parte de los diferentes grupos de coprófagos.  
 
 La etapa sucesional en cada especie o grupo animal viene condicionada por un  
número variable de factores, cuya actuación conjunta no es aún bien comprendida. Este 
proceso microsucesional manifiesta una serie de regularidades (Mohr, 1943), que se 
relacionan con las diferentes curvas de colonización de los grupos coprófagos y 
predadores. De esta forma la microsucesión transcurre rápidamente en un comienzo y 
las primeras especies en aparecer poseen ciclos biológicos cortos, menores tiempos de 
permanencia y adaptaciones obligadas y altamente especializadas, al contrario de las 
especies tardías más generalistas. 
 
 De esta forma cada excremento de bóvido constituye un microhábitat efímero, 
delimitado y heterogéneo con respecto al medio circundante, en el que se produce un 
relevo faunístico característico, debido a la participación de algunos taxones altamente 
especializados hacia la coprofagía. Este carácter peculiar y discreto del recurso 
excremento, permite investigar su colonización secuencial, sin conceder excesiva 
importancia a las relaciones tróficas, con los elementos faunísticos de otros hábitats 
limítrofes (Lobo, 1992).  
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El contenido en agua de las heces  es uno de los elementos que van a determinar 
la sucesión de coleópteros que explotan el recurso. Cada especie o grupo de especies, 
sólo puede colonizar la hez dentro de un determinado intervalo de contenidos en agua. 
Así por ejemplo el límite máximo de tolerancia de este intervalo está asociado a las 
condiciones fuertemente anóxicas de las heces frescas (Lumaret, 1975). 
 
 A  partir de un máximo inicial, el contenido en agua va descendiendo más o 
menos rápidamente en función de la temperatura (pérdida por evaporación) y de las 
precipitaciones (ganancia) (Koskela, 1972). 
 
 El número de individuos en un momento dado vendrá determinado a grandes 
rasgos, por la temperatura pero sin duda éste es un fenómeno complejo que viene 
modulado por otros factores. La humedad relativa, la velocidad del viento y las 
precipitaciones afectan a la cantidad de recurso disponible, provocando desviaciones 
entre los valores observados y los esperados. Las eclosiones explosivas de especies 
como Aphodius foetidus Herbst, están relacionadas con lluvias intensas después de un 
periodo seco (Rathcke, 1984; Lobo, 1991). 
 
 Si partimos de una situación de equilibrio, tanto entre la biomasa total y el 
recurso disponible, como entre las abundancias de cada una de las especies que 
conviven en un momento dado, cualquier variación en la temperatura o la precipitación 
producirá un cambio en la abundancia relativa de cada una de las especies, pero también  
cambiará la cantidad de recurso disponible y por lo tanto el número total de individuos. 
Si la abundancia es función del recurso, este podría ser un factor limitante. Es ésta una 
de las premisas para la existencia de competencia interespecífica (Mc. Naugthon et al, 
1984). La preferencia por unas condiciones alimenticias, microclimáticas o 
reproductivas dadas, así como la acumulación de posibles sustancias repelentes en el 
excremento o la emisión de otras que actuarían como atrayentes, son algunas de las 
causas esgrimidas para comprender la secuenciación de las diferentes especies durante 
el transcurso de la microsucesión (Hanski, 1980b). 
 
 Mohr (1943) señala dos características fundamentales de la microsucesión en 
excrementos: 

   las primeras especies en aparecer suelen presentar ciclos biológicos  
      cortos, presencia reducida y especializaciones notables. 

 
   la sucesión transcurre rápida al comienzo y lentamente al final.  

 
En general, son diversas especies de dípteros las primeras en acudir tras la  

deposición del un excremento (Muscidae, Stratiomyidae, Scatophagidae, Sarophagidae, 
Calliphoridae, Borboridae  y Sepsidae). Durante este primer periodo aún no se ha 
formado una costra superficial en el excremento, por lo que tanto la emisión de 
sustancias como la penetración no presentan todavía ninguna dificultad.  
 
 Las especies de dípteros acuden al excremento tanto para el acoplamiento y 
puesta, como para alimentarse (Palmer & Bay, 1983; Sigurjónsdóttir, 1984). La mayoría 
de estas larvas de dípteros son presa de los coleópteros coprófilos predadores y habitan 
en la propia masa fecal. Luego de la eclosión, las poblaciones larvales no colonizan  de 
forma inmediata toda la placa. Las larvas jóvenes se quedan en la superficie donde las 
condiciones de oxigenación son mejores. La formación de una rápida costra en la placa, 
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determina la creación de un microhabitat superficial recorrido por numerosos corredores 
de excremento fresco, por donde desembocan las galerías creadas por los coleópteros 
adultos para su desplazamiento. A medida que la desecación progresa sobre todo a nivel 
superficial, la masa de larvas migran a las zonas profundas de la bosta. La ninfosis se 
completa en la región de interfase suelo-placa de excremento, inclusive algunas llegan a 
pupar dentro del suelo. Es frecuente encontrar en ellas diversas adaptaciones 
comportamentales y fisiológicas, tendientes a disminuir el tiempo de desarrollo dentro 
del excremento, como es el caso de diversos grados de ovoviviparismo. Las poblaciones 
larvarias de dípteros pueden igualar en biomasa el peso del excremento que las sustenta 
(Laurence, 1954) y, por lo general, pupan luego de tres o siete días, aproximadamente. 
Su alimentación es coprófaga, excepto en el caso de algunos Muscidae.    

 
Los coleópteros Sphaeridiinae (Hidrophilidae) son también frecuentes y 

abundantes en las primeras fases tras la deposición del excremento. Suelen aparecer en 
gran número a las primeras horas, con el excremento fresco y sólo las especies de 
pequeño tamaño (menos de 4mm) permanecerán en el excremento varios días. Se 
conocen hábitos depredadores (Mohor, 1943) en los estadios larvarios de algunas 
especies, sobre larvas y huevos de dípteros, aunque los adultos son considerados como 
coprófagos.  
 
 Otra familia con importante representación en la biocenosis coprófila es la de los 
Staphylinidae. Dentro de ella existen especies con un régimen alimenticio coprófago, 
que generalmente alcanzan su máxima abundancia en el excremento alrededor del 
segundo o cuarto día y especies depredadoras que la alcanzan sobre los seis días 
(Koskela, 1972; Cabrera & Chani, 2003).  

 
Se puede decir, que en general, el máximo de abundancia y riqueza  de aquellas 

especies coprófagas es anterior al de las depredadoras; es decir, la dinámica de los 
recursos condiciona la de los consumidores (Hanski, 1980b). Este patrón se cumple en 
todos los taxones implicados en esta microsucesión y es fácilmente reconocible tanto en 
los Staphylilnidae como en los Histeridae, esta última familia, si bien menos abundante, 
también aparece en el excremento pasadas las primeras etapas.  

 
 En la estación templada, el solapamiento de la aparición de las especies 
coprófagas y depredadoras alrededor del cuarto día tras la deposición del excremento, 
hace que se alcance en este periodo el mayor grado de riqueza faunísitica (Nakmura, 
1975). Dípteros y coleópteros dominan en ese momento, tanto en número como en 
especies.  
 
 La actividad predadora de los coleópteros está bien localizada, pudiendo precisar 
tres niveles de acción. Primero comienzan su actividad dentro de la costra y sus 
microcavidades, en la propia masa de excremento y el sustrato subyacente. Mas del 61 
% de la actividad efectiva de los Staphylinidae predadores se localiza en la fase inferior 
de la costra y en la microcavidades subyacentes a ella (Desière, 1983).    
 

Aquellas especies predadoras, dependen principalmente del número de huevos y 
larvas de dípteros y otros coleópteros coprófagos. Luego de una o dos semanas,  período 
tras el cual ya han pupado los dípteros, el excremento se encuentra notablemente seco y 
disminuido en peso, lo que hace cambiar su composición faunística adquiriendo un 
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carácter más homogéneo respecto al resto del sustrato, si bien más enriquecida 
(Nakamura, 1975; Thome & Desière, 1975).  

 
También se ha observado, que la mayoría de los coleópteros coprófilos adultos, 

durante las primeras horas de la mañana, se localizan  de forma preponderante a nivel de 
la interfase suelo-placa de excremento. Las temperaturas son aún bajas como para 
permitir una actividad más dinámica en la superficie o dentro de la masa de excremento.  

 
En nuestras latitudes, los Scarabaeoidea coprófagos es el grupo animal con 

mayor impacto e importancia en la biocenosis coprófila. Por sus notables adaptaciones 
(Halffter & Edmonds, 1982), así por los beneficios derivados de su actividad 
enterradora, son considerados la fauna coprófaga por excelencia.  

 
 Dentro de esta superfamilia existen tres familias con especies básicamente 
coprófagas en los estadios imaginales, y en la mayoría de los casos, en los 
preimaginales: Scarabaeidae, Aphodiidae y Geotrupidae. 
 
 Los Geotrupidae entierran el excremento en galerías construidas bajo el mismo 
(paracópridos). Tienen un tamaño bastante grande (unos 2 cm). Su régimen alimenticio 
alterna en muchas ocasiones, la coprofagía y la saprofagia.  

 
 Los Aphodiidae, de tamaño considerablemente menor, viven en el seno del 
excremento, consumiéndolo y efectuando la puesta dentro del mismo (endocópridos). 
En muchos casos, el elevado número de especies y lo abundante de sus poblaciones,  los 
convierte en los principales agentes desintegradores del mismo  (Veiga, 1985). 

  
 Los Scarabaeidae, constituyen la familia donde los fenómenos adaptativos, 
originados por la gran competencia existente en torno a una fuente de alimento tan 
efímero y pequeño, se han manifestado con mayor intensidad. Los cuidados que 
dispensan los adultos a la puesta, lo reducido  en el número de ésta y el hecho de que 
exista, incluso, reducción ovárica, son algunas adaptaciones que dan idea  de su alto 
grado de especialización.  

 
 Las condiciones ecológicas del excremento son la causa principal de la 
evolución seguida por estas tres familias de Scarabaeoidae, que les ha conducido a una 
explotación más eficaz de este recurso, tan vital, por otra parte, para el ecosistema 
pratense. Son, por tanto, agentes primordiales en la regulación de los ciclos de materia y 
energía en los biomas herbáceos pastoreaos.  
 
 

 
 
  
 
 
 
  
 
 
 



CAPÍTULO 6 
 
Los Scarabaeoidea coprófagos y los ecosistemas de pastoreo 
 

Anderson (1975) señala que el sistema suelo contiene algunas de las 
comunidades más ricas en especies que se conocen. En algunos ecosistemas, el suelo 
puede contener más de mil especies en poblaciones que llegan a alcanzar uno o dos 
millones de individuos por m2. Podemos encontrar tres grandes grupos: bacterias, 
hongos  y animales. Con respecto a estos últimos, se ha propuesto una subdivisión en 
tres categorías (Bachelier, 1971 citado por Lavelle, 1983;  Swift et al., 1979), de 
acuerdo con el tamaño diámetro del animal adulto y su tipo de respiración: 
 

1- microfauna, constituida por animales acuáticos que viven en el agua que está 
entre las partículas del suelo; miden menos de 0.1mm (protozoarios, rotíferos y 
nematodos). 

 
2- mesofauna, formada por animales de respiración aérea cuyo tamaño oscila entre 

0.1 a 2mm (microartrópodos y enquitreidos). 
 

3- macrofauna, animales de respiración aérea de más de 2mm que viven total o  
parcialmente dentro del suelo o inmediatamente sobre él. Estos invertebrados 
pueden incluir más de un millar de especies en un solo ecosistema y alcanzar 
densidades y biomasas de más de un millón de individuos y más de una tonelada 
por hectárea, respectivamente (Brown et al. 2001)  que se mueven activamente a 
través del suelo y que pueden elaborar galerías y cámaras en las que viven 
(lombrices, termes, hormigas, grillos, etc.). 

 
La macrofauna del suelo o edáfica está constituida por organismos que pasan 

toda o una parte de su vida sobre la superficie inmediata del suelo, en los troncos caídos 
y la hojarasca superficial y bajo la superficie de la tierra, incluyendo a los invertebrados 
visibles a simple vista. Estos organismos pueden incluir más de un millar de especie en 
un solo ecosistema y alcanzar densidades y biomasas de más de un millón de individuos 
y más de una tonelada por hectárea, respectivamente. Para vivir en el suelo, estos 
organismos, han tenido que adaptarse a un ambiente compacto, con baja concentración 
en oxígeno y luminosidad, pocos espacios abiertos, baja disponibilidad y calidad de 
alimento y fluctuaciones microclimáticas que pueden llegar a ser muy fuertes (Lavelle 
et al., 1992). 

 
La macrofauna puede subdividirse en organismos epigeos, endogeos y anécicos 

presentando cada categoría un papel diferente en el funcionamiento del ecosistema 
edáfico, aunque miembros de una misma categoría (endogeos), pueden también tener 
efectos distintos sobre el suelo ( compactantes y descompactantes (Lavelle, 1997)).  

 
Los epigeos viven y comen en la superficie del suelo; la mayor parte se 

alimentan de la hojarasca (macroartrópdos detritívoros), otros comen plantas vivas y 
otros son predadores. La función primordial de los epigeos es fragmentar la hojarasca y 
promover su descomposición.  
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Los endogeos, viven en el suelo y se alimentan de materia orgánica o de raíces. 
Debido a la baja cantidad y calidad de los recursos nutritivos del suelo, suelen 
seleccionar partículas más ricas en C y tienen que ingerir grandes cantidades de suelo 
para alimentarse, produciendo consecuentemente amplias galerías y abundantes excretas 
de diferentes tamaños y composiciones físico-químicas y biológicas. Las galerías 
pueden llegar a ser muy profundas y representar una parte importante de la macro-
porosidad del suelo. Las excretas pueden estar depositadas dentro del suelo o en la 
superficie y a  veces son concentradas en forma de nidos. 

 
Los anécidos se alimentan de hojarasca de la superficie, de estiércol de ganado y 

de excretas de otros invertebrados. Viven en el suelo formando redes semi-permanentes 
de galerías y a veces nidos como vivienda y lugar para acumular recursos. Para 
construirlas, ingieren o transportan grandes cantidades de suelo que alteran la 
agregación del mismo y producen galerías abiertas hacia la superficie del suelo que 
promueven la oxigenación e infiltración del agua.  

 
Algunos individuos o grupos de la macrofauna pueden actuar como ingenieros 

del ecosistema (sensu Jones et al., 1994) , al realizar cambios físicos en el suelo que 
controlan la disponibilidad de los recursos para otros organismos edáficos, incluyendo 
las plantas y sus raíces. Con su actividad los ingenieros crean estructuras físicas 
biogénicas que ejercen un efecto regulador sobre los organismos menores a través de: 

 
   la competencia por los recursos, principalmente materia orgánica 
   la activación de la microflora edáfica 
   su influencia en el ciclo del carbono y la disponibilidad de 
nutrientes 

   cambios en la actividad rizosférica, como el crecimiento de raíces 
y de poblaciones de organismos rizosféricos  (Lavelle et al., 1997; 
Brown et al., 2000). 

  
Estos organismos ejecutan múltiples funciones en el ecosistema y pueden ser  

divididos en varias clases, usando diversas clasificaciones funcionales (Brown et al., 
2001). La comunidad de los agroecosistemas de labor (cultivos anuales) es muy pobre y 
contiene biomasas totales mucho menores que otros ecosistemas como el de sabanas, 
por ejemplo (Fragoso & Brown 2000). 

 
El suelo es el sistema clave en el funcionamiento de los ecosistemas terrestres.  

En él se llevan a cabo dos procesos vitales: la descomposición y el flujo de nutrientes. 
Estos procesos son controlados principalmente por la actividad biológica, la cual 

epende en última instancia de la temperatura y la humedad.  d
 
 La descomposición constituye uno de los procesos más importantes en los 
ecosistemas por su aporte de nutrientes al suelo (Putman, 1883; Hanski, 1987b; Aber & 
Melillo, 1991), por su repercusión en el presupuesto global de carbono debido a la 
cantidad de este elemento que regresa  a la atmósfera como consecuencia de la 
respiración de los desintegradores, (Aerts, 1997), y porque a través de la propia cadena 
de desintegradores fluye una cantidad importante de energía que, dependiendo del 
estado sucesional del sistema, puede acumularse en mayor o menor medida en el suelo 
omo mantillo y humus (Álvarez-Sánchez, 2001). c
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 El modelo general de la descomposición (Singh & Grupta, 1977; Swift et al., 
1979), propone que  los recursos que entran al suelo pasan por cuatro etapas: trituración:   
o fraccionamiento de los tejidos; lixiviación que implica la pérdida de los compuestos 
más solubles por medio de la corriente de agua; catabolismo (incluyendo la 
mineralización y la humificación), referido a la transformación que realiza la microflora 
de los compuestos orgánicos a su forma orgánica, de tal manera que los nutrientes 
puedan ser utilizados nuevamente por las plantas y completándose así el ciclo de 
nutrientes y finalmente la humificación, es decir, la neoformación de materia orgánica 
por los microorganismos. Estas fases se presentan simultáneamente, y al final del 
proceso los microorganismos usan compuestos de carbono tanto para biosíntesis como 
para abastecimiento de energía (Paul & Clark, 1996). Los dos primeros son modulados 
por la actividad biológica, mientras que el tercero depende enteramente de la 
precipitación. En este modelo, el recurso entra al sistema y es fragmentado, 
transformado enzimáticamente y lavado en repetidas ocasiones. 
 

 El clima, (particularmente los regímenes de temperatura y precipitación),  es el 
principal factor que regula el proceso de descomposición, el cual actúa conjuntamente 
con la propia fauna desintegradora y finalmente, con las propiedades físicas del suelo 
(que favorecen la actividad de los desintegradores, tales como la porosidad, aireación y 
contenido de materia orgánica (Couteaux et al., 1995), y la regulación biológica a través 
de las interacciones entre macro y microorganismos del suelo (Lavelle et al., 1993).    
 

Los artrópodos juegan un rol integral en la descomposción y el reciclaje de 
nutrientes (Bornemissza, 1956; Moore et al., 1988).  No solo en los agroecosistemas 
sino en los ecosistemas en general se da por hecho que la biodiversidad asegura la 
multiplicidad de funciones de los organismos, pero no hay datos que apunten a saber 
que relación existe entre la tasa y eficiencia de estas funciones y la biodiversidad de los 
organismos del suelo (Giller et al., 1997). En este tipo de ecosistemas, la biodiversidad 
del suelo podría contribuir a la capacidad productiva del sistema asegurando la 
mineralización de nutrientes y manteniendo las funciones del suelo y su resistencia  a 
los riesgos ambientales.  

 
 Los excrementos de vertebrados depositados de modo natural en el campo, 
particularmente los de herbívoros domésticos, constituyen un polo energético capital en 
los biomas herbáceos pastoreados. Sus características físicas y biológicas son 
excepcionalmente favorables para la instalación de biocenosis ricamente diversificadas 
y tróficamente interconectadas. Esta conjunción de factores bióticos y abiótico, permite 
considerar al excremento como un auténtico “microsistema” (Desière, 1983, Lobo et al., 
1988, 1989). 
 
 Los invertebrados terrestres juegan un papel importante en la productividad de 
los agroecosistemas, no sólo como plagas o vectores patógenos, sino también como 
benefactores por su capacidad de alterar el ambiente superficial y edáfico en el cual se 
desarrollan las plantas ( Crossley, 1977; Lavelle et al., 1994). 
 
 La acumulación de la bosta es un inevitable efecto secundario de las prácticas 
ganaderas intensivas o semiextensivas, lo que trae aparejado importantes problemas 
tales como la pérdida temporaria de parte de las pasturas (Bornemissza, 1960; 
McKinney & Morley, 1975) y la pérdida de determinados nutrientes presentes en los 
panes de bosta como el nitrógeno (Gillard, 1967). Se transforman también en un medio 
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idóneo para el desarrollo de los estadios infectivos de parásitos intestinales del vacuno 
(Fincher, 1973, 1981) y medio alimenticio y/o cría de dípteros plaga, incluyendo la 
“Mosca de los cuernos” (Pont, 1973; Drumond et al., 1988; Borneissza &  Williams, 
1970;  Bryan, 1973; Walace & Tíndale-Biscoe, 1983). Su papel en el ciclo del 
excremento fue cuestionado inicialmente por Wingo et al. (1974), quienes en una 
experiencia realizada en Missouri (U.S.A.), observaron que bostas colonizadas por 
Aphodius, Ataenius y Onthophagus no producían una destrucción significativa de las 
bostas bovinas, por lo que no aumentó la mortalidad de las larvas de moscas que las 
habitaban. Numerosas observaciones posteriores dan cuenta de su marcada abundancia 
estacional, hallándose durante la época estival en gran número, en ocasiones más de 500 
por bosta. En estos casos, las bostas resultan cribadas de tal forma, que provocan un 
acelerado desecamiento de las mismas y la muerte consecuente de las larvas de dípteros 
presentes en ellas (Cabrera & Cordo, 1997). 
 

Tanto los Scarabaeidae como los Aphodiidae se comportan entonces como 
“competidores por el sustrato”, como la “Mosca de los cuernos”, y este rol constituye 
para estos dípteros un factor de mortalidad larval al menos de importancia equivalente a 
la predación ejercida sobre todo por coleópteros Staphylinidae e Histeridae. Esta última 
familia sería la responsable de la mayor parte de la mortalidad estival en Texas (U.S.A) 
de las larvas de la  “Mosca de los cuernos” (Roth, 1983). 
 

En las regiones tropicales, el gremio de coleópteros coprófagos Scarabaeidae, 
tiene una gran importancia en los ecosistemas, al utilizar excrementos de mamíferos 
omnívoros y herbívoros, como fuente principal de alimento (Anderson & Coe, 1974; 
Kingston, 1977; Kingston & Coe, 1977; Heinrich & Bartholomew, 1979b;  Howden & 
Young, 1981; Janzen, 1983;  Halffter &  Halffter, 1989; Gill, 1991; Barbero, 2001). Las 
larvas y los adultos de estos escarabajos toman los nutrientes necesarios de las heces, 
siendo importante para las hembras adultas, ya que realizan la oviposición en el interior 
de las masas de estiércol (Halffter & Edmonds, 1982, Cambefort & Hanski, 1991). 
 

De forma generalizada se ha puesto en evidencia la contribución de los 
escarabajos coprófagos al reciclaje de nutrientes, el control de parásitos y enfermedades, 
la capacidad de dispersión de semillas, y su utilización como bioindicadores (Miller, 
1954; Halffter & Matthews, 1966; Gillard, 1967; Fincher, 1979; Chew, 1974; 
Waterhouse, 1974; Mac Queen & Bierne, 1975; Petersen & Luxton, 1982; Parkinson, 
1983; Anderson et al., 1983; Ricou & Loiseau, 1984; Bruce & Dindal, 1987; Hanski, 
1989; Estrada & Coates-Estrada, 1991; Favila & Halffter, 1997; Halffter & Arellano, 
2002 ).  
 

El valor de los coleópteros coprófagos en biomas herbáceos fue puesto de 
manifiesto por Bornemizza (1976), al observar que los escarabeidos coprófagos 
australianos  apenas utilizaban el excremento del ganado vacuno introducido en 
Australia, lo que le condujo a la idea e importar coleópteros coprófagos de otras 
regiones. Si no fuera por la actividad de los coleópteros escarabeidos coprófagos, en las 
tierras bajo pastoreo el estiércol podría convertirse  en el cuello de botella en el proceso 
de reciclaje de la materia orgánica (Lumaret & Kirk, 1987). Estos insectos están 
organizados en comunidades de especies emparentadas, del mismo nivel trófico, que 
juegan unas en relación a las otras, papeles complementarios en la utilización de las 
deyecciones animales.     
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 Este problema de la contaminación por heces de los pastos no es exclusivo del 
continente australiano. En efecto, en las tres últimas décadas el incremento en el uso de 
fertilizantes y variedades forrajeras de alta productividad ha permitido un mayor 
rendimiento de los pastizales con el consiguiente incremento de cabezas de ganado por 
unidad de área y de excrementos. El problema se agrava con la disminución de las 
poblaciones de estos coleópteros por el uso actual de insecticidas, herbicidas, 
funguicidas, productos antiparasitarios, etc. (Fincher, 1975; Fincher, 1981; Fincher & 
Woodruff, 1979; Ridsdill-Smith, 1988; Houlding et al., 1991; Lumaret et al., 1993; 
Scholtz & Krüger, 1995; Krüger & Scholtz, 1995; 1997). 
  
 Bornemissza (1976) sostiene que la estabilidad de los ecosistemas pretenses está 
basada en el perfecto funcionamiento de su ciclo de nutrientes, proceso muy complejo y 
con gran número y variedad de componentes, cada uno de los cuales garantiza el 
mantenimiento del sistema de productividad. La alteración del equilibrio de cualquiera  
de estos componentes puede tener repercusiones desastrosas en dicho ecosistema. 
 
 Los coleópteros coprófagos actúan directamente en los procesos de 
descomposición a través del consumo y del enterramiento del excremento. En general, 
las larvas de endocópridos (Aphodiidae), presentan altas tasas de ingestión de estiércol. 
Esto se debe que tienen una baja eficiencia de asimilación ya que carecen de  
carbohidrasas y tampoco pueden descomponer otros carbohidratos estructurales. Las 
larvas de para y telecópridos, que poseen flagelados intestinales capaces de digerir 
celulosa, consumen sus propias excretas varias veces durante su desarrollo. Como los 
adultos se alimentan de la sustancia coloidal en suspensión, es difícil establecer o 
estimar su tasa de consumo.(Myrcha, 1974; Holter, 1974). 
 
 El enterramiento del estiércol es el principal proceso que desarrollan los 
Scarabaeoidea estercoleros, principalmente por los para y telecópridos. La cantidad de 
estiércol enterrado está en función directa con la densidad de la población de los 
coleópteros adultos,  reflejándose luego en el número de bolas-nido enterradas.   
 

Muchos adultos de endocópridos mezclan grandes cantidades de excremento   
con el suelo subyacente, aunque no forman ni entierran bolas-nido. Las larvas de 
afodinos también entierran estiércol antes de pupar. Son responsables de la 
incorporación del 14 al 20% del estiércol del suelo (Mason & Odum, 1969; Dindal et 
al., 1979). 

 
Los coleópteros coprófagos contribuyen además en el proceso de 

descomposición en varias formas indirectas. La fragmentación del estiércol incrementa 
el área de superficie disponible para el metabolismo microbiano, lo que incrementa las 
tasas de descomposición. Los adultos y las larvas endocópridas, pueden desmenuzar y 
fragmentar la placa de excremento. Sin la presencia de esta biota especializada, una 
placa puede permanecer meses, prácticamente intacta sobre el sustrato (Petersen & 
Luxton, 1982; Kurcheva, 1960; Van Der Drift & Witkamp, 1960; Witkamp & Crossley, 
1966; Edwards et al, 1970; Cummins et al., 1973; Benfield et al., 1977; Short & Maslin, 
1977; Anderson & Sedell, 1979; Mulholland et al., 1985, Stevenson & Dindal, 1987; 
Lussenhop et al., 1980).     

 
El estiércol es un medio anóxico totalmente. Los enterradores aerean el sustrato, 

acelerando la descomposición aeróbica. Mezclando el estiércol  con tierra seca, aceleran 
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la desecación del estiércol, incrementado su aereación, su potencial redox y la 
disponibilidad de oxígeno. Este proceso estimula el crecimiento de la microflora 
aeróbica y acelera la descomposición, (Brown & Mitchell, 1981; Edwards, 1958; 
Hargrave, 1976; Anderson &  Sedell, 1979;  Bryan, 1973; Anderson & Coe, 1974;  
Ferrar, 1975; Mac Queen & Beirne, 1975b; Lussenhop et al., 1980). 

 
Otro papel activo que tienen los coleópteros coprófagos es la conversión de la 

materia orgánica en heces propias, siendo ésta, otra forma de modificar el sustrato. Ya 
que estos insectos tienen bajas eficiencias de asimilación, eliminan una gran parte de la 
materia orgánica que consumen, llamándolos así “fábricas de heces”. Las larvas de 
Aphodius convierten una gran parte del estiércol en heces propias, excretando un 90% 
de la energía que consumen. Este nuevo producto, difiere del estiércol “alimento” por 
tener un pH más alto, menor tenor de humedad y una relación superficie-volumen 
incrementada. Este excremento es más susceptible de ser atacado por bacterias que por 
hongos (Petersen & Luxton, 1982; Crossley, 1977; Webb, 1977; Merritt, 1974). 

 
La interacción de los coleópteros coprófagos con la microflora es probablemente 

la función indirecta más importante en los procesos de descomposición de la materia 
orgánica. Los adultos consumen grandes cantidades de bacterias y hongos. Esto 
estimula el crecimiento microbiano y el metabolismo. El paso de la materia orgánica a 
través del tubo digestivo incrementa las poblaciones de bacterias y actinomicetes y su 
actividad metabólica ya que se le brinda un medio más favorable para el crecimiento 
microbiano que el ambiente externo. El estiércol en el interior del intestino de una larva 
de Scarabaeidae posee una población  bacteriana dos a tres veces más densa que el 
estiércol no consumido. Los coleópteros coprófagos tienen distintos efectos sobre las 
poblaciones microbianas, la mezcla y el desmenuzamiento del estiércol expone 
constantemente nuevos sustratos a las bacterias mientras que las hifas de los hongos son 
destruidas por los movimientos de destructuración (Crosslely, 1977; Parkinson, 1983; 
Seastedt, 1984; Hanlon & Anderson, 1980.   
   

Los escarabajos estercoleros juegan un papel ecológico importante en las 
regiones tropicales y subtropicales. Particularmente los Scarabaeinae eliminan grandes 
volúmenes de estiércol al emplearlo para la alimentación y la reproducción (Halffter & 
Matthews, 1966; Levins, 1968; Halffter & Edmonds, 1982). Además al enterrar el 
estiércol incrementan la fertilidad y la productividad del suelo (Fincher et al., 1981; 
Cambefort, 1986; Rougon et al., 1988; Yokoyama et al. 1991).  Sin la acción de estos 
escarabajos, el estiércol puede permanecer sobre el suelo de 8 meses a 4 años, según el 
clima y la estación en la que sea depositado (Lumaret & Kadir, 1995).  El papel 
ecológico que pudieran presentar los Aphodiinae tropicales o subtropicales no se ha 
estudiado (Kohlmann, 1991).  
 

A manera de resumen, la biocenosis coprófaga en los  ecosistemas de praderas 
produce beneficios como: 
 

   El rápido enterramiento de los excrementos, con el consiguiente 
reciclaje de nutrientes y retención de nitrógeno 

 
   Disminución de la polución en las praderas y mayor aprovechamiento 
de la cantidad disponible de pastura 

 

 93



   Aumento de la permeabilidad, de la  capacidad de retención de agua por 
el suelo y de  aereación del suelo, derivado también de la actividad 
enterradora de estos coleópteros 

 
   Control sobre los estadios infectivos de los parásitos gastrointestinales 
del ganado doméstico 

 
   Control sobre determinadas especies de dípteros, que por su carácter 
hematófago, son frecuentes vectores de enfermedades del ganado    

 
   Recientemente, se ha puesto de manifiesto el papel que pueden jugar los 
escarabajos asociados  a los ambientes ganaderos como dispersores 
secundarios de semillas  (Estrada & Coates-Estrada, 1991; Shepherd & 
Chapman, 1998; Feer, 1999). Es posible que la acción de los escarabajos 
coprófagos contribuya de algún modo en los procesos de regeneración   
de la cobertura vegetal dentro de los potreros. La incorporación de los 
escarabajos del estiércol a las prácticas de manejo debe se considerada y 
su contribución a la sustentabilidad del sistema productivo generador de 
este tipo de paisajes, estará en función de la configuración del paisaje 
mismo (Montes de Oca, 2001). 

 
La importancia del reciclaje de los nutrientes contenido en los excrementos del  

ganado doméstico, fue puesto en evidencia por Bornemissza (1976). Gillard (1976), 
comprueba que el 80% del nitrógeno contenido en los excrementos se volatiliza en 
ausencia de los coleópteros coprófagos.  Bornemissza (1976) demuestra en condiciones 
experimentales, la labor beneficiosa de Onthophagus australis Guér. sobre el 
rendimiento de cosechas artificiales de mijo japonés. Fincher et al. (1981), estudiando 
los efectos del enterramiento rápido de excrementos por 11 especies de escarabeidos 
coprófagos sobre el rendimiento y calidad de dos especies de gramíneas (Cynodon 
dactylon L. y  Triticum aestivum L.,  concluyen que la presencia de estas especies de 
coprófagos es equivalente, de algún modo, a la adición de 224 kg. de nitrógeno (en 
forma de nitrato amónico) por hectárea.  
 
 Además de estos beneficios directos al suelo por la incorporación de nutrientes, 
existen otros beneficios indirectos derivados también de su actividad enterradora, y que 
tienen como consecuencia un incremento en la aireación y capacidad de retención de 
agua del suelo, así como una remoción de los horizontes del mismo (Lobo et al., 1990). 
 
 La contaminación debida a la acumulación de los excremento en los pastos, tiene 
fundamentalmente dos factores perjudiciales en la producción ganadera: por una parte, 
produce el ahogamiento de la hierba bajo cada depósito de excremento, lo que inutiliza 
el área cubierta para pasto del ganado. 
 
 La extensión de este  área inutilizada varía según los autores y según el tipo de 
alimentación del ganado vacuno, pero valores que oscilan entre 0,68 y 1,10 m2 por 
animal y día son los más aceptados (Petersen et al., 1956;  Maclusky, 1960). Fincher 
(1981), considerando diferentes  valores según la edad del ganado vacuno de EEUU, 
estima que 335.678 ha de praderas y pastizales son cubiertas cada año por excrementos. 
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 Por otra parte, cada placa de excremento depositada en el pasto produce un 
“efecto de rechazo” en el ganado hacia la hierba de sus inmediaciones, la cual queda 
también como improductiva. Este rechazo del ganado a consumir el pasto próximo a los 
excrementos sería una respuesta a las propiedades perjudiciales del propio excremento y 
no al gusto desagradable de este pasto ( Fincher, 1981). Según diferentes autores, esta 
área de rechazo  varía de una a 12 veces la ocupada por el excremento, siendo un valor 
medio el mas general. Fincher (1981), establece esta área en la cual no pastará el 
ganado, en cinco veces la ocupada por el excremento, obteniendo que las ya 
mencionadas 335.678 ha cubiertas por el excremento se convierten, en realidad, en 
1.678.390 ha, que quedan sin pastar cada año en EEUU, por efecto contaminante del 
excremento en los pastos.   
  

Halffter  & Arellano (2002), estudiando la respuesta a la oferta de alimento para 
un gremio de Scarabaeinae coprófago de la  región de Veracruz, México, afirman que la 
cubierta forestal y no la oferta de alimento, es el principal elemento conformador de la 
estructura y diversidad del gremio. 

 
 La comunidad de Scarabaeoidea coprófagos es afectada de manera importante 
con el uso de vermicidas para el ganado (Lumaret, 1986; Wall & Strong, 1987; 
Wardaugh & Rodríguez-Menéndes, 1988; Wardaugh & Mahon, 1991; Doherty et al., 
1994; Strong & Wall, 1994; Herd, 1995; Lumaret & Kadiri, 1998; Martínez, I. et al., 
2000). 
 

En estudios realizados en Scarabaeinae coprófagos, se ha demostrado que los 
excrementos de animales tratados con ivermectina ejercen sobre los escarabajos un 
efecto de atracción más grande que los excrementos no tratados (Wardnaugh & Mahon, 
1991; Lumaret et al., 1993; Bernal et al., 1994). Además es conocido que los residuos 
de ivermectina y avermectina pueden estar presentes en el estiércol  de 5 a 8 semanas 
después de su aplicación en el ganado (Ridsdill-Smith, 1988; Doherty et al., 1994).  

 
También se ha demostrado que la ivermectina y otras substancias afines reducen 

la supervivencia de los estados inmaduros, la emergencia de la población y la 
fecundidad en varias especies de escarabajos coprófagos (Ridsdill-Smjith et al.,1994;  
Lumaret & Kadiri, 1998;  Martínez et al.; 2000).  
 

 La acción de los herbicidas ha sido poco evaluada. De acuerdo con Martínez et 
al.(2000, 2001), estudios realizados en pastizales costeros de Veracruz, México, los 
herbicidas aplicados al pastizal, cuando se presenta el pico de mayor abundancia de una 
especie, pueden inducir su ausencia después de la aplicación. El efecto de los herbicidas 
sobre los escarabajos estercoleros no se ha estudiado experimentalmente. La reducción 
de las poblaciones de insectos coprófagos y el enlentecimiento de los procesos de 
degradación de las placas de excremento, serían los resultados más evidente debida al 
uso de esta práctica.  

 
Un elevado porcentaje de la materia vegetal que ingiere el ganado vuelve al 

suelo a través de los excrementos cuya descomposición supone además del reciclado de 
toda una serie de nutrientes minerales, un enriquecimiento en materia orgánica (Palmer, 
1991). En el proceso de descomposición de los excrementos del ganado tienen un papel 
muy importante los Scarabaeoidea coprófagos, entre los que se destacan los 
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pertenecientes al género Aphodius  Illiger (Guillard, 1967; Waterhouse, 1974; Lumaret, 
1986). 
 
Ecosistema de pradera y campo natural  
 La región biogeográfica uruguaya se define por la dominancia de ambientes de 
praderas subtropicales, topografía ondulada, clima subtropical húmedo, con 
precipitaciones superiores a los mil milímetros anuales, vegetación de pastizales 
diversificada, con otras comunidades asociadas como bosques, matorrales y bañados; un 
conjunto que en alguna medida se asemeja a una sabana. Esta región se extiende por el 
sur y centro del estado de Río Grande do Sul (Brasil) y en el sur de la provincia de Entre 
Ríos (Argentina) (Evia & Gudinas, 2000). 
 
 Se define la pradera como una comunidad de hierbas de bajo porte con 
predominio de gramíneas. Las praderas del Río de la Plata constituyen una de las áreas 
más extendidas de praderas naturales en el mundo, abarcan un área de 70 millones de 
ha, entre el este Argentino, Uruguay y Río Grande del Sur (Brasil), (Soriano, 1991). En 
el Uruguay, las praderas naturales representan el bioma más importante del país ya que 
ocupan el 76% de la superficie nacional (MGAP - DIEA, 2001). La composición de 
nuestras praderas naturales ha sufrido granes cambios desde la llegada de los 
colonizadores. Estos realizaron un proceso de exclusión  de herbívoros autóctonos que 
se alimentaban de hierbas nativas, y fueron reemplazados por ganado, que era de mayor 
porte y abundancia; paralelamente se excluyeron depredadores naturales, y se 
diseminaron especies de hierbas y arbustos también exóticos. Por esta razón es difícil 
hablar hoy de praderas naturales en sentido estricto. Este término corrientemente se lo 
usa en un sentido agronómico, para referirse a sitios donde no existen pradera mejoradas 
o artificiales.  
 
 Los “campos naturales” se caracterizan por la presencia de gramíneas, 
describiéndose alrededor de 400 especies para el Uruguay. El paisaje consiste a gran 
escala, en una matriz de pradera, sobre la que se diferencian corredores constituidos por 
bosques ribereños, bañados y pajonales asociados a ríos y arroyos. Son tierras con 
distintos grados de aptitud agrícola pastoril, predominado la producción ganadera con 
algunas áreas agrícolas. Las principales limitantes para el uso de estos suelos son el 
riesgo de erosión y la degradación de su estructura. Desde el punto de vista ganadero la 
explotación es mixta, de lanares y vacunos bajo forma de ciclo completo, o ciclo 
completo de invernada.  
 
 Rosengurtt (1944), utiliza el término “campos” para identificar las praderas 
naturales.  Éstas no sólo son diversas en cuanto a composición de especies, sino también 
en cuanto al hábito de crecimiento de las mismas. Coexisten, aún en áreas muy 
pequeñas, plantas postradas, que exploran el espacio horizontalmente a través de largos 
rizomas o estolones, otras de crecimiento erecto  y otras que forman rosetas pegadas al 
suelo. De acuerdo a su ciclo de vida, existen especies anuales, bienales y perennes. 
Estas últimas son las especies más abundantes mientras que las anuales son escasas y 
crecen en los intersticios de la matriz de especies perennes. Sin embargo, las anuales se 
vuelven abundantes en condiciones de alta degradación o también en lugares donde el 
suelo es muy superficial o casi inexistente (Rosengurtt, 1944). 
 

Descripciones de crónicas de viajeros de 1800 y 1830, señalan para nuestro país, 
campos con pastos altos y cerrados, pajonales. A partir de 1600, comienza la 
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introducción del ganado vacuno desde Buenos Aires. Actualmente, luego de 400 años 
de pastoreo  se ha modificado la estructura de la pradera generando dos estratos: una 
matriz herbácea cuya altura no supera los 5cm y un segundo nivel de especies 
intersticiales, menos abundantes, formado por maciegas de pastos más duros y pequeños 
arbustos o subarbustos leñosos. La matriz herbácea está formada fundamentalmente por 
pastos perennes cuya homogeneidad es sólo aparente ya que su composición florística 
es muy variada. La riqueza de especies se ha estimado en alrededor de 2.000 y para el 
grupo de gramíneas  aproximadamente 400 (Del Puerto, 1967). Bajo condiciones  de 
pastoreo por ganado, las praderas de nuestro país muestran un marcado predominio de 
gramíneas con metabolismo C4, con periodo de mayor crecimiento vegetativo en verano 
(Altesor, 2002). 

 
 Un 76% (12.346.791 ha) del territorio uruguayo es ocupado por praderas 
naturales en las cuales la ganadería es la actividad principal,  agrupándose en la región 
noreste una superficie de 2.2170.000 ha en un total de 3.550.000, sobre una gran 
diversidad de suelos, tanto desde el punto de vista del material madre como de su 
textura y nivel de fertilidad (Olmos & Gordón, 1989; Olmos, 1990). Las pasturas 
implantadas abarcan el 7.3% ( 1.195.979ha). Este bioma, constituye la base fundamental 
de nuestra producción ganadera, dependiendo de la producción de biomasa vegetal 
natural, numerosos bienes con valor de mercado (carne, leche, lana, cuero). A esto, 
debemos agregar los servicios ecosistémicos, que representan para la población humana. 
Las praderas naturales contribuyen a mantener la composición atmosférica secuestrando 
carbono, absorbiendo metano y reduciendo la emisiones de óxido nitroso. Las praderas 
acumulan grandes cantidades de carbono en forma de materia orgánica. En un suelo de 
pradera pueden acumularse en los primeros 20 cm del perfil más de 50 toneladas de 
carbono orgánico por hectárea (Sala & Paruelo, 1997). También regulan el intercambio 
de energía entre la superficie y la atmósfera y mantienen la diversidad específica y 
genética. Son un importante controlador de las pérdidas de suelo por erosión, 
contribuyen al reciclado de nutrientes y proveen habitats a numerosas especies de 
animales (Altesor, 2002). 

 
 La regulación del clima es otro importante servicio ecosistémico de las praderas. 
Los efectos provocados por distintas intensidades de pastoreo, particularmente el sobre 
pastoreo o transformaciones más radicales como la agricultura provocan cambios en la 
estructura, composición y cobertura de las comunidades. Estos cambios en la cobertura 
del suelo, modifican la dinámica estacional de la energía reflejada por la superficie o de 
las pérdidas de agua provocando cambios en los balances de energía a nivel regional y 
global. La conservación de los suelos es otro importante servicio de este ecosistema. El 
cambio en la cobertura vegetal y el incremento del suelo desnudo tiene dramáticos 
efectos sobre el suelo, provocando su erosión. 
 
 Los efectos de la ganadería son variados en cuanto a intensidad y dependen de 
un conjunto de factores tanto ambientales como de la historia del uso del sitio. La 
herbivoría por ganado doméstico promueve cambios en la composición, abundancia, 
cobertura y estructura vertical de la vegetación (Altesor et al., 1998; Rodríguez et al., 
2002, Altesor et al., 2002). En praderas que fueron clausuradas al ganado, las 
comunidades vegetales mostraron una disminución en la riqueza. El mismo patrón fue 
descrito para distintas praderas de la región (Facelli, 1988; Facelli et at., 1988; Altesor 
et al., 1998; Rodríguez et al., 2002; Altesor et al., 2002). El pastoreo puede incrementar 
la diversidad reduciendo la dominancia de las especies competidoras superiores. Las 
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especies de crecimiento erecto que pueden excluir por sombreado a aquéllas de hábito 
postrado disminuyen su abundancia bajo pastoreo, favoreciendo en última instancia la 
coexistencia de un mayor número de especies (Milchunas et al., 1988). En la Pampa 
Argentina, Sala et al. (1986) encontraron que las especies nativas planófilas y la mayor 
parte de las especies exóticas desaparecían después de cuatro años de exclusión. Para la 
misma región,  Faccelli (1988) encontró que los pastos nativos con crecimiento postrado 
desaparecían rápidamente cuando se excluía el pastoreo. En un estudio realizado en una 
pradera de Cerro Largo (Uruguay), los cambios más importantes en la comunidades 
ocurrieron en las primeras etapas de la sucesión inducida por la exclusión del pastoreo 
(2-3 años después de realizada la clausura) (Rodríguez et al., 2001; 2002). 
 
 El pastoreo aumenta la importancia del hábito de crecimiento postrado, reduce  
la altura promedio de la canopia y el tamaño de las hojas en la comunidad, así como 
concentra la biomasa cerca del suelo ( Noy-Meir et al., 1989; Díaz et al., 1992; Lavorel 
et al., 1999; Landsberg et al., 1999, Altesor 2002). En la Pampa Argentina, el pastoreo 
promovió la invasión de las praderas por especies exóticas con crecimiento invernal 
(Facelli, 1988;  Facelli et al., 1988; Chaneton & Facelli, 1991).  Para nuestro país, no se 
registraron los mismos resultados. Fueron comparados los relevamientos hechos en 
1936 con los que realizó la Dirección de Suelos del MGAP durante el periodo 1989-
1990,  detectándose un descenso en la calidad forrajera de las especies, luego de 55 años 
de pastoreo tradicional, con una escasa presencia de especies exóticas invasoras. 
También se registró un aumento significativo de las especies de hierbas nativas con 
hábitos de crecimiento postrados, y una disminución de la frecuencia de gramíneas de 
hábito de crecimiento erecto y particularmente con metabolismo C3 (Gallinal et al., 
1938; Altesor et al., 1998). 
 
     

    
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



      CAPÍTULO 7 
ANTECEDENTES 
 
 Los estudios en torno a la fauna que habita o utiliza como recurso el excremento, 
han sido de muy variado índole y se cuenta en la actualidad con una abundante 
bibliografía y el número de publicaciones sigue creciendo, sobre todo en las dos últimas 
décadas. Los primeros trabajos conocidos cuya temática se relaciona con la coprofauna, 
datan de finales del siglo XIX y comienzos del XX. En la mayoría de los casos no 
pasaban de ser meros inventarios de la fauna que habitaba excrementos de diferente 
procedencia. Se destacan durante esta época los estudios de Fabre (1897) y los 
catálogos, más o menos extensos, sobre la entomofauna coprófila de algunas regiones 
concretas. Asimismo, se destacan también algunos trabajos de diferentes autores rusos, 
los que abordaron temas tan novedosos para la época como la competencia larvaria, 
comportamiento y sucesión ( Portchinsky, 1885). 
 
 En la década del treinta se estudian con frecuencia los ciclos vitales de 
numerosas especies de dípteros coprófilos, muchos de ellos de interés veterinario (Hafez 
1939;  Hammer 1941). Durante las siguientes dos décadas se publican trabajos sobre la 
microsucesión en el excremento o la variación en la estructura de la comunidad 
coprófila según diferentes condiciones micro y macroclimáticos, estudios que requieren 
un profundo conocimiento faunístico  previo (Mohr, 1943; Laurence, 1954; Landin, 
1961. Por su parte, Halffter (1959), recopila exhaustivamente información sobre hábitos 
comportamentales, importancia médica y veterinaria de las especies de Scarabaeidae, la 
familia de insectos más ligada al excremento. 
 

 A partir de los años sesenta, y con el trabajo de Halffter & Matthews (1966) 
orientado hacia la investigación de los patrones comportamentales de Scarabaeidae, es 
que se inicia una línea de investigación tendiente a establecer relaciones filogenética 
entre los diversos grupos de estos coleópteros coprófagos.  
 
 Junto a esta línea de trabajo surgen  también a partir de los años sesenta otras 
dos novedosas corrientes de estudio. La primera es de origen más o menos difuso y se 
refiere al estudio ecológico de los coleópteros coprófagos. Las investigaciones se ven 
favorecidas por un conocimiento sistemático ya bastante extenso de la comunidad 
coprófaga,  por la facilidad de estudio ofrecida por un microhábitat concreto, accesible y 
manejable en sus variables y por el notable auge de las técnicas actuales sobre Ecología 
de Comunidades (Landin, 1961; Rainio, 1966; Hanski & Koskela, 1977), para el norte 
de Europa), (Eberhard, 1979; 1980; 1982; Hanski, 1980c; Geis, 1981; Holter, 1982; De 
Graef &  Desière, 1984; Wassmer & Sowig, 1994) para Europa Central, (Lumaret & 
Kirk, 1987; Avila & Pascual, 1988a,b) para las regiones del sur de Europa y para 
Europa Oriental (Breymeyer, 1974; Olechowichcz, 1974; Ádam,1986; Wassmer, 1994), 
para Asia y Oceanía (Yasuda,1984; Doube & Wardhaugh, 1991; Wasmia Al-Houty & 
Al-Musalam, 1998) y para el norte del continente americano (Mohr, 1943 y Valiela, 
1969), en sus comienzos. Desière (1974) y Hanski (1980 a), estudian la microsucesión 
en excrementos, la estructura de la comunidad coprófila, su variación  según diferentes 
condiciones ambientales y las estrategias reproductivas de algunas especies.  
 

Es un hecho conocido que la introducción del ganado en áreas  cuya fauna 
indígena no incluye previamente grandes mamíferos herbívoros, involucra una serie de 

 99



problemas, entre los cuales destacan los que provoca la acumulación del estiércol  en los 
pastizales: pérdida de un potencial abono (Bornemissza, 1960, 1970ª, 1976; Gillard, 
1967), degradación de la composición florística (Bryan, 1973, 1976; Fincher, 1986), 
incremento de la población de diferentes dípteros (Bornemissza, 1970b; Doube et al., 
1991). Ante esta situación  varios proyectos de control biológico del estiércol en los 
pastizales se han elaborado en diferentes países, fundamentados básicamente en la 
consideración que en áreas con alta densidad de herbívoros silvestres y sobre todo, en 
África, las taxocenosis indígenas de coleópteros coprófagos (casi exclusivamente 
Scarabaeidae), juegan un papel de importancia trascendente tanto en los equilibrios 
entre los herbívoros y el pasto, como en el control del desarrollo de las poblaciones de 
moscas (Zunino & Barbero, 1993). 
 
 Varias especies de escarabajos coprófagos han sido introducidas exitosamente en 
las Islas Hawai (Harris et. al., 1982), Australia (Bornemissza, 1976; Ferrar, 1973), 
Estados Unidos (Blume & Aga, 1978, Anderson & Loomis, 1978; Fincher et al., 1983), 
Nueva Caledonia y Vanuatu (Gutiérrez et al., 1988; Paulian, 1991), Chile (Ripa & 
Rodríguez, 1990): Isla de Pascua, La Cruz (V Región), Chillán (VII Región). Con 
anterioridad, las primeras tentativas para utilizar los coleópteros coprófagos con un 
objetivo económico fueron realizados en Hawai en 1906 con una especie introducida sin 
éxito desde México. En 1908 se realizó otra tentativa con una especie introducida de 
Alemania, que tampoco pudo establecerse. En 1923, tres especies de México fueron 
introducidas en  Hawai para controlar las “Mosca del cuerno” (Haematobia irritans), 
con resultados satisfactorios. Digitothophagus gazella (F.) y Sisyphus spinipes 
(Thunberg), son introducidos en Hawai y Puerto Rico en la década del 70 así como en 
Nueva California (USA)  (Fincher, 1986;  Rougon, 1987; Anderson & Loomis, 1978). 

 
En las Islas Hawai la fauna autóctona de Scarabaeida coprófagos es 

prácticamente inexistente (Cartwright & Gordon, 1971). La de Nueva Caledonia 
comprende cierto número de especies, sin embargo, se trata de una fauna claramente 
desequilibrada, en cuyas comunidades las especies exóticas cuidadosamente escogidas 
pueden integrarse sin que sean predecibles efectos negativos. La de Australia, al 
contrario, es medianamente rica (Matthews, 1972, 1974, 1976); sin embargo, se trata de 
especies que aprovechan un recurso trófico (heces de marsupiales), cuyas características 
físicas hacen sumamente improbable la explotación del excremento de los ungulados 
(Zunino, 1993). Lo anterior hace que la introducción en tales áreas de especies de origen 
africano o mediterráneo (adaptadas a un alimento con características muy diferentes), no 
tuviera consecuencias negativas sobre las formas autóctonas, problema que fue tomado 
en seria consideración en la fase preliminar de la elaboración del “ Dung Beetle Project” 
del CSIRO (Bornemissza, 1976). Sin embargo, según Doube et al., (1991) no se conoce 
en detalle cuál ha sido realmente el impacto de la difusión  de los coprófagos  exóticos 
sobre la fauna nativa, sobre todo en los ambientes de bosques de Australia.  
 
 Muy distinta es la situación en el sur de los Estados Unidos, tanto en lo que se 
refiere a la fauna autóctona de Scarabaeidae (Arnett, 1960, 1962; Woodruff, 1973), 
como en sus relaciones ecológicas y biogeográficas. Digitonthophagus gazella (Fab.), 
un Onthophagini introducido en los años setenta en Texas, Georgia, Arkansas y 
Mississippi, ya se ha desplazado por todo México, su gran competitividad y su tasa de 
reproducción relativamente alta (Cambefort, 1984, 1986; Lee & Peng, 1981; Hanski & 
Cambefort, 1991), dejan vislumbrar un serio peligro de desplazamiento y hasta la 
extinción de más de una especie nativa ( Howden & Scholtz, 1986). En la actualidad 
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Digitonthophagus gazela (F.) y Euoniticellus intermedius (Reiche), esta última especie 
también introducida en el continente americano, constituyen las especies dominantes 
dentro del gremio en la zona de Mapimí (Durango, México) (Lobo & Montes de Oca, 
1997).  
 
 En lo que se refiere a la introducción de Onitis vanderkelleni van Lansberge y de 
D. gazella en Chile continental, sin duda reviste una situación de alarma. Si en la Isla de 
Pascua es razonable suponer que tales especies hayan integrado a la coleopterofauna 
local, sin que sea predecible ninguna interferencia competitiva con elementos 
autóctonos, entre los cuales no hay coleópteros coprófagos (Peña, 1987),  la situación de 
Chile continental es radicalmente distinta. En el área de La Cruz se encuentran 
Megathopa villosa Eschscholtz y Dichotomius torulosus Eschscholtz; en el área de 
Chillán se registran M. villosa, D. torulosus, Frickius variolosus Germain y Frickius 
costulatus Germain (Germain, 1987; Guitiérrez, 1940; Zunino, 1984). Todas estas 
especies explotan el excremento de los grandes herbívoros y estarían bien adaptadas a 
las heces del ganado doméstico. Además, forman unas comunidades aparentemente bien 
equilibradas también desde el punto de vista del comportamiento, estando presentes 
tanto elementos paracópridos como telecópridos (Bornemissza, 1969; Cambefort & 
Hanski, 1991; Halffter & Matthews, 1966; Halffter & Edmonds, 1982; Zunino & 
Palestrini, 1986). 
 

La siguiente corriente de estudio tendría su inicio con el trabajo de Bornemizza 
(1960) (según Bornemizza, 1976), manteniendo su importancia desde los años setenta 
hasta el presente. Se trata de estudios encaminados a resolver los inconvenientes 
provocados por la introducción del ganado doméstico en determinadas regiones 
(Bornemissa, 1976;  Fincher, 1981). 
  

Apoyándose  en los trabajos de Bornemissza (1976, 1979) y Waterhouse (1974),  
Australia organiza uno de los mayores proyectos de Entomología Aplicada conocidos: 
“The Australian dung beetle Proyect” a través  del Commonwealth Scientific and Indus-
trial Research Organization (CSIRO), procurando introducir, multiplicar y liberar 
especies de coleópteros coprófagos que logren eliminar las placas de estiércol bovino de 
las praderas australianas. En 1970, se instala en África del Sur una estación 
experimental de investigación especializada en coleópteros coprófagos. En 8 años, 160 
especies habían sido estudiadas y de esas, 44 fueron exportadas para Australia como 
promisorias (Bornemissza, 1979).   
 
  La introducción de especies seleccionadas fue realizada también con 
éxito en varios países de América y los Estados Unidos, en especial Digitonthophagus 
gazella (F.) y Eunoticellus intermedius (Reiche), (Anderson, 1978; Fincher, 1981 a,b; 
Alves, 1976a,b; 1977; 1978; Blume, 1984; Blume, 1985; Howden & Scholtz, 1986; 
Doube, 1987; Doube & Moola, 1988; Ridsdill-Smith & Hayles, 1990; Lobo, 1996; 
Montes de Oca & Halffter, 1998). 

 
En relación a la República Argentina, no existe información que se hayan 

introducido ex profeso  especies  en los distintos ecosistemas productivos, pero sí se han 
llevado a cabo estudios referidos a su comportamiento (Cabrera & Gandolfo, 1996; 
Cabrera & Cordo, 1997; Speycis & Mariategyi, 1998) y cría en condiciones de 
laboratorio (Cabrera et al., 1997). Estos estudios están dirigidos a su uso como potencial 
controlador natural de los muscoideos de importancia veterinaria que crían en los panes 
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de bosta (Cichino, 1999). Monteresino (1998), estudia los escarabajos coprófagos sobre 
todo de las Provincia de Córdoba y Salta y  ha contribuido con la descripción del patrón 
de nidificación de los Eupariini y su distribución en la República Argentina 
(Monteresino & Zunino, 1995, 2003;  Monteresino et al., 1994; Monteresino & 
Brizuela, 2001), por otra parte Lizarralde de Grosso et. al. (1998), comienzan la 
evaluación de los comunidades coprófagas en relación  al control de Haematobia 
irritans. Aphodiidae constituyen un grupo bien representado en la Argentina, pero 
bastante poco estudiado (Cabrera & Cordo, 1977). Esta situación es extensiva a la 
región. Halffter (1991), señala que los estudios sobre la fauna de coleópteros coprófagos 
en los prados y formaciones abiertas de América del Sur son escasos y dispersos, pero 
indudablemente estos no cuentan con una fauna equivalente a la de las sabanas 
africanas. Es sin duda en estas últimas donde se encuentra el mayor número de especies 
e individuos de éstos coleópteros; lo que apoya la hipótesis histórico – evolutiva que 
sostiene que esta fauna evolucionó en relación al estiércol de grandes mamíferos, una 
megafauna que no sufrió una gran extinción en el Pleistoceno en Africa (Halffter, 
1991). 
 
           A fines de la década del 70 se registra en territorio brasileño la presencia de la 
“Mosca de los cuernos”. A partir de ese momento su avance y las predicciones de los 
niveles de daño que alcanzaría, favorecida por el clima, despertaron alarma en 
investigadores y productores. Desde el comienzo del problema se enfrentó en forma 
integral y al mismo tiempo se afinaban las técnicas de manejo y control de la mosca, 
EMBRAPA encaró un programa de introducción de escarabajos estercoleros.  Se 
introduce así Onthophagus gazella que está siendo multiplicada y distribuida en casi 
todo Brasil (Alzugaray et al., 1993).   
 
 
 
Antecedentes en el Uruguay 
  

Uruguay no cuenta con estudios básicos completos sobre esta fauna de 
coleópteros coprófagos. En 1953 Barattini y Saenz publican un trabajo sobre Phanaeus 
milon Blanchard. En los últimos años se han realizado estudios sobre la biología y 
fenología de diversas especies de Scarabaeidae y Aphodiidae (González-Vainer y 
Morelli, 1992; Alzugaray et al, 1993; Morelli et. al., 1995; González-Vainer y Morelli, 
1995; Morelli y González-Vainer, 1996; González-Vainer y Canziani, 1996; González-
Vainer y Morelli, 1998; González-Vainer y Morelli, 1999; Canziani y González-Vainer, 
2000). También se han descrito los estados preimaginales, las bolas nido y otros 
aspectos relacionados con los patrones de comportamiento alimenticio y de nidificación 
de algunas especies del grupo (Morelli y González-Vainer, 1990; González-Vainer y 
Morelli, 1993; Morelli et al., 1996; González-Vainer, 1998). 

 
En nuestro país, es fácil constatar como el estiércol bovino y ovino permanece 

durante varios meses, incluso más de un año, sobre el suelo, sustrayendo un área muy 
significativa de pradera y campo natural, enlenteciéndose el proceso de incorporación 
del nitrógeno al suelo y favoreciendo la proliferación de diversos parásitos del ganado 
(Sheath et al., 1990). Esto determina que exista un área significativa de las pasturas que 
es cubierta por bostas y un área considerablemente mayor que es rechazada por los 
animales de pastoreo. 
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 Cada bovino adulto produce en promedio 12 placas de excremento por día, 
cubriendo aproximadamente el 5% de una hectárea por año. Considerando la vegetación 
periférica a la masa de estiércol que es rechazada por los animales en pastoreo, el área 
de pasturas es  inutilizada por un bovino en un año asciende al 10% de una hectárea 
(Waterhouse, 1974). En nuestro país, más del 90% del territorio, aproximadamente 16 
millones de hectáreas, son campos de pasturas naturales que constituyen la base de la 
producción ganadera, principal fuente de riqueza del país (Morey et al., 1982). De 
acuerdo al Informe presentado por consultores neocelandeses en 1988 sobre la 
estabilidad de las pasturas en nuestro país (Sheath et al., 1990), las pasturas presentan 
aproximadamente una cobertura de 10 a 15% de estiércol el que permanece sobre la 
superficie del suelo por periodos de hasta 8 y 9 meses o incluso mayores de un año, lo 
que implica una pérdida aproximada de un millón de hectáreas, sin considerar el área 
que es rechazada por el ganado. 
 
 Para el Uruguay se desconoce la totalidad de especies de Scarabaeoidea 
coprófagos, así como sus ciclos biológicos y su eficiencia en la degradación e 
incorporación al suelo de las heces del ganado. Se han realizado colectas en distintas 
zonas del país, constatándose que existe una variedad importante de especies dentro de 
las familias Scarabaeidae y Aphodiidae y se ha podido establecer una primera división 
de las especies teniendo en cuenta los grupos funcionales (González-Vainer  et al., 
1992). 
 
 Existe un primer estudio sobre la diversidad, abundancia y dinámica estacional  
de la fauna de Scarabaeoidea coprófagos de Cerro Colorado, Florida, (Morelli et. al. 
2002) y se conocen las fenologías y las descripciones de los estados preimaginales de 
las especies más representativas para esa zona de estudio (González-Vainer, 1995; 
1998; 1999;  Morelli et al., 1996; 1997).  Canziani (2003) realizó un estudio que 
consistió en la descripción de tres comunidades de coleópteros coprófagos de las 
familias Scarabaeidae y Aphodiidae,  en tres ecosistemas diferentes (bosque nativo, 
pradera de suelo seco, pradera de suelo húmedo), y en el análisis de una serie de 
hipótesis sobre las dimensiones espacial, trófica y temporal del nicho. 
 
 Durante 1991 el Instituto de Investigaciones Agropecuarias (INIA) realizó 
contactos con los encargados del programa de Escarabajos estercoleros del CSIRO en 
Australia. Como resultado de estos contactos, en febrero de 1992 se llevó a cabo la 
introducción de ejemplares de dos especies estercoleras. Durante un año se mantuvo la 
cría bajo condiciones de cuarentena para evitar la introducción involuntaria de 
organismos perjudiciales. Una de las especies no prosperó, mientras que la segunda, 
Onthophagus taurus originaria de África del Sur, comenzó a ser liberada en el campo 
durante el mes de febrero de 1993. Una de las características de esta especie que la hace 
deseable para nuestras condiciones es que desarrolla su mayor actividad en los meses de 
verano, que es cuando las especies nativas no son activas y cuando las poblaciones de la 
Mosca de los cuernos, aumentan (González-Vainer & Morelli, 1990; Alzugaray et al., 
1993).  
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CAPÍTULO 8 
 
MATERIAL Y MÉTODOS 
 
ÁREA DE ESTUDIO       
 
 

  

Fig. 6- Vista de las instalaciones de la Estación Experimental de SUL, Florida. 
 

El área de estudio comprende 15 hás de campo, ubicadas en la Estación 

Experimental del Secretariado Uruguayo de la Lana (EESUL), Cerro Colorado, Florida. 

Km 137, ruta 7 (33º 50´ S,  55º 32´ W). 

 

Fig. 7- Vista general de la Estación Experimental del  SUL, Florida  
 

La unidad de paisaje del área corresponde a Praderas del Centro Sur (Evia & 

Gudynas, 2000). Es un paisaje heterogéneo; en matriz de campos naturales hay grandes 
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manchas de zonas modificadas que, en algunos sitios, llegan a constituir un mosaico. A 

escala de campo, estas manchas corresponden a montes artificiales de abrigo, y áreas de 

cultivos industriales o forrajeros dispersos en la matriz de campos naturales. Otras 

manchas identificadas a nivel de campo son agrupamientos de arbustos y  árboles 

asociados a afloramientos rocosos. 

 

 Desde el punto de vista geomorfológico, la región presenta lomadas y colinas 

con escaso recubrimiento  e interfluvios con recubrimientos de la Formación Libertad. 

En cuanto a geología, la mayor parte de esta sub-región, se encuentra sobre el 

Basamento Cristalino, con granitos y gneiss. El interfluvio presenta coberturas 

importantes de materiales cuaternarios limo arcilloso de la Formación Libertad, que da 

lugar a suelos profundos de muy alta fertilidad (Brunosoles y Vertisoles), donde 

dominan los relieves de lomadas amplias convexas ubicadas en las altitudes mayores 

(Evia & Gudinas, 2000). 

    

En cuanto a la diversidad vegetal, están citadas para esta región 40 especies 

perennes estivales, 24 perennes invernales, 13 anuales invernales y 4 anuales estivales 

(Millot et al., 1987). Entre las perennes invernales se destacan las tribus Stipeae y 

Festuceae y entre las perennes estivales el mayor porcentaje corresponde a especies de 

las tribus Paniceae y Andropogoneae. En términos relativos el porcentaje de 

andropogóneas es alto, indicando que son mayores las frecuencias de las especies con 

adaptación a periodos secos eventuales.  
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 Entre las perennes estivales las especies más frecuentes y abundantes son 

Paspalum notatum y Axonopus spp., frecuentes y abundantes Andropogon ternatus y 

Coelorhachis  selloana y frecuentes Paspalum dilatatum y P. plicatulum.    

 

 La especie perenne invernal más frecuente y abundante es Stipa charruana, 

frecuente y abundante es Piptochaetium stipoides y frecuentes Briza triloba, Aristida 

murina y Danthonia spp.  

 

 Entre las gramíneas anuales invernales, Vulpia australis  es  la más frecuente y 

abundante. Ocupa junto a otras especies de bajos requerimientos nutritivos como 

Koeleria phleoides, Briza minor y Hordeum pusillum, suelos  superficiales con limitada 

capacidad de almacenamiento de agua.  

 

 Entre las malezas de los suelos superficiales es abundante la presencia de “mio-

mio”, junto con malezas enanas como Eryngium nudicaule, Richardia, Hypochaeris, 

Dichondra, Plantago, Picris, Chaptalia.  En esta región es abunante el espartillo (Stipa 

charruana), que ocupa especialmente lugares en suelos pesados y profundos con malos 

drenajes  (unión de laderas o superficies planas).  

 

 Pasapalum notatum y Axonopus spp. constituyen las principales especies de 

gramíneas estivales tolerantes y adaptadas a condiciones de pastoreo continuo. Con 

frecuencia se encuentran asociadas a especies menos productivas como Andropogon 

ternatus y Paspalum plicatulum. Dentro de las invernales perennes, la tribu Stipeae 

reúne las  especies más frecuentes y abundantes: Stipa charruana, Piptochaetium 
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stipoides y Aristida murina, acompañadas con frecuencia por Danthonia spp. y Briza 

triloba. 

 

Uso de la tierra 
La mayor parte de la región está destinada al uso ganadero, predominando la 

explotación ovina y de vacunos de carne con avances significativos de la lechería sobre 

el resto. Asociado a la lechería se destacan los cultivos forrajeros de invierno (avena, 

Rye Grass), praderas convencionales y coberturas y cultivos forrajeros de verano (maíz 

y sorgo para pastoreo o silo). En esta zona los cultivos más importantes son trigo, 

cebada, maíz, sorgo y girasol.  

 
 
 
Carga de ganado 
 

  

         

Fig.8- vistas generales del ganado ovino y bovino presente en el área de estudio 
 

 Durante el periodo de muestreo, la carga de ganado fue de 90 vacunos y 470 

ovinos, rotando el pastoreo de potreros implantados con leguminosas con campo 

natural. 
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Datos mesoclimáticos 
En la zona donde se realizó el trabajo de campo, el promedio anual de 

precipitaciones es de 1.054 mm y la temperatura media anual es de aproximadamente 

16ºC (M.D.N., Uruguay, 1996).  Coincidiendo con una característica general del país, 

aquí también se registraron variaciones bruscas de temperatura en pocas horas. 

También, fueron frecuentes los períodos de sequías en todas las estaciones del año, que 

ocurrieron con variada intensidad. El relieve relativamente plano de la  zona,  favorece 

la acción desecante del viento, lo que seguramente determina un balance hídrico real 

inferior al de otras regiones con similares precipitaciones (MGAP, Uruguay, 1994). 
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Fig. 9-  Temperatura (Tº) y precipitaciones (Prec.mm) durante el   periodo de muestreo.  
 

 
ESTRUCTURA DE LA COMUNIDAD 
FENOLOGÍA 
SELECCIÓN DEL RECURSO 
 
 
DISEÑO DE MUESTREO 
 
         Existe una amplia variedad de métodos de captura y recolección de escarabajos 

coprófagos, todos basados en la fuerte atracción que sufre este tipo de insectos por los 

excrementos frescos de los mamíferos. Lobo et al. (1988) y Veiga et al. (1989) han 
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comparado la efectividad y el grado de similitud de la fauna capturada con diferentes 

trampas de cebo con respecto a la de los excrementos naturales. Auque estos autores 

consideran que algunos métodos son más eficientes que otros, la adecuación de un 

determinado sistema de captura es dependiente de las especies a las que va dirigido y 

sobre todo de los aspectos concretos que se pretenden estudiar.  

Se  tomaron muestras de excremento referidas a una transecta 200m de largo y 

1m de ancho, recogiendo muestras cada 10m aproximadamente. 

Se definió como una muestra:  una placa de excremento bovino o un conjunto de 

pelex de ovino y la porción de terreno subyacente hasta una profundidad de 20cm 

aproximadamente (Galante, 1979; Salgado, 1983). 

 

 

Fig. 10- placa de excremento bovino  
 

 

Fig. 11- placa de excremento bovino removida 
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Al tener las muestras un contorno irregular, el área de las mismas se tomó por 

exceso, ajustándolas a un rectángulo cuyos lados se corresponden a las medidas 

máximas de longitud y ancho de la muestra.  

 

Los muestreos se realizaron mensualmente durante dos años (enero/1992 a 

diciembre/ 1993).  

 

 La recolección de muestras siguió el patrón ideado por Ávila & Fernández-

Singler (1988),  que tiene en cuenta las distintas texturas del excremento así como el 

número óptimo de muestras a recoger: 

 5 placas de excremento bovino fresco (bf) 

 5 placas de excremento bovino semifresco (bsf) 

 5 placas de excremento bovino semiseco (bss) 

 5 placas de excremento bovino seco (bs) 

 5 placas de excremento ovino fresco (of) 

 5 placas de excremento ovino semifresco/semiseco (osf/ss) 

 5 placas de excremento ovino seco (os) 

 

Fig. 12- Vista superficial de una  placa de excremento bovino fresco 
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Fig. 13- Vista  subsuperdicial de  una placa de excremento bovino fresco. 
 

 

 

Fig. 14- Placa de excremento bovino semifreca, mostrando signos de actividad 
 

 

Fig. 15-  Placa de excremento bovino semiseco,  con signos de actividad 
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Fig. 16- Placa de  excremento bovino seco 
 

Para las muestras de excremento ovino, se unificó la textura intermedia “semi-

fresco/semi-seco” (osf/ss), por la imposibilidad de identificarlas de forma 

independiente. 

 

Fig. 17- Pélex de ovino fresco con un ejemplar de Sulcophanaeus menelas alimentándose 
 

Las muestras se recogieron en bolsas de polietileno negras, cada una identificada 

con los datos de colecta y el tipo de excremento.  Estas muestras se trasladaron al 

laboratorio de la Sección Entomología de la Facultad de Ciencias para su 

procesamiento. 

 
Procesamiento de las muestras 

Para revisar las muestras se procedió al método de flotación (Koskela, 1972; 

Koskela & Hanski, 1977; Salgado, 1983; Ávila & Fernández-Singler, 1988). Éste 

consiste en sumergir las muestras (excremento y sustrato subyacente) en grandes 
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recipientes llenos de agua. Para obtener una mayor eficacia, se sumergieron por 

separado, la masa de excremento y el sustrato subyacente. Cuando la muestra es 

sumergida, los distintos insectos comienzan a flotar y son recogidos directamente de la 

superficie del agua. Los insectos fueron separados por especies y se cuantificaron. 

 

 Determinación sistemática 
  La identificación de las especies se realizó en base a los ejemplares depositados 

en la Colección de Entomología de la Facultad de Ciencias y siguiendo las claves 

sistemática de Baraud (1977, 1992); Dellacasa (1983) y Zunino (1975). 

 
Tratamiento de los datos 

Se aplicó el análisis de curvas de acumulación para evaluar la eficiencia de los 

muestreos para el área en su conjunto. Para esto se utilizaron dos de los modelos 

asintóticos propuestos por Soberon & Llorente (1993) y estimadores de riqueza no 

paramétricos basados en la presencia-ausencia (Jack 1 y MMMeans) y la abundancia de 

las especies (ACE y Chao 1) (Colwell y Coddington 1994).  

 

El cálculo de los índices y estimadores se realizó con el programa Estimates 

versión 5.0.1 (Colwell, 1997). 

 

 Chao 1: es un estimador del número de especies de una comunidad basado en el 
número de especies raras en la muestra. 

Chao 1= S + a2/2b 

 S =  número de especies en una muestra 

 A = número de especies que están representadas solamente por un único individuo en  

        esa muestra (singletons)  

b = número de especies representadas por exactamente dos individuos en la muestra    
      (doubletons). 
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 Chao 2: 

Chao2 =  S + L2/2M 

 L = número de especies que ocurren solamente en una muestra (“únicos o uniques”) 

M = número de especies que ocurren en exactamente dos muestras (“duplicados o     

        doublets”) 

 

 
Jacknife de primer orden: 

 
Jack 1 = S + L . m-1/m 

 m = número de muestras 

Se basa en el número de especies que ocurren solamente en una muestra (L).  

 

 
Jacknife de segundo orden:  

Jack 2 = S + L(2m-3)/m – M(m-2)2/m(m-1) 
 

Se basa al igual que el Chao 2, en el número de especies que ocurren en una muestra 

(L), así como el número de especies que ocurren en exactamente dos muestras (M), 

pero relacionándolas con el número total de muestras (m). 

 

Para describir la estructura de la comunidad, se determinaron los siguientes 

parámetros: 

 
a) Riqueza específica: número de especies por zona de estudio (S). 

 
b) Diversidad específica y equidad: Como medida de diversidad se utilizó el Índice 

de Shannon (H), (Krebs, 1985). El mismo se calculó a partir de la ecuación: 

H’= - Σ pi ln pi 
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donde “pi” es la proporción de individuos hallados en la especie i-ésima. El valor de 

“pi” es desconocido en la muestra pero se estima mediante las frecuencias relativas 

observadas (ni/N) (el máximo valor probable, Pielou, 1969). El valor del Índice de 

Shannon suele recaer entre 1.5 y 3.5 y sólo raramente sobrepasa 4.5 (Margalef, 1972). 

 

El Índice de Shannon, como medida de heterogeneidad, considera la 

uniformidad de la abundancia de especies (Peet, 1974), por lo que se calculó la equidad, 

como medida adicional de la uniformidad del número de individuos de las especies, 

(Pielou, 1969). 

 

La equidad (E) se determinó de acuerdo con la siguiente fórmula: 

E = H’/Hmax = H’/ln S 

donde la diversidad máxima (Hmax) es la diversidad que podríamos encontrar en una 

situación en la que todas las especies fueran igualmente abundantes, de modo tal que  

H’= Hmax = ln S. La relación entre la diversidad observada H’ y la diversidad teórica 

máxima Hmax, puede considerarse como una medida de uniformidad (E) (Pielou, 

1969). 

 

El valor de E se sitúa entre 0 y 1; donde los mayores valores de E se obtienen 

cuando las diferencias entre el número de individuos de las especies son menores y 

recíprocamente, los valores más bajos de E surgen cuando las diferencias entre el 

número de individuos de las especies son altas.  

 

Se aplicó el índice de Rarefacción con el fin establecer diferencias significativas 

entre los valores de las abundancias obtenidas para cada tipo de excremento y para las 
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distintas texturas de los mismos. Este índice  permite hacer comparaciones de números 

de especies entre comunidades cuando el tamaño de las muestras no es igual. Calcula el 

número esperado de especies de cada muestra si todas las muestras fueran reducidas a 

un tamaño estándar, es decir, si la muestra fuera considerada de n individuos (n<N).  

∑ −
=

nN
nNiNSE

/
/)(_1)(  

Donde E(S) = número esperado de especies, N = número total de individuos en la 

muestra, Ni = número de individuos de la i ésima  especie, n = tamaño de la muestra 

estandarizado. 

 
        Se establecieron los distintos gremios y grupos funcionales de acuerdo con las 

clasificaciones de Bornemissza (1976) y Halffter & Edmonds (1981). 

 

  Se calculó la similaridad para las muestras recogidas en cada tipo de 

excremento y para las distintas texturas, aplicando los Índices de  Jaccard e Índice 

de Sorenson. Se completó el estudio realizando el análisis de similaridad de Bray-

Curtis (Cluster).    

 

   Para determinar la preferencia de las especies  por determinado excremento y 

textura del mismo se utilizó como método de ordenación al análisis de 

correspondencias. Es un análisis muy utilizado en ecología y que también se ha 

extendido a otras disciplinas. Es un procedimiento de ordenación que descompone 

una tabla de contingencias de doble entrada que incluye cantidades de objetos y sus 

atributos. Se adapta a  las  variables no continuas como cantidades, datos de 

presencia- ausencia, o porcentajes (Hill, 1973,1974, citado por James y Mc 

Culloch,1990). El análisis intenta encontrar nuevos ejes que resuman la variación 
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entre una nube “multidimensional” de puntos representando distancias entre “sitios” 

o especies, reduciendo la dimensionalidad en el proceso. Este método tiene la 

ventaja de poder analizar simultáneamente  especies y  “sitios” (en este trabajo, 

“sitios” equivalen a textura de los excrementos) y de visualizar la relación entre el  

grafico de  ordenación de ambos. La posición de las especies  en el gráfico de 

ordenación de especies será el “centro de gravedad o la posición “promedio” que 

tendrán estas mismas especies en la gráfica de ordenación de los sitios (Kent y 

Coker, 1994). Para el cálculo del análisis de correspondencias se utilizó el programa 

estadístico STATISTICA 6.0 versión 1998.  

 

PATRONES DE NIDIFICACIÓN 
 

Se colectaron insectos adultos, durante los dos años de muestreo (1992 y 1993), 

mediante colecta manual, directamente de los parches de excremento. Estos insectos 

eran trasladados y acondicionados en el laboratorio de Entomología de la Facultad de 

Ciencias.  
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Fig. 19-  Colecta manual. 
 

  

Para las observación de los comportamientos de nidificación se construyeron 

terrarios de vidrio, con una pared movible, con medidas de espesor adaptadas al tamaño 

de la especie (figs. 20-23): 

   especies pequeñas como Onthophagus hirculus, Canthidium 
breve:  25cm x 20cm x 1cm  

 
   especies medianas a grandes como Sulcophanaeus menelas o 
Gromphas lacordairei:  25cm x 20cm x 3cm  

  

Cada terrario se llenó de arena húmeda hasta unos 15 cm de altura  

aproximadamente y fue cubierto con un plástico negro para impedir el pasaje de luz. La 

arena fue esterilizada en autoclave a 1 atm. de presión durante 1 hora.  
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Fig. 20- Terrario de observación con arena húmeda y estiércol fresco como alimento. 
 

 

 

Fig.  21- Terrario de observación. 
 

 

 

Fig. 22- Terrario de observación cubierto. 
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   a 

  b 

Fig. 23- a) Terrario de observación  mostrando bolas-nido de Onthophagus hirculus. b) Detalle de un  
sector del terrario con tres bolas-nido de Sulcophanaeus menelas. 

 

 

Para cada especie estudiada, se acondicionaron cinco terrarios con parejas y 

cinco terrarios con hembras solas, a fin de confirmar la existencia de cooperación  

bisexual en la nidificación. Los terrarios se colocaron en una cámara de cría con 

condiciones de temperatura y humedad controladas (22 ºC / 60% ) y un fotoperiodo de 8 

horas (Fig. 24 a y b). 
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  a        b 

Fig. 24- a)  vista  general de la cámara de cría; b) detalle de la cámara de cría con recipientes. 
 

Los coleópteros fueron alimentados con estiércol vacuno fresco y los terrarios se 

revisaron semanalmente. Para ello se retiraba la cubierta de plástico y la pared móvil. Se 

registraban en una hoja de protocolo: 

   presencia de galerías, su categoría (galerías de alimentación, de   
                  oviposición, galería principal, galería secundaria) 
 

   dimensiones de las galerías, y su ángulo de inclinación con  
                   respecto a la superficie del terrario  
 

   el número de bolas nido construidas, su ubicación y su relación  
                   con la galería principal o galerías secundarias 
  

  hembra o las parejas, dentro del complejo de    posición de la
              galerías 
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  a  

  b              c 

Fig. 25-  Terrarios: a) terrario de observación;  b) detalle de galerías; c) detalle de la nidificación. 
 

Las bolas-nido se extraían de los terrarios de observación y se trasladaban a 

recipientes donde eran acondicionadas individualmente, también en la cámara de cría. 

Para cada bola-nido se tomaban las dimensiones de ancho y largo máximo, textura  y  se 

llevaba un registro de la evolución del estado imaginal, hasta completar la emergencia 

del imago. El control de las bolas-nidos se hizo cada dos días. 
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  a 

 

  b    c  

  d 

 
Fig. 26- Seguimiento de la nidificación. a) recipientes de seguimiento de las bolas-nido; b) bola-nido de  
                Sulcophanaeus menelas; c) bola-nido, mostrando un huevo; d) bola- nido mostrando una larva  
                en desarrollo. 
 
  
 La descripción de los distintos patrones de nidificación se realizó en base a las 

clasificaciones de Bornemissza (1976) para establecer los grupos funcionales y la de 
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Halffter y Edmons (1982) para la separación en los tres gremios: endo, para y 

telecópridos (ver capítulo 3: Ecología de los Coleoptera Scarabaeoidea coprófagos).  

 

 
 
 



CAPÍTULO 9 
 
RESULTADOS: 
 
TAXOCENOSIS 

 
Fueron estudiadas un total de 840 muestras de excremento distribuidas en  480 

placas de excremento bovino y 360 muestras de excremento ovino. Del total de 

muestras, 331 (39,40%) fueron colonizadas con al menos un ejemplar, estas muestras 

corresponden a 196 (23,33%) placas de excremento bovino y 135 (16.07%) muestras de 

excremento ovino.  

 

  Se colectaron 1.684 coleópteros, agrupados en 12 especies y 9 géneros, 

pertenecientes a dos familias de Scarabaeoidea:  Scarabaeidae y Aphodiidae, con un 

porcentaje de 85.57% y 14.42% respectivamente. El estimado de especies  (Fig. 18) 

demuestra que se ha podido recoger el total de especies del área. Los valores para los 

estimadores de diversidad fueron los siguientes: 

Chao1 = 12 
Chao2 = 12   
Jack1 = 12 
Jack2 = 12  
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Fig. 27- Curva de acumulación de especies.  
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Se presenta a continuación la lista de especies colectadas.  

Tabla  2   -  Lista sistemática de especies. 
 
Familia Aphodiidae  
Subfamilia Aphodiinae  

Tribu Aphodiini 

Aphodius lividus (Olivier, 1789) 

Subfamilia Eupariinae 

Tribu Eupariini 

Ataenius platensis (Blanchard, 1843) 

Ataenius picinus Harold, 1867 

 

Familia Scarabaeidae 
Subfamilia Coprinae 

Tribu Dichotomini 

Ateuchus pamperatum Germar 

Canthidium breve  Germar, 1824 

Dichotomius semiaeneus  (Germar, 1824) 

Tribu Phanaeini 

Sulcophanaeus menelas (Laporte, 1840) 

Bolbites onitoides Harold, 1868 

Gromphas lacordairei Brullé, 1834 

Tribu Onthophagini 

Onthophagus hirculus Mannerheim, 1829 

Subfamilia Scarabaeinae 

Tribu Canthonini 

Canthon bispinus Germar, 1824 

Canthon muticum Harold, 1867 
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Tomando en cuenta los valores obtenidos al aplicar el Índice de Shannon, la 

diversidad específica fue mayor para la familia Scarabaeidae con un valor de 1.38 

comparada con el de la familia Aphodiidae con 0.81. Ambas familias muestran valores 

bajos de equidad, debido a la desigualdad en la distribución de abundancia de las 

especies. 

  

Tabla 3: Indices descriptores del agregado de especies de Scarabaeidae y Aphodiidae. 
 

 estiércol bovino estiércol ovino 

Riqueza 12 11 

Índice de Shannon 1.91 1.10 

Uniformidad 0.77 0.40 

 

La familia Scarabaeidae es la que presenta mayor abundancia con 1.442 

individuos con 8 géneros que agrupan 10 especies, sumando el 83,3% del total de 

especies descritas para la comunidad de coprófagos. Está representada por 2 

subfamilias, Coprinae y Scarabaeinae, con 4 tribus, Phanaeini, Onthopaghini, Coprini y 

Canthonini, contando con 9 géneros, Sulcophanaeus, Bolbites, Gromphas, 

Onthophagus, Ateuchus, Canthidium, Dichotomius y Canthon. Onthophagus es de 

distribución cosmopolita, el resto de los géneros son de distribución Neotropical 

(Blackwelder, 1944; Cambefort, 1991b). Coprinae es la sufamilia mejor representada 

con el 77.7 % de las especies recolectadas y una abundancia de 809 ejemplares 

(48.04%).  Dichotomiini y Phanaeini, tuvieron igual número de especies, contabilizando 

el 75% de las especies de Scarabaeidae colectados y una abundancia de 1.046 
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ejemplares (62.11% del total de ejemplares). La tribu Onthophagini, muestra una 

abundancia relativa media (330) y una baja riqueza específica.   

  

La tribu Canthonini sólo está representada por un género y dos especies Canthon 

bispinus y C. muticum (16.66% del total de especies presentes) y una abundancia de 65 

ejemplares (3.85%). 

 

 Canthidium breve y Onthophagus hirculus fueron  los Scarabaeidae con mayor 

abundancia , 735 ( 43.64% ) y 330 (19.59%)  respectivamente.  Sulcophanaeus menelas 

y Onthophagus hirculus están representados con abundancias de 209 y 330 

respectivamente, seguidos por el resto de los Scarabaeidae, con abundancias menores a 

100 individuos: Ateuchus pamperatum (68), Canthon muticum (37), Canthon bispinus 

(28), Gromphas lacordairei (24), representando este grupo el 10.81% de la abundancia 

de los Scarabaeidae recolectados.  Bolbites onitoides tuvo una abundancia de 4 (0.27%), 

la menor de todos los Scarabaeidae, siguiéndole Dichotomius semiaeneus con una 

abundancia de 6 (0.41%).  

 

Aphodiidae, contabilizó un total de 243 ejemplares (14.42% del total), con 2 

géneros y 3 especies (25% del total de especies). La subfamilia Eupariinae fue la mejor 

representada con 2 especies para el género Ataenius : A. platensis y A. picinus y una 

abundancia de 142 ejemplares (58.43% del total de Aphodiidae colectados y el 8.61% 

para el total de los ejemplares colectados).  La subfamilia Aphodiinae estuvo 

representada por un solo género y una sola especie Aphoidus lividus , con una 

abundancia de 101 ejemplares (41.56% de los Aphoddidae colectados y el 5.99% de la 
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abundancia total de coprófagos ). Se presenta a continuación la matriz y la 

representación gráfica de las Abundancias totales para cada especie: 
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Fig. 28- Abundancias totales para cada especie. 
 

  

En las Tablas 4-6  se presentan  las abundancias mensuales (N) para cada 

especie durante el primer y segundo  año de muestreo respectivamente. 
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COMPOSICIÓN  DE  GREMIOS 
 

De acuerdo con la separación de las especies en el espacio (vertical u horizontal) 

que supone la relocalización del alimento de su sitio original a uno protegido, se 

establecieron los porcentajes de riqueza y abundancia de acuerdo a los gremios (endo, 

para y telecóprido) tomando la clasificación de Bornemissza (1976) (Tablas 7,8 ; Fig. 

29). 
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Fig. 29- Proporción de gremios que forman el agregado de especies  
 

 

Dentro de la comunidad de Scarabaeoidea estudiada se encontraron los tres 

gremios descritos por Bornemissza (1976) para agrupar a los escarabajos estercoleros.  

Los endocópridos, presentes en proporción mayor que los telecópridos, representaron 

un 14.4% del total de los coprófagos recogidos. Dentro de los Aphodiidae,  las 

subfamilias Aphodiinae y Eupariinae están representadas en proporciones muy similares 

5.9% y 8.43% respectivamente. El gremio de los paracópridos representó el 81.7% del 

total de la comunidad. Las especies que lo integraronn pertenecen a la familia 

Scarabaeidae y la mayor proporción correspondieron a cavadores de pequeño tamaño 

(79,69% del total de especies colectadas). Dentro de este grupo funcional también se 
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encontraron las especies con mayor abundancia  dentro de la comunidad: Canthidium 

breve N= 735 y Onthophagus hirculus N= 330. 

 

DISCUSIÓN 

 
 La curva de acumulación de  especies obtenida en función a los estimadores de 

diversidad calculados, permite valorar en forma satisfactoria el diseño de muestreo 

utilizado. La riqueza de especies ha sido de 12, representando dos familias, 

Scarabaeidae y Aphodiidae.  

  

De manera general, los valores de riqueza, diversidad y equidad fueron bajos si 

los comparamos con poblaciones de escarabajos coprófagos en ambientes similares en 

las regiones tropicales (Bornemissza & Williams, 1970; Heinrich & Bartholomew, 

1974). Existen diversas hipótesis acerca de los niveles poblacionales y composición de 

la fauna coprófaga de la región. Cabrera Walsh &Cardo (1977) han señalado que la 

reducción de las poblaciones de insectos coprófagos nativos a través de los años puede 

ser una consecuencia de mal manejo del suelo o porque no han respondido al 

incremento del recurso (Halffter, 1981). La forma como el excremento bovino y ovino 

es utilizado por la fauna coprófaga contemporánea, podría ser una respuesta ecológica 

durante los pasados 500 años (desde que se introdujo la ganadería en  nuestro país) de 

especies suficientemente flexibles como para sobrevivir desde el Pleistoceno (Janzen, 

1983). 

 

La familia Aphodiidae fue la menos diversa (H’= 0.81), de esta forma los 

Scarabaedae representan la familia dominante en el área de estudio (H’= 1.38). Este 

hecho coincide con lo observado por otros autores para las comunidades de coprófagos 
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en ecosistemas abiertos (Haffter  & Matthews, 1966; Nealis, 1977; Walter, 1978; 

Lumaret, 1983; Hanski, 1983; Peck & Howden, 1984; Lumaret & Kirk, 1987) y 

recientemente con los datos obtenidos por Canziani (2003), para distintos tipos de 

praderas en nuestro país.  

  

Los Aphodiidae representan un importante componente numérico de las 

comunidades coprófagas asociadas al estiércol de ganado doméstico. En nuestro 

estudio, la subfamilia Eupariini fue la mejor representada dentro de los Aphodiidae con 

la especie Ataenius platensis con una abundancia (N) de 133 individuos. Los altos 

porcentajes de captura para distintas especies del género Ataenius en ambientes 

similares en otros países del continentes, estaría dando fuerza a la hipótesis que sostiene 

que este género se encontraría bien representado en el continente americano  (Howden 

& Nealis, 1975; Peck & Forsysth, 1982).  Canziani (2003),  en su estudio de 

comunidades de escarabajos estercoleros para  tres ecosistemas distintos de nuestro país, 

encuentró proporciones de abundancia similares para ambientes de pradera húmeda. 

Continuando con los Aphodiidae, Aphodius lividus, fue la única especie colectada de la 

sufamilia Aphodiidae. Esta especie ha sido introducida desde Europa y al igual que en 

el Viejo Continente, esta especie muestra una marcada preferencia por los ambientes 

abiertos (Lantin, 1961).     

 

La familia Scarabaeidae fue la que presentó mayor abundancia con 1.441 

individuos coincidiendo con lo observado para ecosistemas templados por otros autores 

(Halffter & Mattheus, 1966; Nealis, 1977; Walter, 1978; Lumaret, 1983; Hanski, 1983; 

Peck & Howden, 1984; Lumarte & Kirk, 1987). De forma general podemos afirmar que 

la mayor abundancia estuvo representada por especies de pequeño tamaño (Aphodius 
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lividus, Ataenius platensis, Onthophagus hirculus, Canthidium breve). Esta 

característica, coincide con lo observado  por Halfter & al., 1992 y Canziani, 2003, para 

comunidades de hábitats abiertos.  

 

La mayoría de los géneros de Scarabaeidae, mostraron niveles de riqueza muy  

bajos, coincidiendo con estudios para ecosistemas del continente americano y  Europa. 

este hecho apoyaría la hipótesis de que en América la fauna de coleópteros coprófagos 

es el remanente de la fauna que colonizaba los excrementos de la megafauna de 

mamíferos extintos hacia finales del Pleistoceno (Janzen, 1983).  Dichotomiini es la 

tribu con mayor abundancia relativa (735), reflejando, según Cambefort (1991 b) el 

éxito de este grupo en el Nuevo Mundo.   

 

 El agregado de especies coprófagas está dominado por aquéllas de pequeño 

tamaño como Canthidium breve, Onthophagus hirculus, apoyando la hipótesis de que 

estos pequeños coleópteros coprófagos son mucho más dispersos que las especies de 

mayor tamaño. Los altos valores de abundancia de Onthophagus en particular 

encontrados en hábitats de praderas, estaría demostrando su éxito adaptativo, ya que es 

una especie que viene desplazando las comunidades nativas, desde el norte de 

Sudamérica. Este hecho ya fue comprobado en poblaciones del continente Africano.  

Los Phanaeini agrupan los coleópteros de mayor talla colectados y responden a géneros 

ya citados  para hábitats de pasturas (Hanski & Cambefort, 1991 c; Cambefort, (1991 

b).                                                                           
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 La disponibilidad continua de recurso sería un factor determinante en los niveles 

de riqueza que resultan sensiblemente mayores en ambientes pastoreados, si los 

comparamos por ejemplo con otros hábitats como bosques artificiales (Canziani, 2003).       

 

Las abundancias y riqueza de especies, en relación a los grupos funcionales o 

gremios, concuerdan con lo observado por Canziani (2003), en su estudio de selección 

de hábitat, encontrando una mayor proporción de especies paracópridas en ambiente de 

pradera. Este patrón de selección apoyaría la idea de que los Scarabaidae de las zonas 

templadas son especies termófilas que requieren temperaturas elevadas para su actividad 

(Halffter & Matthews, 1966). Este hecho es crítico en las especies de mayor tamaño, 

como es el caso de Sulcophanaeus menelas que desarrolla su mayor actividad (vuelo y 

alimentación) durante las horas de mayor insolación. Esta preferencia por los hábitats 

expuestos parece ser debida a su comportamiento nidificador en el suelo que les 

confiere independencia con respecto a las condiciones de estrés a que estaría sujeto su 

microhábitat en un ambiente sin cobertura vegetal. (Halffter & Matthews, 1966; Nealis, 

1977; Walter, 1978; Lumaret, 1983; Hanski, 1983; Peck & Howden, 1984; Lumaret & 

Kirk, 1987).  Los paracópridos de pequeño tamaño resultaron ser los más abundantes, 

coincidiendo con lo encontrado en otros ecosistemas templados (Salgado, 1983; 

Lumaret & Kirk, 1987; Menéndez, 1997).  De acuerdo con Hanski & Cambefort 

(1991c), la dominancia en las comunidades de escarabajos coprófagos está en relación 

directa con el tamaño de las especies. De esta forma la relación interespecífica de las 

especies de pequeño tamaño dentro de una placa de estiércol puede promover la 

coexistencia, especialmente entre especies endocópridas y de pequeños cavadores, 

debido a que el tamaño puede determinar diferencias en las partes utilizadas del 

excremento o del espacio subyacente.    
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La baja abundancia de grandes cavadores y rodadores respecto a endocópridos y  

paracópridos, puede deberse, entre otras razones, a las dimensiones de las especies y  

hábitos reproductivos de los coprófagos, que afectarían significativamente la 

coexistencia de los escarabajos (Palestrini et al., 1998). La competencia intra e 

interespecífica puede ser severa en los Scarabaeidae de gran talla, los cuales pueden  

remover una porción de los recursos en una deyección para su uso exclusivo (Hanski & 

Cambefort 1991b). Estos escarabajos se reproducen haciendo túneles  y enterrando el 

estiércol debajo de la deyección (grandes y pequeños cavadores o paracópridos) o 

introduciendo fragmentos de excremento en un agujero hecho previamente, alejado de 

la deyección original (rodadores, peloteros o telecópridos) (Halffter & Edmons, 1982; 

Zunino & Palestrini, 1986 y Zunino, 1991 mencionados por Palestrini et al., 1998). En 

los endocópridos como los pequeños Aphodiidae, la competencia no sería tan fuerte ya 

que generalmente se reproducen dentro del estiércol (Hanski & Cambefort, 1991b). 

 

A diferencia de lo señalado por Canziani (2003), la proporción de especies 

telecópridas fue muy baja (3,65% de la abundancia total). La baja abundancia de los 

Canthoniini, podría deberse a un defecto del método de colecta para el grupo de  

telecópridos. Los coleópteros rodadores permanecen poco tiempo en el excremento y 

ruedan a distancia un fragmento del mismo. La captura de estas especies está  

condicionada  a su presencia en el excremento en el momento del muestreo. También 

probablemente la altura de la pastura podría afectar el desplazamiento de los integrantes 

de este gremio, si esta es muy alta, dificulta los hábitos de nidificación (Gonzalez-

Vainer & Canziani, 1996). 

 

 Como ya se expresara, A. lividus es una especie introducida desde el Viejo 
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Mundo, donde los Aphodiidae muestran preferencia por los hábitats de pastura (Landín, 

1961). Esta preferencia por los hábitats de pradera independientemente de las 

condiciones del sustrato, estaría reflejando la mayor independencia de los endocópridos 

frente a un tipo particular de suelo.  

 

El mayor número  de individuos en excremento bovino y ovino se registró 

notoriamente en primavera, aunque se detectaron más especies en los meses del verano. 

Esto lleva a suponer que las precipitaciones influyeron más en la abundancia de las 

especies que la temperatura del aire, posiblemente porque la mayoría son pequeños 

cavadores y la textura del suelo favorecería la nidificación. Este comportamiento se 

observa  notoriamente en las heces ovinas, pues son una fuente de alimento 

extremadamente transitorio que se seca muy rápido, entre algunas horas y pocos días. 

Pueden ocurrir variaciones anuales en las preferencias texturales de una determinada 

especie influenciadas no sólo por la temperatura del aire y precipitaciones, sino también 

por la temperatura del suelo, la calidad de las pasturas y del excremento, así como la 

desecación del mismo, lo que hace necesario ampliar el período de observaciones a más 

de un año. 

 

Ataenius platensis, ha sido citada para hábitatas de pradera seca (Canziani, 

2003). Esta selección podría también deberse, como especie endocóprida, a su mayor 

independencia de las condiciones del suelo ya que,  presumiblemente posea un ciclo de 

vida corto, lo que le permitiría nidificar en un ambiente donde la deshidratación del 

estiércol puede ser rápida en los meses más cálidos del año (Canziani, 2003). El patrón 

de distribución encontrado coincide con el descrito por Lumaret & Kirk (1987) y 

Hanski (1991b), para las zonas templadas de Europa, donde la mayoría de las especies 
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son ubicuas tanto en hábitats abiertos como en bosques y típicamente son más 

abundantes en hábitats abiertos.  

 

 Los paracópridos de mayor tamaño, géneros característicos de hábitats abiertos 

(Cambefort, 1991b), están representados de manera desigual. De Gromphas lacordairei, 

sólo se recogieron 24 ejemplares, frente a 209 de Sulcophanaeus menelas. Gromphas 

lacordairei es una especie que  se colecta sobre todo en ambientes de pradera húmeda o 

praderas de inundación, (Caniziani, 2003) y observaciones realizadas en diferentes  

localidades del Uruguay  como Cuchilla Santo Domingo, Dpto. Florida, (Canziani com. 

pers.), Cerro Colorado (Florida), Rocha, (Morelli, González-Vainer, com. pers.).  
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  A continuación se enumeran las diferentes especies indicando para cada una de 

ellas unos breves comentarios sobre su ubicación sistemática, distribución geográfica y 

datos más relevantes de su biología.  

 
Familia Scarabaeidae 
 
Sulcophanaeus menelas (Germar), 1824 
 

Sulcophanaeus Olsoufieff, 1924, es un género neotropical, que comprende 5 

especies (Edmonds, 2000). Zunino (1983; 1985),  agrupa dentro de la subtribu 

Phanaeina los géneros Phanaeus Mac Leay, Oxisternon Lap, Coprophanaeus Ols., 

Sulcophanaeus Ols., Diabroctis Gist., Dendropaemon Perty, Coprophanaeoides 

Edmonds, Tetramereia Klag., Megatharsis Waterh. (y posiblemente, 

Paradendropaemon Edmonds y Homalotarus Janss.). Esta subtribu o (agrupación de 

géneros),  tiene una distribución neotropical, de gran éxito no sólamente geográfico, 

sino también ecológico y, dentro de ciertos límites, comportamental. No es 

exclusivamente sudamericano, sino que presenta importantes componentes en Centro y 

Norteamérica y núcleos de diferenciación secundarios en Mesoamérica y la Zona de 

Transición Mexicana ( Zunino, 1985). 

 

 Los Phaneina comprenden cerca de 150 géneros, exclusivamente del Nuevo 

Mundo, conocidos por sus brillantes colores metálicos y su notable dimorfismo sexual. 

De acuerdo con Phililps et al. (2001), salvo Sulcophanaeus, el resto de los géneros que 

agrupa esta subfamilia son monofiléticos, consistiendo en varias ramas (clados) en 

forma parafilética en el medio del árbol filogenético.   

 

 Sulcophanaeus menelas es un Phanaeini coprófago neotropical, presente en las 

praderas de Bolivia, centro y este argentino, sur de Brasil y en todo el territorio 
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uruguayo (Edmonds, 1972). Edmonds (1972), define los caracteres del género 

Sulcophanaeus y precisa su distribución geográfica, contando con 14 especies 

sudamericanas, 3 especias mesoamericanas, una endémica y 4 especies endémicas de 

las islas del Caribe y Jamaica (Edmonds, 2000).   

 

Bolbites onitoides  Harold, 1868 
 

Esta especie está distribuida en Argentina (Buenos Aires, La Pampa, Córdoba, 

San Luis, Catamarca, La Rioja, Santiago del Estero, Salta, Tucumán, Chaco, Formosa, 

Santa Fe, Entre Ríos, Corrientes), Bolivia, Paraguay y Uruguay (Martínez, 1959). 

 
 
Gromphas lacordairei  Brullé, 1834 
 

Gromphas Brullé, 1834 es un género exclusivamente neotropical que cuenta con 

5 especies, todas coprófagas (Martínez, 1959). Su posición taxonómica ha sido de difícil 

determinación. Originalmente ubicado dentro de la subtribu Phanaeina (Blackwelder, 

1944), fue removido de esta subtribu por Edmonds (1972) quien lo relacionó con los 

dicotomiinos.  Posteriormente, Halffter y Edmonds (1982), en base al estudio de los 

patrones de nidificación lo incluyen dentro de la subtribu Dichotomiina. Recientemente, 

Philips et al (2001), realizan un estudio filogenético de la tribu Phanaeini y ubican a 

Gromphas dentro de esta tribu, estableciendo su afinidad con el género Oruscatus.  

 

Gromphas lacordairei Brullé  se distribuye en Brasil, Argentina y Uruguay 

(Blackwelder, 1944, Martínez, 1959). Esta especie ha sido señalada como huésped 

intermediario de Macracantorhynchus hirudinaceus (Pallas), gusano del intestino del 

cerdo, otros animales domésticos y silvestres y también del hombre, (Martínez, 1959). 
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Onthophagus hirculus  Mannherheim, 1829 

 
 Las evidencias biogeográficas y filogenéticas señalan al Viejo Mundo como área 

de origen del género Onthophagus Latreille, 1802. Es en los trópicos del Viejo Mundo 

donde se encuentran más género afines (dentro de la tribu Onthophagini), donde se 

presenta la mayor cantidad de subgéneros y grupos filéticos de Onthophagus,  y sobre 

todo donde se encuentra el mayor número de formas plesiomórficas. Concretamente en 

África al sur del Sahara, se encuentra la mayor diversidad taxonómica, morfológica, 

ecológica y etológica (790  especies de un total de 1,768, según Cambefort, 1991). 

 

 Onthophagus se ha expandido tanto a las regiones actualmente templadas de 

Eurasia, como a la región Australiana y a América. Es el Scarabaeoidea más 

cosmopolita, incluyendo numerosas introducciones accidentales o diseñadas debido al 

hombre (Zunino & Halffter, 1997). En América al igual que en Australia, la riqueza 

filética es menor. Existe aquí un solo subgénero (excluyendo las introducciones 

antrópicas recientes): Onthophagus s. str., que, por otra parte, incluye abundantes ramas 

filéticas y especies en el este de la región Oriental y en la Zona de Transición China 

(sensu Palestrini et al., 1987). 

 

 Zunino & Halffter (1988) argumentan a favor de la teoría de que los 

Onthophagus  americanos representan varias ramas filéticas derivadas de troncos 

ancestrales., cuya representación extramericana actual se encuentra en la fauna del este 

y sureste asiático. Las ramas americanas son varias. Hasta el presente se consideran 

cinco grupos de especies (Zunino & Halffter, 1988). El grupo hirculus es el más 

importante de Sudamérica. Del total de 26 especies, 23 se encuentran en Sudamérica o 

Panamá. En la zona de transición mexicana (al norte del Lago de Nicaragua), existen 
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siete especies, seis de las cuales son de muy amplia distribución en las zonas bajas, 

tropicales de México y Centro América.  

 

 Onthophagus, es un género de enorme diversidad taxonómica,  agrupando 

aproximadamente 2.000 especies (Zunino, 1975). En los Onthophagini los caracteres de 

diferenciación sexual secundaria adquieren cierto grado de variabilidad y complejidad.  

Se destacan especialmente los procesos cefálicos y pronotales a base de tubérculos, 

quillas, crestas, fosetas y largas protuberancias corniformes.  

 

 En los últimos años, este género ha recibido especial atención, transformándose 

en modelo de estudio en biología, comportamiento, ecología y patrones de nidificación, 

que luego son utilizados para descifrar la intrincada sistemática del grupo ( Lee & Peng, 

1982;  Cook, 1988, 1990; Emlen, 1994, 2000; González-Vainer & Morelli, 1995; 

Sowig, 1996a, b; Moczek, 1998, 1999; Herzner, 2000;  Emlen & Nijhout, 2000; Hunt 

and Simmons, 1998, 2000; Hunt et al.,1999;  Moczek & Nijhout, 2002). 

  

En algunas especies de este grupo se han analizado aspectos de su fenología y su 

ecología (Tyndale-Biscoe et al., 1981; Edwards, 1986a, 1988; Lumaret & Kirk, 1987; 

Tyndale-Biscoe et al., 1988; Lumbreras et al., 1990; Martínez & Montes de Oca, 1994). 

La mayoría de las especies estudiadas presentan una marcada estacionalidad; su mayor 

actividad ocurre en los meses más cálidos y húmedos del año (Halffter, 1991; Hanski & 

Cambefort, 1991c). Sin embargo, algunas de ellas  se mantienen activas en la superficie 

del suelo durante gran parte del año (Avila & Pascual, 1988b; Arellano, 1992). 
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 Onthophagus hirculus Mannh. es un coleóptero coprófago neotropical, muy 

común en las zonas de campo natural y pasturas mejoradas del Uruguay. Esta especie  

está citada para Argentina (Buenos Aires, Río Negro, Neuquen, La Pampa, Mendoza, 

San Luis, Córdoba, San Juan, Santa Fe, Entre Ríos, Corrientes, Misiones, Chaco. 

Formosa, Santiago del Estero, Jujuy, Salta, Tucumán, Catamarca, La Rioja), Bolivia, 

Brasil, Paraguay y Uruguay (Martínez, 1959). 

 

Este cóprido es uno de los más abundantes  debajo de las placas de excremento 

de  animales herbívoros principalmente. La hembra construye nidos paracópridos 

debajo de la placa de excremento (Ohaus, 1909). Es además una de las especies que 

actúa como huésped intermediario de Macracantorhynchus hirudinaceus  (Pallas), 

(Martínez, 1959). 

 

Ateuchus pamperatum  Germar 

 
El género Ateuchus Weber, 1801, fue creado para una especie norteamericana: 

A. histeroides Weber. Autores posteriores, toman Ateuchus como sinónimo de 

Scarabaeus o describen un nuevo género, Choeridion (Seville, 1825). Chapin (1946), 

retoma la denominación Ateuchus como válida. Balthasar (1939; 1942; 1945; 1966), 

reconoce  la validez del argumento de Chapin, aunque utiliza durante muchos años, en 

la descripción de especies de la fauna Paleártica, la denominación Choeridium. Autores 

americanos (sud y norteamericanos), aceptan rápidamente el término Ateuchus para la 

descripción de nuevas especies (Martínez & Martínez, 1987). 

 

Ateuchus perforatus está citado para Guatemala, Panamá, Colombia, México 

(Blackwelder, 1944) y recientemente para Uruguay (González-Vainer & Morelli, 2001). 
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Canthidium  breve  (Germar), 1824 

 
El género Canthidium Erichson, es uno de los más ricos en diversidad de 

especies  y paradójicamente, uno de los menos estudiados de los Dichotomiina 

(Scarabaeidae) neotropicales (Martínez & Halffter, 1986a). C. breve es la especie más 

común del género, de régimen alimentario coprófago, se encuentra en gran número 

sobre excrementos de herbívoros, preferentemente durante las primeras horas de la 

mañana (Martínez, 1959). 

 

 Canthidium breve Harold, es una especie ditribuida en Argentina (Buenos, 

Aires, Córdoba, Santa Fe, Entre Ríos, Corrientes, Misiones), Brasil, Paraguay y 

Uruguay (Martínez, 1959). 

 

Dichotomius semiaeneus (Germar), 1824 

 
El género Dichotomius Hope, es un complejo heterogéneo de especies 

(Martínez, 1973; 1974). 

  

Dichotomius semiaeneus es una especie coprófaga distribuida en Argentina 

(Córdoba, Corrientes, Misiones) Bolivia, Brasil, Perú y Uruguay  (Martínez, 1959). 

 

 

Canthon bispinus  Germar, 1824 

 
Canthon muticum Harold, 1824 
 

El género Canthon Hoffmannsegg, 1817, comprende cerca de 150 especies 

(Palestrini & Barbero, 1993; Hernádez-Martínez & Martínez, 2003) y agrupa especies 

de tamaño muy pequeño a mediano. De cuerpo oval acortado; dorsalmente algo 
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convexo o casi plano. De coloración y microescultura de la superficie dorsal muy 

variable.  

 

Los caracteres sexuales secundarios son poco evidentes, excepto en el subénero 

Pseudepilissus (Halffter & Martínez, 1968). Hoffmannsegg, 1817 describe el género 

Canthon basándolo en Ateuchus septemmaculatus Latareille, 1807 y desde el comienzo 

la hetrogeneidad  de este género preocupa a numerosos autores (Halffter, 1958; 1961). 

 

 El género Canthon es el más diversificado de todos los Canthonina (Pereira & 

Martínez, 1956). Su delimitación ha sido el principal problema taxonómico del grupo. 

De gran número de especies que contiene (174 especies y subespecies), 148 están 

distribuidas en 9 subgéneros, incluyendo el nominotípico y más grande, el que 

conjuntamente con el subgénero Glaphyrocanthon comprende alrededor del 70% de las 

especies descriptas (Halffter & Martínez, 1977). 

 

 Los Canthonini muestran una distribución gondwaniana típica. Canthon y 

géneros cercanos tienen su origen en el norte de Sudamérica, en el macizo del 

Arquibrasil. Esta suposición está confirmada por numerosos datos biogeográficos, como 

la gran riqueza de especies del norte de América del Sur, su ausencia en Chile y en la 

región Patagónica (lo que hace pensar  que Canthon  y géneros más próximos son 

posteriores a la separación de la Paleantártida (Chile, Patagonia, Tierra del Fuego,  

Antártida, Australia y Nueva Zelandia del bloque sudamericano, y el hecho notable de 

que las especies más evolucionadas y divergentes se encuentren en la periferia, tomando 

como centro el norte de Sudamérica (Halffter, 1958 ). 
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Canthon bispinus está citado para Argentina (Buenos Aires, Entre Ríos, Santa 

Fe, Córdoba), Uruguay y Brasil, (Martínez, 1959). 

 

 Canthon muticum está representado en Brasil,  Paraguay, Argentina, y Uruguay 

(Blackwelder, 1944). 

 

 
Familia Aphodiidae 
 
Aphodius livididus  (Olivier, 1789) 

 
Ataenius platensis  (Blanchard, 1843) 
 
Ataenius picinus  Harold, 1867 
 

Aphodius lividus Oliv, Ataenius picinus Harold y A. platensis Blanch. pertenecen 

al familia Aphodiidae (sensu Baltasar, 1963). Esta familia representa un grupo 

cosmopolita formado por especies de pequeño tamaño, muy pocas de ellas superan los 

10 mm, de color pardo oscuro o negro. A pesar de ser un grupo homogéneo 

morfológicamente, es muy diversificado en el plano ecológico. La mayoría de las larvas 

y adultos se alimentan  de estiércol fresco pero muchas especies son saprófagas o 

pueden consumir raíces de gramíneas y semillas germinadas de maíz (Dellacasa, 1987). 

 
La subfamilia con mayor riqueza específica es Aphodiinae con más de 1.800 

especies, de las cuales el 90% pertenecen al género Aphodius (Dellacasa, 1987), le sigue 

Eupariinae con casi 600 especies y poco más del 50% de ellas están agrupadas en el 

género Ataenius (Deloya, 1994). 

 

Aphodius lividus  se distribuye en América y el Viejo Mundo (Blackwelder, 1944).   
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Este mismo autor cita Ataenius picinus  y Ataenius platensis una distribución para  Brasil, 

Uruguay y Argentina (Blackwelder, 1944).  

 

El género Ataenius Harold, 1867 comprende 320 especies, con 228 especies 

descritas para América (Dellacasa, 1987). Son características de las regiones templadas 

del hemisferio norte, aunque existe un número importante en las regiones subtropicales 

y tropicales  (Cambefort & Hanski, 1991). 

 

 

  

 

 

 

 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



CAPÍTULO 10 
 
RESULTADOS: 
FENOLOGÍA 
 

La estructura temporal de los agregados de especies de escarabajos coprófagos 

tanto dentro de un año (fenología) como entre años (estabilidad demográfica). Fue 

evaluada mediante los valores  de abundancia (N), riqueza específica (S), Uniformidad 

(E) e Índice de Shannon (H´), de las especies colectadas, en cada trimestre y para cada 

año de muestreo, diferenciado entre estiércol bovino y ovino. En los meses de verano se 

tomaron los meses de enero y febrero, ya que los muestreos comenzaron en enero de 

1992. 

 
  En la Fig. 30 se pueden apreciar los picos máximos de abundancia para el total 

de los ejemplares recolectados. Los máximos poblacionales se registran en otoño y 

primavera –verano para los dos años. Para el estiércol bovino, los máximos de 

abundancia se registraron en el periodo enero-febrero/93 (N= 280) y setiembre-

noviembre/93 (N= 310). Para el excremento ovino, los máximos poblacionares se 

apreciaron en marzo-mayo/93 (N= 143) y setiembre-noviembre/93 (N= 232). Una 

abundancia mayor durante el año 1993 está en relación al mayor número de 

precipitaciones acontecidas durante el mismo. 

 
 La tabla 9 y la figura 30, muestran las abundancias absolutas en relación a la 

temperatura y precipitaciones promedios.  
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Fig. 30-  Abundancias (N) mensuales en relación con las precipitaciones (Prec.mm) y la temperatura (Tº). 
 
 
 
 En la Fig. 30 se pueden visualizar los máximos poblacionales y completar la 

descripción de la dimensión temporal del nicho mediante el estudio de la actividad 

anual de las distintas especies coprófagas que integran la comunidad. Es claramente 

visible un aumento poblacional durante enero/92 (N=60; 3.5%); marzo/92 (N= 154, 

9,14%); noviembre/93 (N=  167, 9.9%); enero/93 (N=  142, 8.43%); marzo/93 (N=  

188, 11.16%); noviembre /93 (N= 304, 18.05%).  Durante los meses de invierno ( junio 

– agosto),  la captura de ejemplares decreció notablemente. 

 

 Se ilustran a continuación (tabla 9) los valores de abundancia tomando en cuenta 

las estaciones del año, para cada año de muestreo y en relación con los parámetros 

mesoclimáticos. 
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Fig. 31- Abundancias (N) totales de acuerdo a las estaciones del año y con referencia a los  
              promedios de temperatura (Tº) y precipitaciones (Prec.mm).     
 

 
 
Estiércol bovino 
 
 Si estudiamos las fenologías en las muestras recogidas en estiércol bovino con 

relación a la temperatura y precipitaciones promedio (Tabla 12 , Fig. 31), se visualiza 

claramente una mayor abundancia en enero/92 (N= 60); marzo/ 92 (N= 80); noviembre 

/92 (N=110;  enero/93 (N=142); marzo/93 (N= 88); setiembre/93 (N=  66);  octubre/93 

(N= 73); y noviembre/93 con el mayor valor. Cada uno de estos picos de abundancia, 

están en relación directa con el aumento de la precipitaciones y con mayor notoriedad 

puede verse el máximo de abundancia en diciembre/93, enmarcado dentro de dos 

periodos de precipitaciones muy altos.  
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Fig. 32-  Abundancias (N) mensuales en muestras de estiércol bovino en relación  con las precipitaciones  
              medias  (Prec. mm) y la  temperatura (T ) promedio. 
 
 
Estiércol ovino 

En las muestras colectadas en estiércol ovino (Tabla 13, Fig. 33), los máximos 

poblacionales se registraron en marzo/92 (N= 154); noviembre/92 (N= 167); enero/93 

(N= 142); marzo/93 (N= 188); octubre/93 (N= 163) y el mayor de todos en 

noviembre/93 (N= 304). En este caso  también se observa una marcada influencia entre 

los niveles de precipitaciones y las abundancias máximas. 
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Fig. 33- Abundancias (N) mensuales en muestras de estiércol ovino  en relación con las precipitaciones     
              medias  (Prec. mm) y la  temperatura (Tº ) promedio. 

 150



Se presentan a continuación las variaciones anuales (para los dos años de 

muestreos) para cada especie: 

 

Canthidium breve presentó una marcada actividad durante los meses de otoño y  

primavera  principalmente. La gráfica muestra picos poblacionales en marzo/92 (N= 

67); octubre-noviembre/92 (N= 42, N= 44 respectivamente); enero/93 (N=77); 

marzo/93 (N= 98); octubre-noviembre/93 ( N= 113 y N= 117 respectivamente). La  

diferencia entre las abundancias de enero/92 y enero/93 (N=0 y N=77) se deben 

seguramente  al elevado porcentaje de precipitaciones durante el segundo (26.4mm y 

225 mm respectivamente) (Fig. 34). 

 

 

0

50

100

150

200

250

E
ne

ro

Fe
br

er
o

M
ar

zo

A
br

il

M
ay

o 

Ju
ni

o

Ju
lio

A
go

st
o

S
et

ie
m

br
e

O
ct

ub
re

N
ov

ie
m

br
e

D
ic

ie
m

br
e

E
ne

ro

Fe
br

er
o

M
ar

zo

A
br

il

M
ay

o 

Ju
ni

o

Ju
lio

A
go

st
o

S
et

ie
m

br
e

O
ct

ub
re

N
ov

ie
m

br
e

D
ic

ie
m

br
e

92                      93

Pr
ec

. m
m

0

20

40

60

80

100

120

140

estiércol bovino/ovino

N

T° Prec. mm N

  

Fig. 34-  Abundancias (N) mensuales de Canthidium breve, en relación con las precipitaciones medias    
               (Prec. mm) y la  temperatura (Tº ) promedio. 
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Ateuchus pamperatum  registró sus máximos poblacionales bien marcados 

durante los meses de marzo-abril/92 (N= 14, N= 13); noviembre/92 (N= 10);  abril/93 

(N=19); octubre/93 (N= 7). En los meses de invierno y principio de primavera, esta 

especie en ninguno de los dos tipos de excremento, por lo que se presume que esta 

especie está aún en diapausa (Fig. 35). 
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Fig. 35- Abundancias (A) mensuales de Ateuchus pamperatum, en relación con las                  
              precipitaciones medias  (Prec. mm) y la  temperatura (Tº) promedio. 

 

El periodo de actividad de Onthophagus hirculus se registró durante los meses 

de noviembre/ 92 (N= 64), enero/93 (N= 56); noviembre/93 (N = 105). Durante los 

meses de marzo/92 y febrero, marzo/93, se registraron colectas aunque en menor 

abundancia (N= 9, N= 15, N= 16 respectivamente). La mayor abundancia en enero/93 

(N= 56), frente a enero/92 (N=7) se debe seguramente al mayor porcentaje de 

precipitaciones en este último mes (26.4/225 respectivamente). Esta especie registra una 

dinámica bivoltina, con una primera generación de imagos durante el verano 

(diciembre-enero), y una segunda generación que emerge en otoño (marzo-abril). Los 
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adultos pasan el invierno en diapausa, donde las abundancia han sido N= 0, para entrar 

en la fase reproductiva durante la primavera (Fig. 36).  
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Fig. 36- Abundancias (A) mensuales de  Onthophagus hirculus, en relación con las  
              precipitaciones medias  (Prec. mm) y la Temperatura (Tº) promedio. 
 

 Sulcophanaeus  menelas  muestra los máximos poblacionales durante los meses 

de marzo de los dos años de colecta (N= 43 y N= 45 para 1992 y 1993 

respectivamente). Otro importante  aumento de la abundancia poblacional ocurrió en 

octubre-noviembre/92 (N= 14 y N= 17) y setiembre/93 (N=  25). En este caso, también 

los picos de abundancia estuvieron relacionados con los máximos de porcentajes de 

precipitaciones durante el propio mes donde se registró el aumento poblacional o el mes 

anterior, (marzo/ 92: 80.1 mm; octubre/ 92: 105 mm; noviembre/ 92: 97.3 mm; febrero/ 

93: 101.1 mm; agosto/93: 130,7 mm) (Fig. 37). 

 

 153



0

50

100

150

200

250

Ene
ro

Marz
o

May
o 

Ju
lio

Seti
em

bre

Nov
iem

bre
Ene

ro
Marz

o
May

o 
Ju

lio

Seti
em

bre

Nov
iem

bre

92                     93

Pr
ec

. m
m

0
5
10
15
20
25
30
35
40
45
50

estiércol bovino/ovino

N

T° Prec. mm N
 

 
Fig. 37- Abundancias mensuales (N) de Sulcophanaeus menelas, en relación con las precipitaciones         
              medias  (Prec. mm) y la  temperatura (Tº ) promedio. 
 
 

Para Bolbites onitoides los niveles de captura han sido muy bajos (N= 4). El 

mayor número de ejemplares se colectaron en junio/92 (N= 5) y febrero/93 (N= 2). Esta 

especie responde mejor a los ambientes saturados de humedad, por lo que el ambiente 

de praderas abiertas no resulta del todo óptimo para ella (Fig. 38). 
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Fig. 38- Abundancias (N) mensuales de Bolbites onitoides, en relación con las  
              precipitaciones medias  (Prec. mm) y la  temperatura (Tº) promedio. 
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Gromphas lacordairei mostró su mayor actividad durante los meses de 

noviembre y diciembre/92 (N= 7, N= 4 respectivamente). Durante los meses de 

enero/93, marzo/93 y mayo/93 se registraron abundancias casi similares (N=  3,  N=  4, 

N= 3, respectivamente) (Fig. 39).   
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Fig. 39- Abundancias (A) mensuales de Gromphas lacordairei, en relación con las precipitaciones medias      
              (Prec. mm) y la  temperatura (Tº) promedio. 
 

 

Dichotomius semiaeneus, solo presentó actividad  en estiércol bovino, durante el 

mes de enero/92 con una abundancia de N= 6, el resto del año no se colectaron 

ejemplares (Fig. 40). 
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Fig. 40- Gráfica mostrando las Abundancias (N) mensuales de Dchotomius semiaeneus, en relación con  
               las precipitaciones medias  (Prec. mm) y la  temperatura (Tº ) promedio. 
 
 
 
 Canthon bispinus se muestra como una típica especie univoltina, presentando un 

máximo de actividad durante los meses centrales del verano (febrero/92 con N= 8 y 

febrero/93 con N= 16). En el resto de los meses las muestras casi no contienen esta 

especie (Fig. 41). 
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Fig. 41- Abundancias (N) mensuales de Canthon bispinus, en relación con las precipitaciones medias     
              (Prec. mm) y la  temperatura (Tº) promedio. 
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Canthon muticum apareció de forma muy puntual durante los meses cálidos. 

Esta especie se comporta de manera similar a  Canthon bispinus registrándose la mayor 

abundancia en los meses más cálidos, enero/92 con N=21 y noviembre/92 con N= 12. 

Para el año 93, los mayores registros ocurrieron en el mes de octubre con un registro de 

N= 2 ejemplares (Fig. 42). 
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Fig. 42- Abundancias (A) mensuales de Canthon muticum, en relación con las precipitaciones medias   
              (Prec. mm) y la  temperatura (Tº) promedio. 
 

 
 
 

 Aphodius lividus, especie de Aphodiinae bastante común en las muestras, 

presenta un periodo claro de actividad marcado desde fines del verano y durante los 

meses de otoño, marzo/92 con N= 15, marzo/93 con N= 27, abril/93 con N=27 y 

mayo/93 con N= 13. Sin embargo, también se pudo visualizar actividad a través de 

colectas fluctuantes durante los meses de verano, enero/92 con N= 18, febrero/92 con 

N= 2, enero/93 con N= 2, febrero/93 con N=  4.  A lividus  podría ser una especie 

bivoltina, dado que el tiempo medio de desarrollo de esta especie es de (30 a 33 días ) 
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(Canziani y  González Vainer, 2000). Esta especie pasa el invierno como larva de tercer 

estadio o como pupa (Fig. 43). 
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Fig. 43- Abundancias (N) mensuales de Aphodius lividus, en relación con las precipitaciones medias        
              (Prec. mm) y la  temperatura (Tº) promedio. 
 

 

Ataenius picinus es el Euparinae que registró la menor abundancia (N= 9). La 

mayor actividad se registró durante el mes de octubre/92 donde se colectó el 55.5% del 

total de ejemplares. Sin embargo, este registro no se repitió para los meses de primavera 

del siguiente año. Posiblemente el elevado promedio de precipitaciones durante los 

meses previos y durante el mes de octubre de este año,  hayan afectado en la colecta de 

esta especie. Ataenius picinus presentaría entonces un pico de actividades durante los 

meses de otoño (abril) y a mediados de primavera (octubre) (Fig. 44). 
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Fig. 44- Abundancias (N) mensuales de Ataenius picinus, en relación con las precipitaciones medias   
              (Prec. mm) y la  temperatura (Tº) promedio. 
 
 
 
 Ataenius platensis, mostró una marcada actividad durante el final de la 

primavera (noviembre/92 con N= 10 y octubre-noviembre /93 con N= 12 y N= 67 

respectivamente).  En este caso los altos niveles de precipitaciones que duplican a los 

acontecidos el año anterior, podrían estar afectados por el mayor número de 

emergencias, octubre/92= 105.9 mm; octubre/93= 209.4 mm (Fig. 45). 
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Fig. 45- Abundancias (N) mensuales de Ataenius platensis, en relación con las precipitaciones medias   
              (Prec. mm) y la  temperatura (Tº) promedio. 
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DISCUSIÓN 
 

La fenología de una especie puede variar espacialmente como consecuencia de 

cambios en las variables ambientales que determinan la aparición y duración del periodo 

de actividad (Wolda, 1988).  Los patrones fenológicos de los insectos han sido 

atribuidos a diversos factores (Wolda, 1988):  

1-  La disponibilidad de recursos ha sido considerado como un factor importante sobre 

todo en los insectos fitófagos. En el caso de los coprófagos, el excremento suele ser 

escaso en el invierno, pero es probable que varíe poco a lo largo de la estación de 

crecimiento en la  zonas donde existe ganado doméstico (Doube, 1987b). Sin embargo, 

en algunas ocasiones se ha observado una variación en la calidad del recurso afectando 

el éxito reproductivo de algunas especies (Hanski, 1991b; Hanski & Cambefort, 1991a; 

Lumaret, 1995). 

 
En otras ocasiones,  los patrones fenológicos han sido asociados con variaciones 

estacionales en la disponibilidad del recurso (Wolda, 1988). Los excrementos son un 

recurso bastante constante durante todo el año en las zonas templadas, a excepción del 

periodo invernal (Hanski, 1980c). Sin embargo, la calidad del recurso puede variar 

debido al tipo de vegetación que consumen los herbívoros y las temperaturas del 

ambiente que determinan en gran medida el contenido de humedad de los excrementos 

(Lumaret, 1995).  En las zonas donde existe un periodo de sequía estival, el porcentaje 

de humedad del excremento se reduce  rápidamente y la disponibilidad del recurso es 

muy limitada en el tiempo (Lumaret, 1995). En estos casos tanto las altas temperaturas 

como la calidad del recurso parecen ser los factores determinantes de los patrones 

fenológicos (Ridsdill-Smith, 1990; Lumaret & Kirk, 1991, Lumaret, 1995). Sin 

embargo, en el área de estudio la disponibilidad del recurso es probable que no varíe, al 
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menos durante el periodo examinado aquí, ya que el ganado permaneció en el área  

durante todo el estudio. Por otra parte, aunque durante el verano la pérdida de humedad 

del excremento puede acelerarse por la temperatura, el hecho de que no exista sequía 

hace probable que la calidad del excremento no varíe a lo largo de la estación y por 

tanto afecte poco a los patrones fenológicos de las especies.      

 

2- Cambios estacionales en la depredación: en este aspecto existen pocas evidencias de 

que los depredadores ejerzan una fuerte presión sobre las poblaciones de escarabajos 

coprófagos y por tanto afecten a la fenología de los mismos (Hanski, 1991a). 

 

3- En otros casos los factores ambientales como el fotoperiodo, la temperatura y las 

precipitaciones o incluso una combinación de todos ellos parecen ser los principales 

determinantes de los patrones fenológicos (Wolda, 1988). La temperatura influye sobre 

la actividad de los escarabajos coprófagos en las zonas templadas (Haski, 1991a) y de 

montaña (Lumaret & Stiernet, 1991a). En las zonas subtropicales y tropicales el 

principal factor son las precipitaciones (Cambefort, 1991b; Doube, 1991), mientras que 

en los climas mediterráneos ambos factores son determinantes (Doube et al., 1991; 

Lumaret & Kirk, 1991).  

 

Si los factores fenológicos de las especies están determinados por los factores 

climáticos, entonces estos podrían variar con la latitud y la altitud (Wolda, 1988) e 

incluso entre hábitats. En los escarabajos coprófagos se han  observado variaciones 

tanto entre localidades distantes (Hanski, 1980d; Lumaret & Kirid, 1991) o próximas 

(Hanski, 1980c), como a lo largo de un gradiente altitudinal (Lobo, 1992c). 
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El fotoperiodo determina el final de la diapausa invernal y por tanto el comienzo 

de la actividad anual en los insectos en las zonas templadas (Wolda, 1988). La 

temperatura afecta también el comienzo de la actividad después de la hibernación, ya 

que los insectos deben alcanzar un nivel de grados-día para comenzar la actividad anual. 

En las zonas templadas el verano constituye el momento más adecuado para el 

desarrollo y la reproducción de los insectos debido a que es en esa estación cuando se 

alcanzan las mayores  temperaturas del año (Wolda, 1988). El hecho de que este patrón 

no se haya encontrado  en los escarabajos coprófagos puede estar relacionado con que 

estos insectos desarrollan su actividad en el interior de los excrementos. La temperatura 

dentro de los excrementos puede superar en más de 10º C la del aire (Landin, 1961), por 

lo que durante el verano se podrían superar los rangos fisiológicos de temperatura 

tolerados por las especies. Este podría ser el motivo por el que los escarabajos 

coprófagos muestren un descenso en la actividad durante el verano en el área de estudio 

aunque se trate de una  zona templada. 

 

En los climas con estaciones marcadas los procesos de crecimiento y 

reproducción de los organismos que viven en ellos están organizados temporalmente y 

suelen ser dependientes de los cambios estacionales (Menéndez, 1997). La diapausa es 

un mecanismo que permite a los insectos ajustar su ciclo a los cambios en los factores 

bióticos o abióticos que se producen a lo largo del año (Tauber & Tauber, 1981). En las 

zonas de climas templados, la diapausa tiene lugar en el invierno, mientras que en las 

zonas con clima mediterráneo y árido puede existir además, una diapausa estival 

(Masaki, 1980). De esta forma se asegura que la aparición y duración del periodo de 

actividad ocurra en el momento del año en el que hay recursos y las condiciones son 

tolerables (Wolda, 1988). 
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En las zonas de clima templado la actividad suele presentar un máximo en los 

meses más calurosos, en las zonas tropicales, durante la estación de las lluvias y en las 

zonas con clima mediterráneo en primavera y otoño. En  el caso de los escarabajos 

coprófagos los patrones observados suelen ser primavero-otoñales incluso en zonas 

templadas (Rainio, 1966; Hanski, 1980d; Wassmer & Sowig, 1994). Este patrón 

bimodal  se ha observado en comunidades templadas del norte de Europa (Rainio, 1966; 

Hanski, 1980c; Koskela, 1972; Heijerman, 1990), en el sur de Europa (Lumaret & Kirk, 

1991; Wassmer, 1994; Lumaret, 1995), e incluso en zonas montañosas (Ávila & 

Pascual, 1988b; Lobo, 1992c; Lumaret & Stiernet, 1991b).  

 
4- En otras ocasiones, la competencia entre especies podría ser la causa de los patrones 

fenológicos observados (Pleasants, 1980; Loreau, 1989), aunque existen pocas 

evidencias sobre este tema (Wolda, 1988). En los escarabajos coprófagos, la secuencia 

estacional que se ha observado sobre todo en el grupo de los Aphodiidae, ha sido 

explicada como resultado de un desplazamiento competitivo (Hannski, 1980b,c,d; 

Hanski & Kuuskela, 1983). Sin embargo, raras veces se ha comprobado si dicha 

segregación es o no independiente del azar (Palmer, 1995).   

 

Otros aspectos importantes en el estudio de la variación temporal de los 

agregados de especies, son aquellos que se relacionan con los cambios en la abundancia 

en un periodo largo de tiempo, es decir, los relacionados con la estabilidad demográfica 

local de los agregados. Según Rahel (1990), existen  tres niveles de resolución numérica 

en una secuencia jerárquica para comprobar la estabilidad local de los agregados de 

especies: presencia-ausencia, que se relaciona con los procesos de colonización y 

extinción, rangos de abundancia, relacionado con la sincronización en las fluctuaciones 
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poblacionales de las especies y el nivel de abundancia absoluta, asociado con el grado 

de las interacciones entre especies. Este autor observó que los agregados de especies 

sólo fueron estables hasta el nivel de rangos de abundancia.  

 
 En muchas ocasiones, la estabilidad de los agregados se ha asociado con los 

procesos de competencia entre especies (Grossman et al., 1982; Hanski, 1986; Hanski 

1991d), auque también existen evidencias de elevada estabilidad en grupos donde la 

competencia es un fenómeno poco probable (Lawton & Gaston, 1989; Gilbert & Owen, 

1990). En los escarabajos coprófagos este aspecto ha sido poco estudiado y se han 

encontrado resultados dispares. Así, Doube (1987) observó que el rango de las especies 

varió mucho entre años, mientras  Cambefort (1991c) y Hanski (1986) encontraron una 

elevada estabilidad en los agregados de especies, al menos para aquellas más 

abundantes. 

 

 La actividad de las distintas especies respondió a un patrón ya descrito por otros 

autores para las regiones templadas (Bornemissza, 1976; Tyndale-Biscoe et  al., 1981; 

Salgado, 1983; Lumaret & Kirk, 1987) donde los mayores picos poblacionales se 

registraron durante los meses de primavera / verano y otoño. También coincide con los 

datos obtenidos por Canziani (2003) para los estudios de actividad estacional en 

ecosistemas de pradera de nuestro país. 

 

 Para la mayoría de las especies los picos poblacionales están directamente 

relacionados con el aumento de los índices de precipitaciones. Wolda (1988) destaca la 

importancia de las variables ambientales en los registros de actividad de los escarabajos 

estercoleros. Durante el segundo año de colecta, los picos poblacionales de los meses de  

primavera se producen luego de un mes de lluvias abundantes. Los niveles de 
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precipitaciones fueron notoriamente diferentes en los meses de enero 92 (26.4mm) y 

enero 93 (225mm). Esto se reflejó en valores de abundancias totales con 66 individuos 

para enero de 1992 y 142 para enero del segundo año. .  

 

 En los meses de invierno, se registraron los menores porcentajes de abundancia. 

Este hecho responde a que la mayoría de las especies  están en fase de larva dentro de  

“las bolas nido”, registrándose las primeras emergencias durante los meses de 

primavera-verano.  

 

 Las colectas de adultos en las distintas muestras estaría en relación con los 

distintos patrones comportamentales de los imagos. Así los picos poblacionales 

coincidirían con la emergencia de imagos, o con la con la actividad reproductora 

(Lumare & Kirk, 1995; González-Vainer & Canziani, 1996; González-Vainer & 

Morelli, 1998; 1999; Morelli et al., 1995; Morelli & González-Vainer, 1996)  

 

  
 
 



CAPÍTULO 11 
 
RESULTADOS: 
SELECCIÓN DEL RECURSO 

 

Se  estimó la diversidad de la fauna de Scarabaeoidea coprófaga en relación a la oferta 

de recurso (estiércol bovino y ovino).  

 

Número total de muestras colonizadas. 

Se analizaron 840 muestras de excremento, correspondiendo a 480 placas de 

estiércol bovino y 360 muestras de excremento ovino. De las 480 placas de excrementos 

bovinos revisadas, el 23.33% (196 muestras) fueron colonizadas y dentro de las 360 

muestras de estiércol ovino, el 16.07% (135 muestras) registraron ejemplares. 

 

La  X ̃ para el estiércol bovino, fue de 5.25 individuos y el SD  de  6.48 y  para 

las muestras de estiércol ovino, la X̃ tuvo un valor de 4.94 y el SD 6.00. Esto confirma 

la distribución contagiosa a la que responden los agregados de especies estudiados.                                      
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Riqueza y Abundancia para excremento bovino y ovino. 

Se colectaron un total de 1.684 ejemplares, 1.026 (60,92%) en placas de 

excremento bovino y 658 (39,07%) en excremento ovino (Tabla 13, Fig. 46) 
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Fig  46  : Abundancia (N) en relación a la naturaleza del recurso.  
 

La abundancias para cada especie según el tipo de recurso varió entre 5 y 756 

(Tabla 14, Fig. 47). 
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Fig. 47- Distribución de la abundancia (N) de cada especie en el total de muestras para estiércol bovino y  
             ovino.  
 

El estiércol vacuno mostró una riqueza específica de 12, un valor de 1.91% para  

el Índice de Diversidad de Shannon (H´)  y un valor de Uniformidad (E) de 0.77.   
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La especie más abundante fue Canthidium breve, con 288 ejemplares, luego, 

Onthophagus hirculus, con 226, Sulcophanaeus menelas con 191, Ataenius platensis 

con 102. Le siguen en número, Ateuchus pamperatum y Aphodius lividus con 67 y 66 

ejemplares respectivamente, Canthon muticus, con 31, Canthon bispinus con 26 y 

Gromphas lacordairei con 17. Finalmente, Ataenius piscinus y Bolbites onitoides, 

estuvieron representados con 3 ejemplares cada uno. Dichotomius semiaeneus sólo 

estuvo presente en estiércol vacuno con una abundancia muy baja , de sólo 6 ejemplares 

(Tabla 15, Fig. 48). 
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Fig. 48- Distribución de la  abundancia (N) de cada especie en estiércol bovino. 
 

 

Para el estiércol ovino, la riqueza específica fue de 11, el Índice de Shannon 

(H¨), tuvo un valor de 1.10% y un valor de Uniformidad (E) de 0.46. 

 

Canthidium breve fue la especie más abundante con 447 ejemplares, 

Onthophagus hiruculus con 104 ejemplares colectados. Un tercer nivel de abundancia 

correspondió a Aphodius lividus y Ataenius platensis con 35 y 31 ejemplares cada uno, 

Sulcophanaeus menelas con 18 y finalmente el resto de las especies con menos de 10 

ejemplares colectados, Gromphas lacordairei con 7, Ataenius piscinus y Canthon 
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muticus con 6, Canthon bispinus con 2 y Bolbites onitoides junto con Ateuchus 

pamperatum con 1 ejemplar colectado, cada uno (Tabla 16, Fig. 49). 
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Fig. 49- Distribución de la  abundancia (N) para cada especie, en estiércol ovino. 
 

  El índice de Rarefacción indicó una diferencia significativa para las taxocenosis 

recogidas en cada tipo de excremento (Tabla 17, Fig. 50). 
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    Fig. 50- Índice de Rarefacción calculado  en las muestras de  estiércol bovino  y ovino. 
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Relación entre muestras colonizadas  y número de especies en la muestra.  

Número máximo de especies presentes en una muestra. 

Si establecemos los porcentajes de muestras colonizadas, en relación al número 

de especies presentes en cada muestra de excremento, del total de 840 muestras, el 

39.40% (331 muestras ),  fueron colonizadas por al menos una especie de coleóptero. 

Este subtotal se diferencia en 196 muestras (23.33%) de estiércol vacuno y 135 

(16.07%) de muestras de estiércol ovino, colonizadas por al menos una especie de 

coleóptero.  

 

 Si tomamos en cuenta la oferta total de recurso (excremento bovino y ovino), el 

59.21% de las muestras fue colonizado por una sola especie, el 25.07 % por dos, y el 

11.48 % por tres especies. Luego los porcentajes de especies presentes por muestras ya 

son muy bajos, 3.02 % con 4 especies y 0.90% con 5 especies y 0.30 % con 7 especies 

presentes en la muestra. Esta relación de porcentajes se mantienen si analizamos la 

oferta de recursos por separado, notando una leve superioridad de los porcentajes para 

las muestras de estiércol ovino colonizadas por 1 y 2 especies (62.22% y 26.66% 

respectivamente para muestras de ovino y 57.14% y 23.97%  para muestras de bovino). 

El número máximo especies presentes en estiércol bovino fue mayor (7) al de las 

presentes en estiércol ovino (5). De esta forma, el 81.11% de las muestras de estiércol 

bovino fueron colonizadas por un máximo de 2 especies y en un  porcentaje aún mayor 

(88.88), lo fue para las muestras de excremento ovino, representado el 84.28% del total 

de las muestras (Tabla 18, Fig. 51). 
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Fig. 51-  Porcentajes de especies   presentes en   excremento vacuno (v); ovino (o)  y  vacuno y ovino   
               (v/o). 
 
 
 
 
Número máximo de ejemplares recolectados en una muestra. 

 En el excremento bovino, Onthophagus hirculus fue la especie que  presentó 

mayor abundancia (27) en una muestra, seguida de Canthidium breve (24) y Ataenius 

platensis (22), dos Scarabaeidae y un Aphodiidae. Para estas especies, el mayor 

porcentaje de muestras fue colonizado por 1 solo ejemplar (34%, 34.22%, 44,5%, 

respectivamente). Es posible individualizar otro grupo de 4 especies, con abundancias  

similares en una muestra: Aphodius lividus (17), Canthon muticus (17), Sulcophanaeus 

menelas (15), Ateuchus pamperatum (11). Aphodius lividus y Canthon muticum 

presentaron el mayor porcentaje de colonización por muestras con un ejemplar (48% y 

66.6%). Sulcophanaeus menelas y Ateuchus pamperatum, si bien tuvieron los máximos 

porcentajes de colonización en muestras con un ejemplar (55.69% y 34.1%), también se 

encontraron porcentajes altos de muestras colonizadas por más de un individuo. El resto 

de las especies, Dichotomius semiaeneus, Gromphas lacorddaire, Canthon bispinus, 

Ataenius picinus y Bolbites onitoides, comparten un rango máximo de colonización de 2 
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a 5 ejemplares en una muestra. Dichotomius semiaeneus y Gromphas lacordairei, 

colonizaron el 80% de muestras con un ejemplar en un 80% y el 20% restante con 2 

ejemplares. Para Ataenius picinus y Bolbites onitoides , el 100% de las placas de 

excrementos fueron colonizadas por un máximo de 3 ejemplares. Canthon bispinus, 

mostró distintas categorías de colonización, con mayor porcentaje para muestras 

colonizadas por 2 ejemplares (45.45%). 
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Fig. 52- Porcentaje de muestras de estiércol bovino colonizadas en relación al número de individuos por    
             especies,  presentes en una muestra. 
 

 De las especies recolectadas en estiércol ovino, Canthidium breve fue la especie 

con mayor éxito en cuanto al número máximo de ejemplares encontrados en una 

muestra (31). Las demás especies se comportaron como un grupo bastante homogéneo, 

destacándose solamente Onthophagus hirculus con un máximo de 11 ejemplares en una 

muestra, en el resto de las especies, los máximos de ejemplares por muestra oscilaron 
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entre 7 y 1. De las 11 especies recolectadas en estiércol ovino, el mayor porcentajes de 

colonización ocurrió en con un solo ejemplar. En el caso de Ateuchus pamperatum, 

Canthon bispinus y Canthon muticus, Bolbites onitoides esta modalidad se presentó en 

el 100% de las muestras. Más de 10 ejemplares de Onthophagus hirculus y Cantidium 

breve (2.7% y 13.4% respectivamente) fue encontrado en las muestras.  
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Fig. 53- Porcentaje de muestras de estiércol ovino colonizadas en relación al  
              número de individuos  presentes en una muestra. 
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Se resumen a continuación la abundancia para cada especie, en relación al tipo 

de recurso, así como el número máximo de ejemplares que colonizan una muestra. 

 
Sulcophanaeus menelas (Laporte) 
 
total de ejemplares: 209 
total en estiércol bovino: 191 (91.38%) 
total en  estiércol ovino: 18  (8.61%) 
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Fig. 54-  Porcentajes de placas de excremento vacuno  y ovino  colonizadas por Sulcophanaeus menelas,   
              en  relación al número de ejemplares presentes en una muestra.  
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Bolbites onitoides  Harold 
 
Total ejemplares: 4 
Total en estiércol  bovino: 4 (75%) 
Total en estiércol ovino: 1  (25%) 
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Fig. 55-   Porcentajes de placas de excremento bovino y ovino colonizadas por Bolbites, onitoides,, en  
                relación al  número de ejemplares presentes y número máximo de ejemplares encontrados en  
                una muestra. 
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Gromphas lacordairei Brullé 
 
Total de ejemplares: 24 
Total en estiércol bovino: 17 (70.83%) 
Total en estiércol ovino: 7 (29.16%) 
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Fig. 56-  Porcentajes de placas de excremento bovino y ovino de Gromphas lacordairei, en  relación al  
               número de ejemplares presentes en una muestra.  

 
 

Onthophagus hirculus Mannh. 
 
Total de ejemplares: 330 
Total en estiércol bovino: 226 (68.48%) 
Total en estiércol ovino: 104 (31.51%) 
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Fig. 57- Porcentajes de placas de excremento bovino y ovino colonizadas por Onthophagus hirculus, en    
             relación al número de ejemplares presentes en una muestra. 
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Ateuchus pamperatum Germar 
 
Total de ejemplares: 68 
Total en estiércol bovino: 67 (98.52%) 
Total en estiércol ovino: 1 (1.47%) 
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Fig. 58-  Porcentajes de placas de excremento bovino y ovino colonizadas por Ateuchus pamperatum, en  
               relación al número de ejemplares presentes en una muestra.  

 
 

Canthidium breve Germar 
 

Total de ejemplares: 735 
Total en estiércol vacuno: 288 (39.18%) 
Total en estiércol ovino: 447 (60.81%) 
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Fig. 59- Porcentajes de placas de excremento bovino y ovino colonizadas por Canthidium breve, en  
              relación al número de ejemplares presentes en una muestra.  
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Dichotomius semiaeneus (Germar) 
 
Total de ejemplares: 6 
Total en estiércol bovino: 6 (100%) 
Total en estiércol ovino: 0 
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Fig. 60- Porcentajes de placas de excremento bovino y ovino colonizadas por Dichotomius semiaeneus,  
             en  relación al número de ejemplares presentes en una muestra.  

 

 

Canthon bispinus Germar 
 
Total de ejemplares: 28 
Total en estiércol bovino: 26 (92.85%) 
Total en estiércol ovino: 2 (7.14%) 
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Fig. 61- Porcentajes de placas de excremento bovino y ovino colonizadas por Canthon bispinus, en   
             relación al número de ejemplares presentes en una muestra.  
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Canthon muticum Harold 
 
Total de ejemplares: 37 
Total en estiércol bovino: 31 (83,78%) 
Total en estiércol ovino: 6 (16.78%) 
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Fig. 62-  Porcentajes de placas de excremento bovino y ovino colonizadas por Canthon muticum, en   
              relación al número de ejemplares presentes en una muestra.  
 
 

Aphodius lividus (Olivier) 
 
Total de ejemplares: 101 
Total en estiércol bovino: 66 (65.34 %) 
Total en estiércol ovino: 35 (34.65%) 
 

0
10
20
30
40

50
60
70
80

1 2 3 (4 - 10) más de 10 

nº de ejemplares /  placa

%
 d

e 
pl

ac
as

 c
ol

on
iz

ad
as

estiércol vacuno estiércol ovino
 

Fig. 63- Aphodius lividus, gráfica que ilustra los Porcentajes de placas de excremento bovino y ovino   
              colonizadas por Aphodius lividus, en  relación al número de ejemplares presentes en una muestra.  
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Ataenius platensis (Blanchard) 
 
Total ejemplares: 133 
Total en estiércol  bovino: 102 (76.69%) 
Total en estiércol ovino: (23.30%) 
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Fig. 64-Porcentajes de placas de excremento bovino y ovino colonizadas por Ataenius platensis, en   
             relación al número de ejemplares presentes en una muestra.  
 

Ataenius picinus Harold 
 
Total de ejemplares:9 
Total en estiércol bovino: 3 (33.33%) 
Total en estiércol ovino: 6  (66.66%) 
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Fig. 65- Porcentajes de placas de excremento bovino y ovino colonizadas por Ataenius picinus, en  
              relación al número de ejemplares presentes en una muestra.  
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Riqueza y Abundancia en relación con el tipo de textura del excremento.  

Si se comparan las abundancias teniendo en cuenta además de la naturaleza del 

recurso, la textura del mismo (Ávila & Fernández-Singler,1988), en ambos tipos de 

excremento, las texturas semifresca y seca, fueron las que registraron mayor abundancia 

de ejemplares. En el estiércol bovino el 42.07% de los ejemplares se recogieron en 

estiércol semifresco y el 31.18%  en estiércol seco; en el estiércol ovino, el  40.27% de 

los coleópteros se recogieron en estiércol de textura intermedia semifresca/semiseca y el  

39.20% en excrementos de textura seca. Los valores de abundancia, el Índice de 

diversidad de Shannon ( H´) y la Equitatividad para cada tipo de textura se muestran en 

la tabla 44   Los valores se expresan en la tabla 44  y se ilustran en la gráfica 67. 

 

 

Tabla  44-  Abundancias absolutas (N), Riqueza específica (S),  Uniformidad (E)e Índice de Shannon  
                  (H´), para las diferentes texturas de excremento. bf: excremento bovino fresco; bsf: idem.  
                  semifresco; bss: idem. semiseco; bs: idem. seco; of: excremento ovino fresco; osf/oss: idem.  
                  semiseco/semifresco; os: idem. seco.      
 
 
 

  N S (E) H´ 

bf 132 8 0.77 1.61 

bsf 430 11 0.68 1.65 

bss 322 10 0.82 1.90 

bs 142 8 0.74 1.55 

of 135 9 0.57 1.27 

osf/oss 265 7 0.55 1.08 

os 258 7 0.47 0.92 
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Fig. 66- Abundancias (N) en relación a los distintos tipos de texturas y naturaleza del  
              excremento. Referencias igual que en Tabla 44. 

 

 

El estiércol bovino y el ovino comparten 10 especies, con un valor de 0.909 para 

el Índice de Sorenson. Para el estiércol vacuno en particular, la textura fresca  comparte 

7 especies con la seca y la semiseca (Índice de Sorenson = 0,875 y 0.778 

respectivamente) y 8 especies con la semifresca (Índice de Sorenson = 0.842). La 

textura semifresca, comparte 8 especies con la textura seca  y 9 con la semiseca (Índice 

de Sorenson = 0.857). En cuanto a las texturas semiseca  y seca, comparten 7 especies 

(Índice de Sorenson = 0.778). 

 La abundancia de cada especie en relación al tipo de excremento y la textura del 

mismo varió entre 1 y 177 (Tabla 45, Fig. 69). 
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Fig. 67-  Abundancia (N) para cada especie en relación a la naturaleza y texturas del recurso.                       
                Referencias igual que en Tabla 44. 
 

Estiércol bovino 

Si consideramos la Riqueza y Abundancia de las especies recogidas en estiércol 

bovino (Fig.70), Canthidium breve y Onthophagus hirculus  colonizaron en mayor 

número la textura semifresca (N-=129 y N= 125). Canthidium breve mostró además una 

abundancia importante para la textura semiseca-seca, con un valor de N= 99. Para el 

resto de los Scarabaeidae, Sulcophanaeus menelas optó en mayor medida por las 

texturas semifresca y semiseca-seca (N= 106 y N=57). Entre los representantes de la 

tribu Canthonini, Canthon muticum registró preferencias notorias con la textura 

semifresca (N=22), en cambio, C. bispinus, lo hizo por la textura fresca con una 

abunancia de N= 15. Dichotomius semiaeneus y Gromphas lacordairei colonizaron en 

mayor medida los excrementos con textura semifresca- semiseca-seca. Ateuchus 

pamperatum prefiere la textura intermedia semiseca-seca, donde se registró registra el 

mayor número de ejemplares colectados (N=44). Dentrao de los los Aphodiidae, 

Aphodius lividus prefierió las texturas intermedias semifresca (N= 29) y semiseca-seca 
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(N=30). Entre las especies de Euparini, Ataenius picinus, el 100% de los ejemplares se 

colectó en excremento seco y Ataenius  platencis se mostró con abundancias muy 

semejantes para las texturas semiseca-seca y seca (N= 43 y  N= 51). 
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Fig. 68- Abundancia (N) de cada especie en relación al tipo de textura de estiércol bovino. Referencias en  
              Tabla 44.  

 

El índice de Rarefacción no mostró diferencias significativas en las taxocenosis 

recogidas según la textura del excremento bovino ( Tabla 46, Fig. 69).  

0

2

4

6

8

10

12

0 20 40 60 80 100

Abundancias (N)

n 
º e

sp
er

ad
o 

de
 e

sp
ec

ie
s

120

bsf bss bs bf

 

Fig. 69-  Ïndice de Rarefacción en muestras de estiércol bovino, de acuerdo a los distintos tipos de  
               texturas del mimo. 
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Estiércol ovino 

Al considerar la oferta de estiércol ovino (Fig. 71), Canthidium breve prefirió las 

texturas seca y semifresca-semiseca ( N=195 y N= 177), el resto de los Scarabaeidae, 

fueron recolectados en mayor número en la textura intermedia semifresca-semiseca. 

Para los integrantes de la familia Aphodiidae, Aphodius lividus registró su mayor 

abundancia en el excremento con textura seca (N=23) y Ataenius platensis, con 

abundancias similares para las texturas semifresca-semiseca y seca ( N= 14 y N= 11). 
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Fig. 70- Abundancia (N) de cada especie en relación al tipo de textura de estiércol  ovino. Referencias en  
              Tabla 44. 

 

Para el estiércol ovino, la textura fresca compartió 7 especies con la textura 

intermedia semifresca-semiseca (Índice de Sorenson = 0.660)  y 5 con la textura seca 

(Índice de Sorenson = 0.486). Las texturas semifresca-semiseca, compartió 5 especies 

con la textura seca ( Índice de Sorenson = 0.731).  

 
 Para las distintas texturas de estiércol ovino, el Índice de Rarefacción mostró una 

diferencia significativa en los valores de Abundancia (N), (Tabla 47, Fig.71). 
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Fig. 71-  Índice de Rarefacción de muestras de estiércol ovino, de acuerdo a los distintos tipos de texturas  
              del mimo. 

 

Se presentan a continuación las Abundancias (N) para cada especie en relación a 

la oferta de recurso y los distintos grados de textura. 

 

Sulcophanaeus menelas (Laporte) 
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Fig. 72- Abundancia (N) de Sulcophanaeus menelas para cada tipo de textura de  estiércol. Referencias en  
              Tabla 44. 
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Fig. 73-  Abundancia (N) de Sulcophanaeus menelas, para cada tipo de textura  de excremento durante  
               los distintos meses de muestreo. Referencias en Tabla 44.   
 
 
 
Bolbites onitoides Harold  
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Fig. 74- Abundancia (N) de Bolbites onitoides, para cada tipo de textura de excremento. Referencias en         
              Tabla 44. 
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Fig. 75- Abundancia (N) de Bolbites onitoides,  para cada tipo de textura  de excremento durante los  
              distintos meses de muestreo. Referencias en Tabla 44.    
 

 

Gromphas lacordairei Brullé 
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Fig. 76- Abundancia (N) de Gromphas lacordairei para cada tipo de textura de excremento. Referencias  
             en  Tabla  44. 
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Fig. 77- Abundancia (N) de Gromphas lacordairei para cada tipo de textura  de excremento durante los    
              distintos meses de muestreo. Referencias en Tabla 44.    
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Fig. 78- Abundancia (N) de Onthophagus hirculus,   para cada tipo de textura de excremento. Referencias  
              en   Tabla  44. 
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Fig. 79- Abundancia (N) Onthophagus hirculus, para cada tipo de textura  de excremento durante los  
              distintos meses de  muestreo. Referencias en Tabla 44.    
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Fig. 80- Abundancia (N)  de Ateuchus pamperatum, para cada tipo de textura de excremento. Referencias  
              en  Tabla  44. 
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Fig. 81- Abundancia (N) de Ataeuchus pamperatum,  para cada tipo de textura  de excremento durante los   
              distintos meses de  muestreo. Referencias en Tabla 44.    
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Fig. 82- Abundancia (N)  de Canthidum breve, para cada tipo de textura de excremento. Referencias en    
              Tabla  44. 
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Fig. 83- Abundancia (N) de Canthidum breve,  para cada tipo de textura  de excremento durante los  
              distintos meses de muestreo. Referencias en Tabla 44.    
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Fig. 84- Abundancia (N) de Dichotomius semiaeneus,  para cada tipo de textura de excremento.  
              Referencias  en Tabla  44. 
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Fig. 85- Abundancia (N) de Dichotomius semiaeneus,   para cada tipo de textura  de excremento durante  
              los distintos meses de muestreo. Referencias en Tabla 44.    
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Fig. 86- Abundancia (N) de Canthon bispinus,  para cada tipo de textura de excremento. Referencias en    
              Tabla  44. 
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Fig. 87- la Abundancia (N) de Canthon bispinus,  para cada tipo de textura  de excremento durante los  
              distintos meses de muestreo. Referencias en Tabla 44.    
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Fig. 88- Abundancia (N)de Canthon muticum, para cada tipo de textura de excremento. Referencias en    
              Tabla  44. 
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Fig. 89- Abundancia (N) de Canthon muticum,   para cada tipo de textura  de excremento durante los  
              distintos meses de muestreo. Referencias en Tabla 44.    
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Fig. 90- Abundancia (N) de Aphodius lividus,  para cada tipo de textura de excremento. Referencias en    
              Tabla  44. 
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Fig. 91- Abundancia (N) de Aphodius lividus, para cada tipo de textura  de excremento durante los  
              distintos meses de muestreo. Referencias en Tabla 44.    
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Fig. 92- Abundancia (N) de  Ataenius platensis,  para cada tipo de textura de excremento. Referencias en    
              Tabla  44. 
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Fig. 93- Abundancia (N) de Ataenius platensis,  para cada tipo de textura  de excremento durante los  
              distintos meses de muestreo. Referencias en Tabla 44.    
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Fig. 94- Abundancia (N) de Ataenius picinus,  para cada tipo de textura de excremento. Referencias en    
              Tabla  44. 
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Fig. 95- Abundancia (N) de Ataenius picinus,  para cada tipo de textura  de excremento durante los  
              distintos meses de muestreo. Referencias en Tabla 44.    
 
  

El agrupamiento que surgió de aplicar el índice de Similaridad de Bray-Curtis 

Cluster (Fig. 96), muestra que existen  tres grupos de texturas con valores de similaridad 

significativos. El  mayor  porcentaje (82.12%) lo comparten las texturas “seca” y la 

textura intermedia “semifresca/semiseca” para el excremento ovino. Los otros dos 

grupos, con porcentajes menores y bastante similares entre sí están representados por las 

texturas “fresca” para ambos tipos de excremento (68.91%), y las texturas intermedias 

de excremento bovino  “semiseco” y “semifresco” con  60.08%. 
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Fig. 96.  Similitud  de los distintos tipos de  texturas de excremento       
 

El análisis de correspondencias (Fig.97) permitió poner en evidencia la 

distribución de las especies de acuerdo al tipo de excremento. El primer y segundo eje 

de ordenación que representan el 69 % de la variación total refleja un buen ajuste de los 

datos con el modelo (Tabla 71 ) y permiten explicar la asociación de las especies en 

relación a las texturas de los excrementos bovino y ovino. El eje 1  separa claramente el 

estiércol bovino del ovino y el segundo separa las texturas seca y semiseca de las  fresca 

y semifresca de las heces vacunas. Las texturas fresca y semifresca/semiseca muestran 

diferencias. En este sentido,  C. breve,  C. muticus  y A. lividus mostraron preferencia 

por las heces frescas y  semifrescas/semisecas con valores de inercia de 0.16,  0.03 y 

0.02 respectivamente. C. breve también mostró preferencia por las deyecciones secas al 

igual que A. picinus, que fue encontrado solamente en heces vacunas. Las especies A. 

platensis y A. pamperatum mostraron  preferencia por las heces bovinas secas (valores 

de inercia, 0.21 y 0.61 respectivamente), G. lacordairei y S. menelas colonizaron 

preferentemente las heces semisecas (valores de inercia, 0.007 y 0.11, respectivamente). 
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En cuanto a las heces bovinas frescas y semifrescas  mostraron un comportamiento 

similar, agrupando ambas texturas a las especies O. hirculus, A. lividus, B. onitoides y 

C. bispinus. 
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Fig.97-  Análisis de correspondencia en relación a las especies, naturaleza y textura del recurso.                      
APL: Ataenius platensis; APA: Ateuchus pamperatum; API: Ataenius picinus; DSE:Dichotomius      
semiaeneus; SME: Sulcophanaeus menelas; CMU: Canthon muticum; ALI: Aphodius lividus;  
GLA: Gromphas lacordairei; OHI: Onthophagus hirculus; BON: Bolbites onitoides; CBI:  
Canthon bispinus; CBR: Canthidium breve; bf : excremento bovino fresco; bsf: idem semifresco;  
bss: idem semiseco; bs: idem seco; of: excremento de oveja fresco; osf/ss: idem  
semifresco/semiseco; os: idem seco.  
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DISCUSIÓN 

 
La presencia masiva del ganado doméstico en algunos biomas herbáceos, así 

como la introducción de estos animales en determinadas regiones geográfica donde no 

era usual la explotación ganadera por parte del hombre, son causa de la acumulación 

progresiva de heces en los pastizales. Ello es debido  al desequilibrio en una intrincada 

red de factores, en la que participan en gran medida  toda una serie de organismos 

coprófagos, que regulan la desaparición en el campo de los excrementos de los grandes 

herbívoros. Esta acumulación  de excrementos provoca, asimismo, el auge de diversos 

parásitos del ganado, los cuales al desarrollar buena parte de su ciclo vital en el 

excremento, incrementan en número debido a la ausencia de competidores y/o 

depredadores (Lobo et al., 1990). 

 

En una pradera sin manejo, la gran mayor parte de la materia orgánica muerta 

proviene casi exclusivamente del excremento del ganado. Este constituye un tapiz 

similar al que forman las hojas muertas en los bosques, sin embargo con características 

particulares. En efecto, antes de ser integrada al suelo, la materia orgánica  ingerida por 

el ganado es parcialmente degradada a través de su pasaje por el tubo digestivo del 

bóvido, los materiales no asimilados y expulsados en forma de excremento son 

enriquecidos con diversas sustancias, que le confieren precisamente sus cualidades 

originales. De esta forma este tapiz, alcanza los procesos de mineralización, ya 

desencadenados dentro del tubo digestivo del bóvido (Desière, 1983).     

  

La calidad del excremento de los bóvidos  se comporta como una determinante 

de la abundancia no sólo de los Scarabaeidae, sino de la mayoría de los otros insectos 

presentes en el ciclo del estiércol (Merritt & Anderson, 1977). Diversos factores  
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determinan la elección de los excrementos explotados por los coprófagos: el olor, la 

consistencia y el grado de deshidratación, la naturaleza del sustrato y la cobertura 

vegetal. En esta elección, los excrementos de los ungulados poseen un lugar esencial de 

tal forma que se considera la evolución de los Scarabaeidae siguiendo a la de los 

ungulados en su progresiva conquista de las regiones de sabana. 

 

Desde el punto de vista funcional, en los sistemas de pastoreo se encuentran  dos  

tipos principales de excremento, uno representado por los “pelex” de oveja y las placas 

de excremento bovino. Estas últimas, utilizables en la superficie del suelo durante un 

periodo bastante largo son empleadas, en general, durante todas las estaciones del año y 

preferidas por las especies de tamaño mediano a grande, grandes cavadores (Geotrupes, 

Copris, Bubas, Onthophagus) y por varias especies de Aphodiidae que oviponen en el 

interior del excremento, en la parte donde la humedad es óptima. Las larvas de los 

Aphodius emigran progresivamente hacia la base del excremento y la ninfosis se 

completa en el suelo.  

 

Los “pelex” de oveja constituyen por el contrario una fuente de alimento 

extremadamente transitoria que se seca muy rápido, entre algunas horas y pocos días 

según las circunstancias. En estas condiciones los escarabeidos han desarrollado 

diversas estrategias para utilizar este tipo de excremento. Así los Aphodius  oviponen 

directamente bajo el excremento en el contacto con el suelo y las larvas a su emergencia 

cavan ellas mismas una galería que aprovisionan con los excrementos.  En ciertos casos 

la hembra puede cavar pequeñas galerías ramificadas en las que ovipone y que antes 

habrá aprovisionado con alimento. 
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La maduración de un excremento de herbívoro tiene lugar de forma diferente 

según acceda o no a él esta fauna coprófila asociada. La presencia y abundancia de ésta 

no sólo provoca la desaparición acelerada del excremento en superficie en las épocas 

más favorables, sino que facilita el sentido aeróbico de los procesos fermentativos que 

tienen lugar dentro del excremento (Lobo et al., 1990). 

 

La mayor parte de los coleópteros Scarabaeoidea ovipone en la primavera o en el 

otoño es decir durante los periodos templados y húmedos del año. La actividad en 

verano es por el contrario muy reducida, de esta forma, la tasa de utilización de los 

excrementos es variable a lo largo del año, ocasionando la acumulación del estiércol en 

la superficie del suelo durante varios meses (Lumaret & Kirk, 1987).   

 

Las diferentes condiciones características de las etapas degradativas del 

excremento son a la vez causa y efecto de la aparición de una serie sucesiva de “oleadas 

de invasión” por parte de los diferentes grupos de coprófagos. La etapa sucesional en 

cada especie o grupo animal viene condicionada por un  número variable de factores, 

cuya actuación conjunta no es aún bien comprendida. Este proceso microsucesional 

manifiesta una serie de regularidades (Mohr, 1943) que se relacionan con las diferentes 

curvas de colonización de los grupos coprófagos y predadores. De esta forma la 

microsucesión transcurre rápidamente en un comienzo y las primeras especies en 

aparecer poseen ciclos biológicos cortos, menores tiempos de permanencia y 

adaptaciones obligadas y altamente especializadas, al contrario de las especies tardías 

más generalistas. 
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De esta forma cada excremento de bóvido constituye un microhábitat efímero, 

delimitado y heterogéneo con respecto al medio circundante, en el que se produce un 

relevo faunístico característico, debido a la participación de algunos taxones altamente 

especializados hacia la coprofagía. Este carácter peculiar y discreto del recurso 

excremento, permite investigar su colonización secuencial, sin conceder excesiva 

importancia a las relaciones tróficas, con los elementos faunísticos de otros hábitats 

limítrofes (Lobo, 1992). 

 

El contenido en agua de las heces  es uno de los elementos que van a determinar 

la sucesión de coleópteros que explotan el recurso. Cada especie o grupo de especies, 

sólo puede colonizar la hez dentro de un determinado intervalo de contenidos en agua. 

Así por ejemplo el límite máximo de tolerancia de este intervalo está asociado a las 

condiciones fuertemente anóxicas de las heces frescas (Lumaret, 1975). 

 

 A  partir de un máximo inicial, el contenido en agua va descendiendo más o 

menos rápidamente en función de la temperatura (pérdida por evaporación) y de las 

precipitaciones (ganancia) (Koskela, 1972). 

 

La existencia de costra disminuye la rápida evaporación que tiene lugar tras la 

deposición de un excremento de este tipo y, aunque al segundo día, pueden darse entre 

un 40 % y un 50% de las pérdidas totales, la evaporación de las zonas más internas 

continúa lentamente después. El excremento va desecándose en la superficie, la costra 

superficial se engrosa, protegiendo la parte interna más húmeda y la deshidratación 

avanza de afuera hacia adentro. Además el excremento queda fijado al suelo 

firmemente, a medida que la desecación se produce en la parte externa.  
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 Estas cualidades físicas impiden una rápida pérdida de peso en las primeros 

momentos de insolación. Sin embargo, incrementos de la temperatura ambiental pueden 

neutralizar el papel protector de la superficie exterior, acelerando el ritmo de desecación 

cuando el excremento está más hidratado, es decir durante los primeros días.  

 

 De esta forma, las pérdidas de peso resultan más continuas durante los primeros 

días si la temperatura ambiental es mayor. Después, a partir del tercer o cuarto día el 

grosor de la costra y el menor contenido hídrico del excremento, frenan la pérdida de 

peso, que sin embargo, no se detiene (Lobo, 1991). Los excrementos muestran así, dos 

fases de deshidratación: una primera más temprana y rápida y una segunda tardía y 

lenta. 

 

 El número de individuos en un momento dado vendrá determinado a grandes 

rasgos, por la temperatura pero sin duda este es un fenómeno complejo que viene 

modulado por otros factores. La humedad relativa, la velocidad del viento y las 

precipitaciones afectan a la cantidad de recurso disponible, provocando desviaciones 

entre los valores observados y los esperados. Las eclosiones explosivas de especies 

como Aphodius foetidus Herbst, están relacionadas con lluvias intensas después de un 

periodo seco (Rathcke, 1984; Mc. Naugthon  et al., 1984; Lobo, 1991). 

 

En general los individuos de una especie no se distribuyen al azar sino que 

tienden a presentarse formando agregados (Santos, 1987). Esta tendencia se manifiesta 

en los coleópteros coprófagos de modo que algunos excrementos están fuertemente 

colonizados, mientras que otros apenas lo están, a pesar de presentar la misma 

apariencia y estar próximos entre sí (Holter, 1982; Hanski, 1986). En el género 
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Aphodius la formación de agregados  responde a una causa trófica (Palmer et al., 1991). 

Landin (1961), indica que la colonización se basa en estímulos de tipo olfativo y Thome 

et al. (1979) hablan de sustancias atrayentes (Kariomonas). Hanski (1980, 1986) y 

Otronen et al. (1983) indican que el proceso de colonización presenta un máximo bien 

definido. De todo esto se deduce que la máxima probabilidad de colonización tiene 

lugar dentro de unos márgenes físico-químicos concretos. Estos márgenes están 

definidos por la reducción de la anoxia inicial (Lumaret, 1975) y por la máxima 

liberación de sustancias atrayentes (Thome  et al., 1979).  

 

Según Hanski (1986), los agregados de las diferentes especies son 

independientes entre sí. De esta forma, las diferencias en el patrón de actividad diaria 

entre las especies que coexisten en un momento dado podrían bastar para que la 

probabilidad de colonizar un conjunto concreto de excrementos sea diferente para cada 

especie. Esto será particularmente patente en los excrementos de ovinos, que presentan 

una velocidad de descomposición y una tasa de pérdida de agua muy elevadas (Lumaret 

et al., 1987; Parmer et al., 1989). Uno de los rasgos característicos de las poblaciones de 

Scarabaeoidea coprófagos es su fuerte carácter contagioso. Frente a un conjunto de 

excrementos que  “a priori” son  muy similares, no encontramos una distribución al azar 

de la abundancia de cada especie, obteniéndose siempre una relación varianza/media > 

5.  La probabilidad de que la distribución de la abundancia siga una serie de Poisson es 

< 0.001. 

 

 Como ya se ha indicado, la causa de la formación de agregados para los 

Aphodiinae, es trófica (Palmer et al., 1991). Hanski (1986) comprobó en Husö 

(Finlandia), que los agregados de las diferentes especies del género Aphodius son 
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independientes entre sí y por lo tanto no existe correlación entre la abundancia de las 

diferentes especies. Holter (1982) indica por el contrario que las diferentes especies 

tienden a colonizar el mismo conjunto de excrementos. 

 

 Se han estudiado excrementos de ovino que son estructuralmente mucho más 

simples (Landin, 1961) que los de vacuno. Esto se pone de manifiesto al utilizar curvas 

de diversidad-dominancia como las que presentan Hanski et al.(1983) mostrando que en 

excrementos de vacuno coexisten varias especies con valores medios de abundancia 

(equitabilidad alta) ya que la complejidad estructural del medio permite la 

diferenciación  de varios nichos ( espaciales  y/o temporales) y la coexistencia de un 

mayor número de especies. Por el contrario, para los excrementos de ovino la 

equitabilidad es mucho menor en correspondencia con la mayor simplicidad del medio. 

 

 El proceso de descomposición de los excrementos de ovino es especialmente 

rápido, por tanto la gran mayoría de los individuos que colonizan un excremento 

concreto llegan en un periodo de tiempo corto. Con un periodo óptimo de colonización 

corto, la probabilidad de colonización estará en función del grado de solapamiento entre 

este óptimo de colonización y un ciclo de actividad diaria definido.  

 

 Si el periodo óptimo de colonización de un excremento concreto (características 

físico-químicas adecuadas) coincide con un periodo del día en que una especies es 

activa, la probabilidad de colonización será máxima mientras que, si el óptimo de 

colonización tiene lugar durante un periodo del día en que la especie no es activa, será 

poco probable que ese excremento sea colonizado.  En la realidad, para una misma 

especie, se producirán toda una gama de solapamientos parciales que explican que 
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algunos excrementos se encuentren fuertemente colonizados, mientras que otros 

(próximos y de aspecto parecido) apenas lo estén.  Para dos o más especies 

coexistentes, pero con un periodo de actividad diaria diferente, la probabilidad de 

colonizar un excremento concreto será también diferente, con lo que se producirá una 

independencia entre sus abundancias. 

 

Debido a un ciclo diario concreto, cada especie tiene una mayor probabilidad de 

colonizar unos excrementos depositados en un periodo determinado del día, con lo que 

quedaría explicado el carácter contagioso de las poblaciones de estas especies. 

Diferencias en el ciclo de actividad diaria y quizás pequeñas diferencias en el óptimo de 

colonización explican la independencia de los agregados de estas especies (Palmer et 

al., 1991). La dependencia entre el ciclo de actividad diaria y las condiciones 

microclimáticas acentúa  este efecto ya que cada especie se verá afectada de una forma 

particular. Una estructura en agregados, supone que parte del recurso deja de ser 

utilizado, pero si los agregados de las diferentes especies son independientes, se facilita 

un aumento de la diversidad específica, ya que el recurso que no emplea una especies es 

potencialmente utilizable por otras (Hanski, 1986). Todo esto ofrece una imagen de una 

comunidad con un nivel de complicación estructural y un orden interno muy elevados 

con los que el proceso de descomposición de los excrementos y el reciclado de materia 

orgánica y nutrientes gane en rapidez y eficiencia. 

 

 El estudio de selección del recurso se centró en las diferencias en la abundancia 

específica para cada tipo y textura de excremento. El bajo porcentaje de especies con 

preferencias tróficas que superen el 90% de los individuos  en un tipo de excremento en 

particular parece indicar una baja especialización trófica del agregado de especies 
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estudiado. Esta característica argumentaría la hipótesis de Halffter & Mattews (1966) y 

Gill (1991), quienes afirman que la extinción de los grandes mamíferos en la región 

Neotropical favoreció aquellas especies de coleópteros coprófagos capaces de explotar 

distintos tipos de recurso alimenticio. La forma como el excremento bovino y ovino es 

utilizado por la fauna coprófaga contemporánea podría ser una respuesta ecológica 

durante los pasados 500 años (desde que se introdujo la ganadería en  nuestro país) de 

especies suficientemente flexibles como para sobrevivir desde el Pleistoceno (Janzen, 

1983). 

 

Parece lógico asociar la riqueza de Scarabaeidae con la de los grandes 

mamíferos, debido a la oferta de recurso alimenticio que estos últimos representan. Esto 

resulta claro en los ecosistemas de sabana africanos, donde se encuentra el mayor 

número de especies e individuos de Scarabaeidae; existiendo registros de 120 a 140 

especies por localidad (Cambefort, 1985). Esta extraordinaria riqueza del grupo en las 

sabanas africanas, puede ser explicada por una combinación de factores histórico- 

evolutivos y ecológicos. Así, desde el punto de vista histórico, este grupo de coleópteros 

coprófagos, evolucionó en África en relación con el estiércol de grandes mamíferos 

(una megafauna que no sufrió una gran extinción a finales del Pleistoceno); y desde el 

punto de vista ecológico este ecosistema es el que sustenta el mayor número de grandes 

mamíferos y por tanto el que ofrece una mayor cantidad de alimento (Halffter, 1991). 

 

 Los porcentajes de abundancia para 10 de las 12 las especies presentes, superan 

el 65% de individuos colectados en muestras de excremento bovino. Dichotomius 

semiaeneus fue la única especie donde el 100% de los ejemplares se colectaron en 

placas de excremento vacuno. Sin embargo los valores tan bajos de abundancia 
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registrados (6), dificulta sostener la hipótesis de que esta especie responda a una 

preferencia exclusiva por el estiércol bovino.  

 

El tamaño del insecto, parece ser una variable importante en el momento de 

elegir el recurso. Dichotomius semiaeneus y Sulcophanaeus menelas  integran el grupo 

funcional de grandes cavadores, y el mayor volumen de la placa de excremento bovino 

parece ser una condicionante en el momento de elegir el recurso para la construcción de 

las bolas nido y las galerías de acopio de alimento ya que estas dos especies se 

alimentan de forma indistinta sobre ambos tipo de excremento fresco.  

 

Los bajos valores de abundancia para Ataenius picinus (9) y Bolbites onitoides 

(5), dificultan asegurar la  selección trófica  para estas especies. 

 

   Canthidium breve registró los máximos poblacionales en estiércol ovino (447). 

Esta especie, de pequeño tamaño, parece explotar de forma satisfactoria los “pelex” de 

oveja.  Onthophagus hirculus, también como la especie anterior, pertenece al grupo 

funcional de pequeños cavadores y explota con mayor éxito el excremento bovino, sin 

superar el 70% de los individuos colectados en este recurso. La competencia entre dos 

especies cavadoras de pequeño tamaño tanto por la naturaleza del recurso como por el 

sustrato subyacente para nidificar, podría explicar esta selección trófica (Hanski y 

Cambefort 1991b; Palestrini et al., 1998).  

 

  Halffter (1991) sostiene que, en zonas tropicales factores denso–dependientes 

como la competencia por alimento y/o espacio, parecen ser los factores modeladores 

predominantes de estas comunidades, mientras que en las zonas templadas, los factores 
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modeladores de las comunidades de coleópteros coprófagos, parecen ser factores 

denso–independientes como las fluctuaciones climáticas, desecamiento del estiércol, 

etc. El carácter efímero y la distribución en parches del alimento favorecen la 

agregación y competencia intensa por el recurso (Halffter et al., 1966; Halffter et al., 

1982). La respuesta adaptativa principal a estas presiones ha sido reducir las 

interacciones competitivas a través de dos grandes estrategias de relocalización del 

alimento.  

 

Los rodadores y grandes cavadores son sin dudas los competidores más exitosos, 

mientras que los más débiles resultan ser los endocópridos que necesitan que el parche 

permanezca relativamente inalterado por varias semanas para poder nidificar. Así, 

aquellas especies de rodadores y cavadores  que son capaces de remover el recurso 

enterrándolo rápidamente en sus nidos, son competitivamente superiores a los 

endocópridos (Hanski & Cambefort, 1991b). 

 

En el presente estudio no ha sido analizada la competencia por el recurso, sin 

embargo  el hecho de que las placas de estiércol no lleguen a consumirse por completo, 

y  que más del 50% del total de las muestras fuera colonizadas por una sola especie. 

puede indicar de forma indirecta  que las poblaciones de escarabajos  estercoleros,  no 

están limitadas por el recurso.  Probablemente, la competencia interespecífica no parece 

jugar un papel importante en la estructuración de estas comunidades. Canziani (2003)  

obtuvo resultados similares en el estudio de comunidades de escarabajos copro-

necrófagos  para distintos ecosistemas de pradera.  
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   Si tenemos en cuenta la textura del recurso, el análisis de correspondencias 

muestra que las especies  se agrupan preferentemente sobre las texturas semi-frescas y 

frescas en ambos tipos de estiércol y son pocas las  especies asociadas a las heces secas. 

Las heces secas y semisecas de bovinos se separan claramente de las demás.      

 

Estos resultados pueden estar sesgados por el propio método de muestreo. Las 

texturas intermedias ofrecen un mayor tiempo de permanencia de la muestra sobre el 

sustrato, permitiendo una mayor colonización del recurso. Autores como Avila & 

Fernández-Sigler (1988) afirman que existiría una tendencia generalizada hacia las 

texturas centrales semi- fresca y semi-seca puesto que la mayoría de las especies 

necesitan para su óptimo desarrollo que el excremento haya permanecido un cierto 

tiempo expuesto en el medio. En los ecosistemas templados, aunque la oferta de recurso 

sea mayor, éste no deja de ser ocasionalmente un microhábitat efímero. El recurso 

alimenticio puede ser suficientemente abundante o puede ser intermitente y pasajero. El 

desecamiento del estiércol, la heterogeneidad cuantitativa y cualitativa del microhábitat, 

son factores que pueden limitar la disponibilidad del recurso (Lumaret & Kirk, 1987). 

 

 

 

.  

 

 

 
 
 
 
 
 



CAPÍTULO 12 
 
RESULTADOS: 
CICLOS DE VIDA 
PATRONES DE NIDIFICACIÓN 
 
 Se describen a continuación los ciclos de vida y los patrones de nidificación de 

las siguientes especies: Sulcophanaeus menelas, Laporte; Gromphas lacordairei, 

Brullé; Onthophagus hirculus, Mannerh.; Canthidium breve, Germar; Canthon  

bispinus, (Germar) Aphodius lividus (Oliv.). Para las especies Bolbites onitoides, 

Harold; Ateuchus pamperatum Germar; Dichotomius semiaeneus (Germar); Canthon 

muticum, Harold; Ataenius platencis, (Blanchard) y Ataenius picinus, Harold;  las 

descripciones se basaron en la bibliografía existente. 

 
FAMILIA SCARABAEIDAE 
 
Sulcophanaeus menelas (Germar), 1824 
 
 
CICLO DE VIDA 
 

En condiciones de laboratorio, el desarrollo postembrionario de Sulcophanaeus 

menelas tiene una duración promedio de 92 días, con un rango de 82 a 102 días, desde 

la puesta hasta la emergencia del adulto. La oviposición comenzó en primavera 

(setiembre-octubre) y finalizó a principios de verano (diciembre-enero). El huevo es 

alargado, con más de medio centímetro, oval, de color blanco-mate. La eclosión se 

produjo entre 6 y 16 días después de la postura, con un promedio de 11 días.  

 

 El estado larval tuvo una duración promedio de 52 días con un rango que varía 

de 42 a 70 días, desde la primavera (octubre-noviembre) hasta fines de verano (febrero-

marzo). 
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El estado pupal se extiendió  por un periodo promedio de 31 días con un rango 

de 28 a 34 días. Se constató la presencia de pupas desde fines de primavera (noviembre-

diciembre) hasta principios de otoño (marzo-abril).  

      

Las primeras emergencias de imagos, se registraron en el mes de enero y 

continúan hasta principios de otoño (marzo-abril), permaneciendo dentro de la cámara 

pupal, 42 días promedio, con una variación de 21 a 81 días. En el campo fue frecuente 

observar a los adultos volar hacia las placas de excremento fresco del que se 

alimentaban. El un vuelo fue sostenido y caían de forma súbita sobre su alimento. 

También fué común encontrarlos enterrados dentro de las galerías rellenas de estiércol, 

excavadas debajo de la placa de excremento. El periodo de maduración gonádica, desde 

la emergencia hasta la primera oviposición fue de 7 a 8 meses. Durante este tiempo los 

imagos se alimentan del estiércol aprovisionado en galerías que excavaban debajo de la 

masa de excremento.  

 

PATRÓN DE NIDIDFICACIÓN 
 
Esta especie es exclusivamente coprófaga y como ya se comentó, su máxima 

actividad (vuelos y alimentación) se registró en horas del mediodía, a pleno sol. Las 

hembras fueron generalmente las primeras en movilizarse y localizar la fuente de 

alimento. Esto determinó en el macho una fuerte atracción sexual.  Una vez establecida 

la pareja, cada uno de los integrantes desempeñó una tarea específica. La hembra quien 

comienzó la excavación de una galería primaria debajo o muy cerca de la fuente de 

alimento. El macho participó en la construcción de las galerías, sacando la arena hacia 

el exterior, apisonándola contra las paredes, y compactando el estiércol dentro de las 

galerías.    
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Poco a poco la pareja excavó debajo de la placa de excremento un sistema de 

galerías que fue siendo rellenado de estiércol, lo que permitirá  contar con un acopio 

importante de alimento para la elaboración de la bolas-nido. La galería inicial  era de 

forma  vertical de 5 a 8 cm de profundidad y de 1.5 cm de ancho progresando con una  

inclinación de 45º hasta lograr una longitud máxima de 15 cm. (Fig. 110a). La tierra 

trabajada fue siendo prensada contra las paredes de la galería  no fue retirada hacia el 

exterior como en otros coprófagos y el tapón de acceso a la galería fue hecho con un 

mínimo de esta tierra sobrante. El insecto acarró hasta el fondo de la galería el 

excremento fresco que fue utilizado en la construcción de las bolas-nido durante los 

meses de octubre y noviembre. La hembra transportó trozos pequeños de estiércol con 

la ayuda de la cabeza y el pronoto y los va acomodando  con movimientos del clípeo en 

el fondo de la galería. Éstos fueron amasados con secreciones estomodeales, resultando 

así una masa que difiere de la placa de estiércol por conservarse siempre fresca y libre 

de hongos. En este punto se observó que la hembra continuaba la construcción de la 

galería, mientras que el macho acomodaba la masa de estiércol, que había sido 

desordenada por los movimientos de la hembra. El nuevo tramo de la galería fue 

rellenado con estiércol previamente enterrado.    

 

Fig. 98-   Terrario de observación, mostrando la nidificación de Sulcophanaeus menelas  (Laporte). 
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Fig. 99-   Terrario de observación mostrando tres bolas nido de Sulcophanaeus menelas  (Laporte). 
  

 

Fig. 100-  Nidificación de Sulcophanaeus menelas (Laporte). A, galerías iniciales; B, bola  
                 nido; C, bolas nídos ; D, bolas nido y galerías secundarias.  
 

 

Fig. 101- Nidificación de Sulcophanaeus menelas (Laporte).   
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De acuerdo a lo observado en el laboratorio, las hembras pueden nidificar varias 

veces. Los periodos de nidificación duran entre 5 y 7 días, separados por intervalos que 

varían de 8 a 20 días. El número máximo de nidos construidos por una hembra fue de 7, 

con un total de 15 bolas-nido en un periodo de 75 días. El número promedio de bolas-

nido por hembra fue de 4  (Figs. 108, 109). 

 

 

 

    

Fig. 102-  Bola-nido de Sulcophanaeus menelas (Laporte),  mostrando la cámara superior con el huevo. 
 

  Sulcophanaeus menelas construyó  bolas-nido voluminosas de forma esférica, a 

veces levemente piriforme, con una altura promedio de 44 mm y un ancho de 40 mm. 

Se apreciaron claramente dos regiones: el cuerpo propiamente dicho de la bola-nido 

donde se encuentraba la reserva de alimento y la cámara superior donde se alojaba el 

huevo. 

 

 La bola estaba recubierta por una capa de tierra de 4mm de espesor. (Fig. 112). 

La cámara del huevo consistía en una depresión dentro de la capa de tierra, que estaba 

cubierta en su parte superior por una mezcla laxa de tierra  y fibras de estiércol para  
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permitir el intercambio gaseoso. Esta cámara llegó a tener, a veces, forma de cono, de 

hasta 10mm de alto, dándole  a la bola el aspecto piriforme. El huevo descansa suelto, 

sobre el piso de la cavidad, quedando siempre aislado de la masa central de alimento. La 

primera bola, en general era construida en el extremo de la galería primaria (Fig. 105 B) 

o dentro de galerías secundarias.  

  

Las próximas bolas-nido serán  construídas a expensas de nuevas galerías que se 

comunican con las y existentes, formándose una compleja red; o simplemente a partir de 

la galería inicial la que va sufriendo divisiones sucesivas. Cada nido contiene de 2 a 3 

bolas que se alojan en cámaras independientes, comunicadas entre sí por una galería. En 

el campo sólo se encuentraron de 1 a 2 bolas por nido. Esta diferencia se debe, 

seguramente, a que en el laboratorio los imagos reciben un aporte continuo de alimento 

fresco. 

 

 Frecuentemente en los terrarios de observación  se registraron galerías laterales, 

horizontales o inclinadas, que se proyectaban desde la cámara de la bola-nido o desde la 

galería principal, siempre aprovisionadas de estiércol característica común en los nidos 

de Phanaeina (Halffter & Edmonds, 1982; Edmonds, 1994; 2003). 

 

 Antes de pupar, la larva construyó dentro de la bola-nido una cámara pupal, 

utilizando sus propias heces que las iba trabajando con las piezas bucales y el extremo 

abdominal. Esta cámara pupal es esférica y de paredes lisas. Quedaba adherida a las 

paredes internas de la bola-nido salvo en el polo superior, donde presenta un casquete 

separado por una cámara de aire. Este casquete circular, presentaba externamente una 
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escultura que la larva logra gracias a movimientos ascendentes del clípeo, resultando un 

diseño en espiral característico. 

 

S. menelas responde a un patrón paracóprido (Bornemissza, 1976) y grupo 

funcional I (Halffter & Edmonds, 1982).  

 

Gromphas lacordairei  Brullé, 1834 
 
CICLO DE VIDA 
 
 De acuerdo a las observaciones de laboratorio, el periodo de oviposición se 

extendió desde principios de octubre hasta fines de diciembre. El desarrollo 

preimaginal, desde  la puesta hasta la emergencia del imago, tuvo una duración de 68 a 

82 días. El estado larval fue registrado desde mediados de octubre hasta fines de febrero 

y el estado pupal, desde fines de diciembre hasta mediados de marzo, con una duración 

de 13 a 16 días. Las emergencias de imagos ocurrieron desde mediados de enero hasta 

fines de marzo y tuvieron una longevidad de 12 - 15 meses. (Morelli et al., 2003). Los 

adultos son activos desde mediados de primavera (Noviembre) hasta principios del 

otoño (Marzo). 

 

 
PATRÓN DE NIDIFICACIÓN 
 

Gromphas lacordairei es una especie paracóprida (Bornemissza, 1976). La 

nidificación se caracterizó por galerías simples construidas debajo de la placa de 

excremento. La hembra construyó una masa nido, alargada, en el fondo de una de estas  

galerías, cuyo extremo fue aprovisionado con estiércol fresco traído desde la propia 

fuente de alimento. En el extremo superior de ese acopio, la hembra deposit un huevo 
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aislado, en una cámara de aire. La bola-nido  no es compacta como en Sulcophanaeus 

menelas,  

 

 

Fig. 103- Esquema de la nidificación de Gromphas lacordairei Brullé, tomado de Cabrera &                  
  Gandolfo, 1996. 
 

 

Onthophagus hirculus  Mannherheim, 1829 
 
CICLO DE VIDA: 

 La Media del desarrollo huevo – adulto, a 22º C y 60 % HR fue de 44.3 ± 7.39.  

A 22ºC las primeras posturas ocurrieron 25 – 30 días después de la emergencia. La 

longevidad de las hembras varió entre 2 – 3 meses a 22ºC. Los machos murieron antes.  

  

 Los adultos se alimentaron directamente debajo de las placas de excremento o  

entierran pequeñas porciones de excremento en galerías cortas de 0.5 cm de ancho y 3.2  

± 1.01cm de profundidad. 
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PATRÓN DE NIDIFICACIÓN 
 
 

 

Fig. 104-  Esquema del patrón de nidificación de Onthophagus hirculus Mannh.  a) nido simple, b) nido  
                 compuesto.  

 

 Durante el periodo de reproducción, las hembras construyeron nidos simples, 

cada uno formado por una masa cilíndrica u ovoide, al final de una  galería de 5.6 ± 

2.44 cm de profundidad, (n=21) (Figs. 114, 115). Estas galerías pueden ser verticales o 

alcanzar una inclinación de más de 60º.  

 

 

Fig. 105-   Esquema de la nidificación  de Onthophagus hirculus Mannh. (tomado de  
                  Cabrera & Gand 1996). 
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La bola-nido está formada por varias capas cóncavas bien compactadas de 

excremento. La parte superior o cámara de oviposición, fue comparativamente grande, y 

estuvo cubierta con una cúpula de excremento. El huevo fue cementado y mantuvo una 

posición erecta. Las dimensiones de las bolas-nido (n=14) fueron: ancho= 14 ± 0.20 

mm, largo= 27± 0.35mm. La cámara de los huevos (n=3), tuvo un ancho de 5 ±  0 mm y 

una longitud de 9 ±1.25 mm (Figs. 116 y 117) 

 

Fig. 106- Masas nidos de Onthophagus hirculus, en terrarios de cría en el laboratorio. 
 

 

Fig. 107-  Bolas nidos de Onthophagus hirculus Mannh. (cría en el laboratorio). 
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La larva completamente desarrollada construyó una cámara ovoide de pupación 

(8.7 x 6.8 mm) utilizando sus propias heces dentro de los restos de la bola-nido. 

Después de la emergencia, los adultos permanecieron  dentro de la cámara pupal entre 5 

y 10 días. 

 

Canthidium  breve  (Germar), 1824 
 
CICLO DE VIDA 
 

En el laboratorio el ciclo de vida de Canthidium breve tuvo una duración 

promedio de 44.3 días con un rango de 39 a 51 días. La oviposición comenzó a fines de 

setiembre y  finalizó a  comienzos de febrero. La  eclosión se registró luego de 5.6 días 

promedio después de la puesta, con un rango de 5 a 12 días. El estado larval tuvo una 

duración promedio de 27.3 días con un rango que varió de 15 a 31 días y se encontró 

desde octubre hasta principios de marzo. La presencia de pupas ocurrió desde 

noviembre hasta principios de abril, con una duración promedio de 14.5 días y un rango 

de 13 a 19 días.  La emergencia de imagos ocurrió  desde mediados de noviembre hasta 

el mes de abril. Imagos colectados en el mes de marzo y mantenidos en condiciones 

ambientales no controladas, no se reprodujeron sino hasta la primavera, en el mes de 

noviembre. Los imagos se alimentaron directamente de la placa de excremento o del 

estiércol almacenado en galerías de 3.27cm de profundidad promedio, construidas 

debajo de las heces.   

 

PATRÓN DE NIDIFICACIÓN 

 Debajo de la masa de estiércol, la hembra cavó una galería inclinada de 

profundidad variable, no mayor de 6cm (Fig. 118). En el extremo ensanchado de esta 

galería, la hembra compactó capas sucesivas de estiércol, formando una masa-nido de 

 223



X= 1.36cm de ancho y X= 2.221cm de altura. En el polo superior la hembra dejó una 

cámara de aire en la que se alojó el huevo. Posteriormente cerró la galería con tierra y 

continuó construyendo otros nidos. Dentro de los terrarios de observación las masa-

nidos se encontraron a profundidades variables, X= 3.27cm. de altura. Este 

comportamiento de nidificación correspondió al Patrón I de comportamiento definido 

por Halffter & Edmonds (1982). 

 

 

 

Fig. 108-  Esquema de la nidificación de Canthidium breve  Germar. e, masa de excremento; mn, bola- 
                 nido. 
 

 

Bolbites onitoides  Harold, 1868 
 
 
PATRÓN DE NIDIFICACIÓN 
 

Especie coprófaga, fue señalada como huésped intermediario de 

Macracantorhynchus hirudinaceus (Martínez, 1959). 

 
No resulta fácil encontrar la nidificación de Bolbites onitoides en el campo. 

Construye galerías casi horizontales, con una extensión de aproximadamente 20cm y  a 

una profundidad promedio de 5cm bajo la superficie, (Judulien,1899). La hembra 

construye una masa-nido piriforme, con el estiércol que fue acopiado, al final de la 
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galería. Esta bola queda aislada del sustrato por una cámara de aire.  En el polo superior, 

la hembra fabrica la cámara de oviposición rematada con un casquete de tierra, más 

laxa, que servirá de cámara de aire (Fig. 119). Bolbites onitoides  es una especie 

paracóprida, de acuerdo a la clasificación de Halffter & Edmonds (1982). 

 

Fig. 109- Esquema de la bola-nido de Bolbites onitoides  Harold, mostrando la cámara de oviposición  y  
                huevo.  (Tomado de Cabrera & Gandolfo, 1996). 
 
 
 
Ateuchus pamperatum  Germar 
 
 
PATRÓN DE NIDIFICACIÓN 
 
 Esta especie se comporta como un paracóprido (Bornemissza, 1976), 

construyendo pequeñas galerías debajo de la masa de excremento y construyendo 

pequeñas bolas-nido con excremento acopidado en el extremo de la galaería. Este 

comportamiento responde a un  Patrón I de comportamiento definido por Halffter & 

Edmonds (1982). 

 
 
 
Dichotomius semiaeneus (Germar), 1824 
 
 
PATRÓN DE NIFIFICACIÓN 
 

D. semiaeneus es una especie paracóprida (Bornemissza, 1976),  que construye 

galerías cortas y relativamente anchas, debajo de la masa de excremento. Esta 
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modalidad hace referencia al Patrón I definido por Halffter & Edmonds (1982).  En el 

extremo de las galerías, la hembra aprovisiona excremento y construye una masa nido 

alargada. En el centro-inferior de la misma, se ubica la cámara de aire donde ovipone y 

comenzará a desarrollarase la larva ( Cabrera & Gandolfo, 1996), (Fig. 120). 

 

 
 

 
Fig. 110- Nidificación de Dichotomius semiaeneus (Germar). Tomado de Cabrera  & Gandolfo (1996). 
 
 
 
 
Canthon bispinus  Germar, 1824 
 
Canthon muticum Harold, 1824 
 
 
PATRÓN DE NIFIFICACIÓN 
 

Canthon bispinus, es un coleóptero copro-necrófago, que se lo encuentra tanto 

en excremento como en cadáveres  durante los primeros estados de descomposición. La 

época más conveniente para poder observarlo es durante los meses de octubre y 

noviembre. Durante estos meses nidifica de forma indistinta debajo de cadáveres  o de 

excrementos y como en Megathopa se los localiza siempre próximos a la fuente de 

alimento (Judulien, 1899). 
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 La nidificación comienza con la construcción de una galería de 15 cm de 

profundidad que excavada por la pareja, próxima a la fuente de alimento. Una vez 

asegurado el lugar donde estará el nido, la pareja vuelve a la fuente de alimento y  

construyen dos bolas con el excremento, que luego serán  rodadas hasta la galería y allí 

transformadas en bolas-nido. Cada una de estas bolas está formada por dos partes: una 

esfera mayor que contiene  el alimento para la larva, separada por un cuello de una 

esfera pequeña, donde se encuentra el huevo (celda de eclosión). Cada bola-nido tiene 

un diámetro aproximado de 8 a 9 mm. (Fig. 121). 

 

El comportamiento parental aquí es muy importante pues la pareja se queda en el 

nido hasta la aparición de la progenie, cuidando de las bolas–nido. La hembra prepara 

varios nidos en su vida adulta. Canthon bispinus integra  el grupo V de la clasificación 

de Halffter donde cada nido tiene más de un ovoide y hay cuidado parental (Halffter & 

Edmonds, 1981; 1982; Halffter et al., 1983; Halffter & Halffter, 1989). 

 

 

 

 

Fig. 111- Macho y hembra de Canthon bispinus rodando una bola nido. 
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 El comportamiento para Canthon muticum es similar al de C. vispinus, 

construyendo galerías a una profundidad de 10cm, terminadas en una cámara más 

espaciosa en comparación con el volumen del insecto adulto. Dentro de esta cámara,  la 

hembra construye aproximadamente 10 nidos (Judulien, 1899). 

 

FAMILIA APHODIIDAE 

Aphodius livididus  (Olivier, 1789) 
 
 
CICLO DE VIDA 
 
 En el laboratorio, el  promedio de desarrollo desde la oviposición fue de 31.3 

días. El estado larval contabilizó 16.67 días y el estado pupal, 7.63 días. Las 

emergencias de imagos se registraron durante el mes de diciembre (7-XII al 19-XII). 

 

Aphodius livididus  (Olivier, 1789) 
 
Ataenius platensis  (Blanchard, 1843) 
 
Ataenius picinus  Harold, 1867 
 
 
 
PATRÓN DE NIDIFICACIÓN 

  
 Aphodius lividus, Ataenius platensis y A. picinus  presentan un comportamiento 

endocóprido  (Bornemiszza, 1976), oviponiendo dentro de la propia masa de excremento. 

Las larvas pueden trasladarse fuera de la masa de alimento y cavar galerías o encontrarse 

debajo de la placa de excremento sin ninguna protección adicional. También hemos 

encontrado pupas en el substrato por debajo del excremento sin visualizar ningún tipo de 

cámara pupal.  
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DISCUSIÓN 
 
INTRODUCCIÓN 

Los patrones comportamentales de los Scarabaeidae están influenciados 

principalmente por las particularidades de su alimento. El estiércol y la carroña son 

recursos ricos en nutrientes pero efímeros y discontinuos en el espacio y el tiempo, 

factores que favorecen la agregación de escarabajos y otros insectos, así como la rápida 

relocalización del alimento a sitios menos competitivos. La mejor descripción del 

escenario de competencia que se vive en estos ambientes es el “efecto de prioridad” 

(Hanski & Koskela, 1977). 

 

Los Scarabaeidae tienen comportamientos alimentarios y reproductores 

elaborados. Es común encontrar especies con cooperación de ambos sexos previa a la 

oviposición; así como especies que cuidan a sus crías durante la nidificación . 

 

El carácter efímero y la distribución en parches del alimento favorecen la 

agregación y competencia intensa por el recurso (Halffter et al., 1966; Halffter et al., 

1982). La respuesta adaptativa principal a estas presiones ha sido reducir las 

interacciones competitivas a través de dos grandes estrategias de relocalización del 

alimento. En la primera, el excremento es guardado en una galería previamente 

excavada debajo o a un lado de la placa de alimento (especies cavadoras); mientras que 

en la segunda, un fragmento de alimento en forma de bola es rodado a una cierta 

distancia y enterrado a poca profundidad (especies rodadoras). 

 El factor principal que permitió el desarrollo del elaborado comportamiento 

nidificador de los Scarabaeidae fue la  relocalización del alimento (enterrarlo o rodarlo), 
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proceso que hace a éste un recurso más estable y predecible en el tiempo y en el 

espacio. 

 

En 1976, Bornemissza define tres estrategias básicas de comportamiento, de 

acuerdo con la localización del nido en relación al excremento y distingue así  nidos 

paracópridos, telecópridos y endocópridos.  Halffter y Edmonds (1982), describieron 

siete patrones diferentes de nidificación, cada uno con sus variantes peculiares, teniendo 

en cuenta una serie de rasgos generales como el tipo de aprovisionamiento de la larva, la 

localización y la complejidad del nido, la disposición, la protección y la manipulación 

de las masas o bolas-nido, la localización de la cámara de incubación, la cooperación 

entre los padres y la existencia o no de cuidados maternales (Halffter, 1997). Estos 

patrones fueron descriptos más extensamente en el capítulo 3. 

 
 La mayoría de las especies presentes nidifican de acuerdo a un patrón pa 

racóprido de acuerdo a la clasificación de Halffter & Edmondos (1982). Sólo están 

presentes dos especies telecópridos del género Canthon y las especies endocópridas 

representan la totalidad de los Aphodiidae colectados. Estas proporciones en cuanto a 

los grupos funcionales derivados del los patrones de nidificación coinciden con las 

encontradas en estudios similares para ambientes abiertos (cap. 10). 

 

 Sulcophanaeus menelas, es el paracóprido de mayor tamaño encontrado dentro 

del agregado de especies de escarabajos estercoleros en el área de estudio. Es escasa la 

información disponible sobre la biología del género Sulcophanaeus Olsoufieff, 1924. 

De las catorce especies que componen el género Sulcophanaeus Olsougier, 1924,  sólo 

se conoce la nidificación de Sulcophanaeus carnifex (Linnaeus, 1758) (Matthews, 1966) 

y S. chryseicollis Harold, 1863 (Halffter & Edmonds, 1982). Edmonds (2000) en su 
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revisión del género, sólo incluye datos de biología para 4 de las 14 especies. Para S. 

leander, S. carnifex, y S. menelas, existe información  sobre selección de hábitats, 

alimentación y patrones de actividad  y sólo para estas dos últimas especies también 

podemos encontrar referencias sobre el patrón de nidificación y el ciclo de vida. 

Noriega (2002), precisa el hábitat, la utilización del recurso alimenticio, actividad 

diaria, y construcción de galerías de nidificación de Sulcophanaeus leander (Water). 

Recientemente, Escobar (2003), estudia la selección de hábitat y el comportamiento 

sexual de Sulcophanaeus velutinus  (Murria, 1856),  una  especie de altura, presente en 

los bosques  andinos de la vertiente pacífica de la cordillera occidental de Colombia.  

 

Judulien (1899), establece el periodo de incubación del huevo en 17 días 

coincidiendo en parte, con nuestros datos de laboratorio, (6 - 16 días, después de la 

postura). También confirmamos los lineamientos básicos descritos por Brethes 

(Judulien, 1899), en cuanto a la profundidad e inclinación inicial de la galería primaria. 

La resistencia del sustrato sería una determinante en la inclinación y futuras figuras que 

dibujen la galerías secundarias. Este hecho ya fue puesto de manifiesto también por 

Bretes (1899) en su descripción.  La nidificación de S. menelas coincide con el patrón 

descrito para los Phanaeina, sin embargo, un aspecto importante a considerar es la 

observación de la cooperación del macho en la elaboración de la bola-nido (Morelli et 

al, 1996, actividad que no ocurre en las especies del género Phanaeus (Halffter & 

Edmonds, 1982). 

 

 Bolbites onitoides responde a una especie con un patrón paracóprido (Halfftr & 

Edmondos, 1982). Por las características que presenta el nido pedotrófico en cuanto a 
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forma y estructura, hay autores que lo consideran una transición entre el que construye 

Sulcophanaeus menelas y Megathopa, asemejándose más al de este género.   

 

 Observaciones sobre la nidificación de Gromphas lacordairei fueron realizadas 

por Barattini & Sáenz (1953) y por Cabrera & Gandolfo (1996). Estos últimos,  

establecen para esta especie, caracteres apomórficos compartidos con los Phanaeina.  

Esta especie está presente en zonas de pradera húmeda o inundables coincidiendo con 

otros datos de colectas para  otras zonas de pastoreo del país (Paraje Puntas de Sauce de 

Maciel, departamento de Florida). Al igual que Sulcophanaeus menelas,  la actividad de 

vuelo de esta especie se registra al mediodía y en las primeras horas de la tarde. Es 

también una especie de tamaño mediano y necesita las horas de mayor insolación para 

optimizar la actividad de los músculos alares. 

 

En los últimos años, el género Onthophagus ha recibido especial atención, 

transformándose en modelo de estudio en biología, comportamiento, ecología y 

patrones de nidificación, que luego son utilizados para descifrar la intrincada sistemática 

del grupo (Lee & Peng, 1982;  Cook, 1988, 1990; Emlen, 1994, 2000; González-Vainer 

& Morelli, 1995; Sowig, 1996a, b; Moczek, 1998, 1999; Herzner, 2000;  Emlen & 

Nijhout, 2000; Hunt and Simmons, 1998, 2000; Hunt et al.,1999;  Moczek & Nijhout, 

2002). En algunas especies de este grupo se han analizado aspectos de su fenología y su 

ecología (Tyndale-Biscoe et al., 1981; Edwards, 1986a, 1988; Lumaret & Kirk, 1987; 

Tyndale-Biscoe et al., 1988; Lumbreras et al., 1990; Martínez & Montes de Oca, 1994). 

La mayoría de las especies estudiadas presentan una marcada estacionalidad; su mayor 

actividad ocurre en los meses más cálidos y húmedos del año (Halffter, 1991; Hanski & 
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Cambefort, 1991c). Sin embargo, algunas de ellas  se mantienen activas en la superficie 

del suelo durante gran parte del año (Avila & Pascual, 1988b; Arellano, 1992). 

 

La biología de las especies de Onthophagus responde a un patrón muy sencillo y 

primitivo: Patrón I de Halffter y Edmondos (1982). Las especies de este género 

construyen nidos subterráneos (paracópridos), en ocasiones simples o, más a menudo, 

muy complejos, con numerosas galerías por nido (Burmeister, 1936),  a veces incluso 

con más  de una entrada (Judulien, 1899; Romero-Samper &  Martín-Piera,1995).  

Onthophagus hirculus  responde a este patrón de nidificación y  también se ha 

comprobado la participación de los sexos en el proceso de construcción de las galerías. 

Romero-Samper & Martín-Piera (1995) y Sowig (1996) afirman que los dos sexos 

cooperan en la nidificación trabajando independientemente y realizando labores 

diferentes. Las hembras excavan un nido más o menos ramificado con, al menos, una 

masa-nido al final de cada galería. Los machos en cambio, son activos en la superficie y 

transportan porciones de excremento a la entrada del pozo principal del nido, las que 

son recogidas por la hembra. Para Onthophagus vacca se han encontrado evidencias 

experimentales que indican claramente que la participación del macho en la nidificación 

incrementa el número de descendientes y, consecuentemente, el éxito reproductivo 

(Sowig,1996).   

 

Aunque la construcción del nido en Onthophagus sigue un patrón clásico de una 

galería inicial y galerías secundarias, éste puede ser muy variable en las distintas 

especies (Romero-Samper & Martín-Piera, 1995) y puede depender de numerosos 

factores ambientales como la textura y humedad del suelo (Sowig, 1995, 1996). 
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En el proceso de nidificación hay una inversión importante en tiempo y gasto 

energético (Sowig,1996), con frecuencia las especies de este género tienen altas tasas de 

fecundidad y las hembras son capaces de construir varios nidos y una vez finalizada esta 

actividad, los padres no proporcionan cuidados maternales a la progenie. La densidad de 

población y la actividad reproductiva está fuertemente influenciada por el nivel de 

precipitaciones especialmente en verano, lo mismo que ocurre en otras especies del 

género en regiones templadas (Bornemissza, 1971; Tyndale – Biscoe et al., 1981; 

Tyndale – Biscoe & Walker, 1992). Durante 1992 los picos en el verano y otoño fueron 

mucho más bajos que los que ocurrieron en el año subsiguiente. Esto estuvo 

probablemente asociado a las bajas precipitaciones durante el periodo noviembre/1991 – 

marzo/1992, lo que causó alta mortalidad de estados inmaduros y disminución de la 

actividad reproductiva por la desecación y endurecimiento del suelo. La temperatura es 

también un factor importante que gobierna la actividad de este escarabajo. La actividad 

superficial y periodo de reproducción están siempre asociados con una Media mensual 

de temperatura por encima de los 16º C.  

 

 Hanski & Cambefort (1991c), señalan el tamaño corporal  como una de las 

dimensiones en la que pueden separarse las especies de las comunidades coprófagas.   

Canthidium breve es una de las especies de pequeño tamaño que ha dominado la  

taxocenosis coprófaga en el área de  estudio.  

 

De modo general la mayoría de los Canthonini americanos viven a expensas de 

materia orgánica en descomposición ya sea de origen vegetal o animal (Pereira & 

Martínez, 1956). Canthon muticum que fue colectada en excremento ovino y bovino  

fue colectado en grandes cantidades en compañía  de otros Scarabaeidae, en frutos 
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maduros de Butiá, en Paraná (Brasil), (Pereira & Martínez, 1956). Todas las especies 

observadas del género Canthon  son diurnas, hábito que no podemos generalizar para 

todos los géneros de Cantoninos. 

  

 De acuerdo con distintos autores, se puede considerar, en términos generales, 

que los Cantoninos fabrican esferas para su alimentación, y aquellas que están 

destinadas para la nidificación son piriformes. Estas “peras” contienen una reserva 

esférica de alimento e inmediatamente por encima la cámara con el huevo. En las 

especies coprófagas, las reservas alimenticias de la pera están formadas por estiércol 

finamente seleccionado. La mayor actividad de formación y rodaje de bolas se presenta 

a fines de primavera y durante el verano, en el otoño decae marcadamente, aunque varía 

para algunas zonas con la dinámica de la época de lluvias. Así se constata que la 

actividad es mayor después de una lluvia o en días calurosos. 

 

 La colaboración de los dos sexos en la nidificación también se ha podido 

observar en este género. En el rodaje de la bola, uno de los integrantes de la pareja 

empuja y otro arrastra, (Fabre, 1897, 1899). 

 

  Canthon cyanellus cyanellus presenta un comportamiento de nidificación 

altamente evolucionado, en donde hembra y macho forman el nido y cuidan de él hasta 

la emergencia de la progenie (Halffter, 1977; Halffter  & Edmonds, 1982; Benítez &  

Martínez, 1985). La hembra prepara varios nidos en su vida adulta. El tamaño de cada 

bola-nido tiene un diámetro aproximado de 8 a 9 mm. Canthon bispinus  integra  el 

grupo V de la clasificación de Halffter donde cada nido tiene más de un ovoide y hay 
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cuidado parental (Halffter & Edmonds, 1981; 1982; Halffter et al., 1983; Halffter & 

Halffter, 1989; Morelli & González-Vainer, 1990). 

 

En su revisión bibliográfica, Martínez (1999; 2001), evidencia la escasa 

información existente sobre la biología de las especies de Aphodiidae en general y en 

particular, sobre el género Ataenius. Sólo se conocen datos aislados y fragmentarios 

sobre diversos aspectos de los aparatos reproductores, del comportamiento reproductor 

y de los ciclos reproductivos.  

 

 Algunas especies de este género son rizófagas (Wegner & Niemczyk, 1981) y  

otras son sapro-coprófagas (Hanski, 1991). También se han registrado especies dentro 

de hormigueros y galerías de pequeños mamíferos (Cartwright, 1974; Deloya, 1994). 

 

 Dentro de la subfamilia, solamente se conocen los ciclos de vida y el 

comportamiento reproductor de 37 especies de género Aphodius (Gittings & Giller, 

1997; Schmidt, 1935; Hafez, 1939; White, 1960; Landin, 1961; Lumaret, 1995; 

Christensen & Dobson, 1976, 1977; Hosogi et al., 1979; Rojewski, 1983; Stevenson & 

Dindal, 1985; Yoshida & Katakura, 1985; Veiga, 1985; Yoshida, 1994; Gittings & 

Giller, 1997; Verdú & Galante, 1995, 1997; Verdú et al., 1997; Vitner, 1998; Cruz et 

al., 2002; Martínez, 2001; Martínez & Alvarado, 2001,  Martínez & Cruz, 2002; 

Martínez, 2003) ) y para el género Ataenius sólo se han descrito la fenología y el ciclo 

reproductivo e A. cognatus (Hoffmann, 1935), A. spretulus (Wegner & Niemczyk, 

1981) y A. sculptor y A. apicalis (Cruz & Martínez, 2002) y la biología y los estados 

inmaduros de A. perforatus (González-Vainer et. al., 2003). Información incompleta se 

conocen para otras especies de este género (Hoffmann, 1935; Verdú & Galante, 1999). 
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El género Ataenius domina los paisajes de transición y regiones tropicales (Lobo & 

Halffter, 2000).  La cópula sólo se ha observado de forma imprecisa en cuatro especies 

de Aphodius (Schmidt, 1935; Landin, 1961) y sólo se describe de forma completa en 

Aphodius distinctus (Vitner, 1995). Dentro de la subfamilia, solamente se conocen los 

ciclos de vida y el comportamiento reproductor de 10 especies del género  

 

 Sólo se han descrito hasta el momento  las larvas de 9 especies del género 

(Jerath, 1960; Ritcher, 1966; Verdú & Galante, 1999). El conocimiento detallado de los 

diversos aspectos de la biología de estos coleópteros, y el reconocimiento de sus estados 

larvales es imprescindible para realizar estudios de dinámica de poblaciones, para 

establecer la importancia potencial de la competencia interespecífica y determinar los 

patrones de utilización de los recursos (Gittings & Giller, 1997).  

 

 Para las especies de latitudes templadas se ha comprobado que durante el invierno, 

los adultos sobreviven protegidos de las temperaturas extremas debajo del suelo o del 

detritus vegetal (Weaver & Hacker, 1978; Wegner & Niemczyk, 1979). Algunas 

poblaciones  se comportan como univoltinas  en  determinadas áreas (Hoffman, 1935; 

Kawanishi et al., 1974) y bivoltinas en otras (Niemczyk &  Dunbar, 1976). 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



                                                                             CAPÍTULO 13 
 
Conclusiones finales 
 
 El agregado de especies responde a la composición faunística general descrita 

para ecosistemas abiertos de zonas templadas. 

 

 La distribución de individuos entre las placas de excremento tendió a ser 

agregada. La agregación intraespecífica fue mayor que la interespecífica. Una 

consecuencia importante de este resultado es que conduciría a una reducción en las 

posibles interacciones entre especies.  

 

La actividad  fue más relevante durante los meses de otoño-verano. 

 

 Los mayores índices de precipitaciones acompañan los picos de abundancia de 

imagos.  

 

 De las 12 especies que conforman la comunidad, 10 son comunes para ambos 

tipos de excremento. El estiércol bovino mostró mayores valores de abundancia. La 

mayoría de las muestras fueron colonizadas por una especie. 

 

 Gromphas lacordairei sólo fue registrado en estiércol bovino, pero los bajos 

niveles de abundancia impiden afirmar que responda esta selección a una preferencia 

estricta. Onthophagus hirculus parece explotar de forma más satisfactoria el estiércol 

ovino y los niveles de abundancia en este recurso podría explicarse teniendo en cuenta 

una competencia por la naturaleza del propio recurso y del sustrato.  
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 Las  texturas intermedias (semifresca y semiseca) registraron los mayores 

índices de abundancia. 

 

El gremio de pequeños cavadores (paracópridos) fue el dominante con las 

especies Canthidium breve y Ontophagus hirculus 

 

Se describen en detalle por primera vez, los ciclos de vida y los patrones de 

nidificación de las siguientes especies: Canthidium breve, Gromphas lacordairei, 

Onthophagus hirculus y Sulcophaneus menelas. 

 

 La mayoría de las especies de Scarabaedae respondieron a un patrón I (Halffter 

y Matthews, 1980), paracópridos que elaboran galerías y construyen bolas-nido, debajo 

de la placa de excremento. Se encontraron dos especies de pequeños rodadores 

(Canthon muticum y Canthon bispinus), con abundancias muy  similares. Las tres 

especies de Aphodiidae presentes, son endocópridos característicos. 
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