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Resumen

Introduccion: Los escarabajos coprofagos son un importante referente de la biodiversidad,
al ser un grupo altamente susceptible a cambios en la cobertura vegetal y disturbios
ambientales, brindando servicios ecosistémicos esenciales como la remocion del excremento
y la dispersién secundaria de semillas. Objetivo: Se evalud la estructura, composicién y
diversidad funcional del ensamblaje de escarabajos coprofagos a lo largo de un gradiente
altitudinal en la Cordillera Central de Talamanca en Costa Rica y se evaluaron las tasas de
remocion del excremento efectuadas por este grupo. Métodos: De febrero a marzo de 2022,
se colectaron escarabajos coprdéfagos en transectos de 500 m, ubicando 10 trampas
distanciadas por 50 m, durante 48 horas, y se realizaron experimentos de remocion de
excremento, en diez sitios de bosque maduro entre los 440 y 3200 m snm Se evaluo la
relacion entre elevacion y la abundancia, riqueza y tasas de remocién de excremento por
medio de regresiones cuadraticas, mientras que la composicion de las comunidades a lo largo
del gradiente se evalud a través de un NMDS. Ademas, a través de la medicion de rasgos
morfoldgicos los escarabajos fueron clasificados en grupos funcionales de acuerdo con su
tamafio y categorias de relocalizacion de alimento. Se determiné la diversidad funcional a
través de indices de riqueza, dispersion, diversidad y equidad funcional. Resultados: La
abundancia, la riqueza, la tasa de remocién y los indices de diversidad funcional presentaron
una relacion negativa con la altura. Se observd un recambio en la composicién a lo largo del
gradiente de elevacion, observando un grupo de especies de elevaciones entre los 440-1200
m snm y otro grupo diferente de especies entre los 1400 y 2600 m snm. El gremio mas
abundante en el gradiente correspondié a los paracrépidos, reconocido como el gremio mas
influyente en las tasas de remocién. Conclusiones: La abundancia, riqueza, composicion,
tasas de remocion y diversidad funcional de los escarabajos coprofagos presentan un
comportamiento inverso con respecto a la elevacion. Es fundamental incluir la evaluacion de
los servicios ecosistemicos como una herramienta complementaria para la toma de decisiones
en conservacion.

Palabras clave: Servicios ecosistémicos; Scarabaeinae; grupos funcionales; bosque tropical;
paracrépidos; ciclaje de nutrientes.
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INTRODUCCION

Los bosques tropicales no estdn exentos a los cambios climaticos globales, los cuales
repercuten rapidamente en cambios de distribucion y en el declive de especies vegetales y
animales como mamiferos e insectos (Favila & Halfter, 1997; McGeoch et al., 2002; Barlow
et al., 2007). Los gradientes altitudinales, relacionados con cambios en temperatura y otras
variables climaticas y edéaficas, se relacionan con cambios en la riqueza, estructura y
composicion de los ensamblajes de especies de flora y fauna (Ramirez, 2002; Araujo et al.,
2008; Boher et al., 2010), y su estudio constituye una herramienta de analisis para entender
el efecto del cambio climético y contribuir a la conservacion de biodiversidad y servicios
ecosistémicos (Colwell et al., 2008).

Las diferentes respuestas de los insectos a lo largo de los gradientes altitudinales, incluyendo
a los escarabajos copréfagos, pueden servir como insumo para el disefio experimental y la
evaluacion de los impactos del calentamiento climatico, contribuyendo a la conservacion de
especies indicadores de salud de los ecosistemas (Hodkinson, 2005). Diversos estudios
sugieren que la diversidad de los escarabajos copréfagos decrece en ambientes tropicales a
medida que se incrementa el nivel altitudinal y disminuye en alturas maximas donde la
temperatura es baja (Halffter 1991; Hanski & Cambefort, 1991; Noriega & Realpe 2018),
posiblemente asociado a la tolerancia térmica al ambiente, lo cual limita su distribucion
geografica (Hanna & Cobb, 2007). También se menciona que las especies de copréfagos se
pueden adaptar facilmente a cambios de temperatura ampliando la cobertura de area que
pueden llegar a colonizar de manera potencial (Ramirez, 2002; Araujo et al., 2008; Boher et
al., 2010). Ademas,los escarabajos copréfagos constituyen un grupo en extremo sensible a la
fragmentacion y a la trasformacion del medio, ya que se alimentan del excremento de
vertebrados y de su carrofia, por lo que esta relacion tan estrecha los hace importantes en
procesos ecoldgicos como la remocion de excremento (Cultid et al., 2012), el cual puede
verse afectado en regiones tropicales por la pérdida de especies, por la expansién agricola
(Basto-Estrella et al., 2016) afectando el ciclaje de nutrientes y las caracteristicas fisicas del
suelo (Arellano et al., 2018).

Los escarabajos copréfagos cobran una gran relevancia, al ser un grupo indicador de la salud
de las poblaciones de mamiferos y los ecosistemas (Favila & Halfter, 1997; McGeoch et al.,
2002; Barlow et al., 2007) y como componente en el ciclaje de nutrientes y la dispersion de
semillas, al alimentarse del excremento (Halffter & Favila 1997; Spector, 2006; Nichols et
al., 2008), prestando servicios ecosistémicos esenciales dentro de los ecosistemas (Nichols
et al., 2008). A los escarabajos coprofagos se les utiliza con frecuencia en analisis ecologicos
para evaluar la salud de los ecosistemas, utilizando enfoques comportamentales y funcionales
a partir de los tipos de relocalizacion del alimento (Murphy, 1989; Brown & Brown, 1992;
Santos Filho, 1995). A nivel de los gremios de relocalizacion del recurso alimenticio,
usualmente este grupo se divide en las siguientes cuatro categorias: i) telecopridos (T) o
rodadores que hacen bolas con el excremento y las transportan al rodarlas, ii) los
endocopridos (E) o residentes que viven en el excremento o en la interfase excremento-suelo,
iii) los paracopridos (P) que son los cavadores que hacen galerias y llevan el excremento
dentro del suelo (Halffter & Matthews, 1966; Hanski, 1991) y iv) los kleptocopridos que son
los robadores, quienes parasitan o roban el recurso de otros grupos de escarabajos para



alimentarse o nidificar dentro del excremento y son conocidos en una menor proporcion
(Doube, 1990; Tonelli, 2021).

Un punto de partida para el estudio de las dindmicas de cambio en los hébitats es el
conocimiento de las especies que los integran, sin embargo, una gran limitante es el costo
asociado a este tipo de investigaciones, ya sea a una pequefia escala o en relacion con un
grupo determinado como los mamiferos. Los escarabajos coprofagos, ademas de ser un grupo
indicador de la salud de los ecosistemas, es un grupo muy féacil de estudiar por su taxonomia
bien conocida y métodos de muestreo de bajo costo. Este grupo de escarabajos pertenece a
la subfamilia Scarabaeinae (Coleoptera: Scarabaeidae) y comprenden 6500 especies descritas
y 279 géneros (Schoolmeesters, 2019). En el neotropico se han identificado 92 géneros y
2000 especies (Vaz-de-Mello et al., 2011) mientras que para Costa Rica se han encontrado
183 especies (Solis, 2020).

Algunos estudios se enfocan en aspectos funcionales y en evaluar las respuestas a los cambios
altitudinales, considerando que diversos factores ambientales influyen en la morfologia,
comportamiento, reproduccion y distribucion espacial de las diferentes especies de insectos
(Hodkinson, 2005). La diversidad funcional es un enfoque de analisis ecoldgico que permite
identificar los rasgos funcionales presentes en una comunidad, en relacion con su presencia
o0 abundancia (Rosenfeld 2002; Villéger et al., 2010). Los rasgos funcionales son definidos
como caracteristicas morfologicas, comportamentales, fisiologicas o fenoldgicas medidas a
nivel individual, implicados en la relacion con el crecimiento, la reproduccion o
sobrevivencia (Viole et al., 2012, Salgado-Negret, 2015), y, por lo tanto, determinan la
respuesta de las comunidades a los cambios ambientales y su impacto en procesos
ecosistémicos. En este sentido, los rasgos son categorizados como rasgos respuestas o rasgos
efecto, y a partir del calculo de indices de diversidad funcional se puede determinar si el
efecto de los grupos funcionales sobre un ecosistema podria ser mayor que el de la riqueza
de las especies (Tilman et al., 1997; Scherer-Lorenzen, 2005; Srivastava & Vellend, 2005;
Balvanera et al., 2006) a diferentes escalas espaciales (Tilman et al., 1997; Duffy, 2002).
Ademas, las especies pueden ser agrupadas en grupos funcionales, que se diferencias del
concepto de gremio, al enfocarse en el recurso consumido y no en la estrategia de adquisicion
de ese recurso (Cummis.1974; Salgado-Negret, 2015).

En el presente estudio se evaluo la estructura, diversidad taxonomica y fucional del ensamble
de escarabajos coprofagos (Coleoptera: Scarabaeidae), y la tasa de remocidn de excremento,
a lo largo de un gradiente altitudinal en bosques lluviosos maduros de la Cordillera de
Talamanca en Costa Rica. El andlisis de la ocurrencia de las especies de Scarabaeidae a lo
largo de este gradiente constituye en una linea base para realizar evaluaciones futuras y
estudiar posibles alteraciones en el ensamblaje de escarabajos en términos de riqueza,
abundancia y composicion, como resultado de la variabilidad y el cambio climatico
(Navarrete & Halffter, 2008; Sanchez-de-Jesus et al., 2016).

El conocimiento de los patrones de distribuciéon y abundancia y riqueza de especies
indicadoras permite establecer criterios de conservacion, relacionados con la provision de
servicios ecosistémicos y la resiliencia de especies indicadoras, y contribuye a frenar la crisis
global de pérdida de biodiversidad (Colwel, 2009).



MATERIALES Y METODOS

Area de estudio y seleccion de sitios

El estudio se desarrolldé en un sector de la vertiente caribe del Sur de la Cordillera de
Talamanca en Costa Rica, conocido como el gradiente altitudinal Caribe-Villa Mills
(Veintimilla et al., 2019). La cordillera se ubica al sureste del pais y tiene una altitud méxima
de 3819 m snm. Hace parte de un sistema montafioso solevantado a finales del Terciario e
inicio del Cuaternario (Beaudet et al., 1986). La cordillera de Talamanca se caracteriza por
tener una alta diversidad de flora y fauna, en estudios se reportan mas de 400 especies de
arboles, palmas y helechos en un &rea de ocho hectareas (Veintimilla et al., 2019), mamiferos
como el jaguar Panthera onca ( Linnaeus, 1758), el puma Puma concolor (Linnaeus, 1771),
el ocelote Leopardus pardalis (Linnaeus, 1758), el mono Congo o aullador Alouatta palliata
(Gray, 1849), el mono colorado o arafia Ateles geoffroyi (Kuhl, 1820), la danta o tapir y
especies de aves como la guacamaya verde Ara ambigua (Bechstein, 1811) y el aguila arpia
Harpia harpyja (Linnaeus, 1758) (ACLAC, 2017). Si bien, el Centro Agrondémico Tropical
de investigacion y Ensefianza (CATIE) y el Sistema Nacional de Area de conservacion
(SINAC) han estado investigando durante los ultimos diez afios diferentes aspectos de la
biodiversidad de plantas, de fauna y su relacion con el clima en esta area de estudio (Finegan
et al., 2020), y a pesar de que Costa Rica es catalogado como uno de los paises con mayor
conocimiento en taxonomia y distribucion de Scarabaeinae (Solis & Kohlmann, 2012), en
esta cordillera no existen estudios que analicen la composicion y diversidad del ensamblaje
de escarabajos copréfagos, en parte asociado a la inaccesibilidad a los potenciales sitios de
estudio (Kohlmann et al., 2007).

El gradiente altitudinal tiene un rango de elevacion entre los 420 y los 3200 m snm vy las
temperaturas medias anuales varian entre 24 y 10 °C (https://www.worldclim.org/),
presentando precipitaciones anuales desde los 2000 hasta los 4000 mm (Veintimilla et al.,
2019). A lo largo del gradiente, se encuentran diferentes zonas de vida segun la clasificacion
de Holdridge (1971) como bosque hdmedo tropical (Bh-T), bosque himedo premontano (Bh-
PM), bosque humedo montano bajo (Bh-MB) y bosque himedo montano (Bh-M).

Dentro del gradiente se eligieron 10 sitios de muestreo en &reas de bosques maduros libres
de intervencion humana, ubicados entre el Parque Nacional Barbilla (9°57°55.4112" N -
83°26°49.4232" W) y el Parque Nacional Tapanti — Macizo de la Muerte (9°34°34.0464" N
- 83°45723.0400" W) (Fig. 1).
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Figura 1. Localizacion de sitios de muestreo (rombos) y rangos altitudinales para el estudio de escarabajos
coprofagos. EI mapa se muestra en escala de grises, donde lo méas oscuro corresponde a tierras bajas y lo mas
claro a tierras altas a lo largo del gradiente altitudinal de 440 a 3200 m snm de la Cordillera de Talamanca en

Costa Rica.

Tabla 1. Caracteristicas y ubicacion de los sitios de estudio a lo largo del gradiente altitudinal de 440 a 3200 m
snm de la Cordillera de Talamanca en Costa Rica. La latitud y longitud se expresan en grados (°), minutos (")

y segundos ().
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Sitio

Altitud
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Latitud

Longitud

Zona de Vida
(Holdridge
1971)

Parque Nacional Barbilla

Parque Nacional Barbilla

La Esperanza de Aturro

Parque Nacional Tapanti

Parque Nacional Tapanti

Parque Nacional Tapant
(Punto nuevo 1)

440

620

1000

1400

1660

1900

9°577°554112 N

9°57725.8264" N

9°47734.9872" N

9°44°50.7516" N

9°45735.6328" N

9°42°54.7668" N

83°26749.4232" W

83°26 " 43.3140" W

83 °38" 55.9500" W

83°47 11.5296" W

83 °47 50.4780" W

83°46" 11.3484" W

Bosque muy
hamedo tropical
(Bmh-T)
Bosque muy
himedo tropical
(Bmh-T)
Bosque humedo
premontano
(Bh-PM)
Bosque pluvial
montano bajo
(Bp-MB)
Bosque pluvial
montano bajo
(Bp-MB)

Bosque pluvial
montano bajo
(Bp-MB)




Bosque himedo

Parque Nacional Tapanti - montano bajo
La Esperanza 2220 9°437 1.3656" N 83 ° 51" 26.2800" W (Bh-MB)
Bosque himedo
Parque Nacional Tapanti - montano bajo
La Esperanza 2600 9°41° 1.4460" N 83 ° 527 39.1980" W (Bh-MB)
Bosque himedo
Reserva Forestal Rio Macho 2920 9°37713.2816" N 83 ° 49" 20.6580" W Montano (Bh-
Tres de Junio M)
Tapanti-Macizo de la Bosque himedo
muerte. Punto paramo 3200 9°34718.6168" N 83 ° 45 16.3044" W Montano (Bh-
(punto nuevo 2) M)

Muestreo e identificacion taxondmica de los escarabajos coproéfagos

Siguiendo la metodologia propuesta por Noriega & Fagua (2009), entre los meses de febrero
a marzo del 2022 se muestre6 la comunidad de escarabajos copréfagos en cada uno de los
diez sitios seleccionados.

El muestreo se realizo a lo largo de transectos de 500 m, instalando trampas de caida cada 50
m (Schoenly, 1983; Lobo et al., 1988). Los transectos y las trampas fueron ubicados
espacialmente con una unidad de GPS referencia Montana 680 GARMIN. Las trampas de
caida fueron construidas con vasos desechables de 500 ml de capacidad, enterrados a ras del
suelo con 300 ml de etanol al 70%. EI cebo consistio en 100 g de excremento de cerdo y
humano en una relacién 3:1 (tres veces mas la porcién de cerdo que la de humano). El cebo
se envolvio en una gasa quirurgica y se instald encima de los vasos desechables por medio
de una estructura de metal (alambres metalicos de calibre grueso, para soportar el peso), el
cebo se amarro con una fibra a los alambres y luego, se coloco un plato plastico sobre cada
trampa asegurando la proteccién ante la lluvia y la desecacidn. La instalacion de las trampas
se realizo entre las 11:00 am y las 2:00 pm (dependiendo de la accesibilidad del lugar) y se
expusieron durante 48 horas hasta colectar los escarabajos, los cuales se recolectaron en
bolsas herméticas y se transportaron al laboratorio de ecologia del CATIE, donde se
trasfirieron a frascos de vidrio con alcohol al 70% para su conservacion y posterior anélisis.

Una vez en el laboratorio, el material colectado se coloc6 en coladores finos traspasando
alcohol para su limpieza con la ayuda de pinceles. La determinacion taxondmica se realizo a
nivel de especie por medio de claves taxondmicas (Génier, 1996; Kohlmann & Solis, 1997;
Kohlmann & Solis, 2001; Génier & Kohlmann, 2003; Kohlmann et al., 2003; Solis &
Kohlmann, 2002; Solis & Kohlmann, 2004; Génier, 2009; Edmonds & Zidek, 2010; Vaz-
De-Mello et al., 2011; Edmonds & Zidek, 2012; Solis & Kohlmann, 2013; Edmonds, 2020);
utilizando un Microscopio estereoscopico con zoom OPTIMA Modelo ZM-160AT.

Rasgos funcionales

A cada uno de los individuos recolectados se les midio un total de seis rasgos funcionales:
(i) ancho, (ii) alto, (iii) largo, (iv) el largo de la metatibia, (v) largo de las protibias (pTl) y
(vi) ancho de las protibias (pTw) (Noriega, 2015), usando como instrumento de medida un
calibrador digital caliper 6 Modelo 3415. Luego se clasificaron en tres categorias de tamafio,
cuantificado en términos del largo total desde el borde del clipeo al pigidio: p) pequefios (<
10 mm), m) medianos (10 a 18 mm) y g) grandes (>18 mm) (Noriega et al., 2021a), Ademas,
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los individuos fueron clasificados en relacién con el tipo de relocalizacion al que pertenecen:
P: paracopridos (cavadores), E: endocdpridos (residentes) y/o T: telecopridos (peloteros)
(Doube, 1990). Finalmente se definieron nueve grupos funcionales con base en las categorias
d etamafio y relocalizacion: Pg: Paracoprido grande, Pm: Paracoprido mediano, Pp:
Paracéprido pequefio, Tg: Telecoprido grande, Tm: Telecdprido mediano, Tp: Telecoprido
pequefio, Eg: Endocdprido grande, Em: Endocdprido mediano, y Ep: Endocéprido pequefio.
Los rasgos medidos, fueron seleccionados por la posible relacion que tienen con la tasa de
remocioén y con la relocalizacién de alimento (Andresen, 2002; Vulinec, 2002; Slade et al.,
2007; Noriega, 2021a), pues es conocido que al rodar el excremento con sus patas entran en
competencia entre copréfagos y otras especies, con lo cual buscan alimentarse, nidificar o
encontrar pareja, aspectos relacionados con el comportamiento de este grupo que se
desconoce a fondo (Amézquita, 2018). Como dato adicional, se tomo6 el peso de los
individuos utilizando una balanza de precision al 0.001g.

Tasa de remocion

Para la medicion de la tasa de remocion, se siguid la metodologia de Noriega et al. (2021),
adaptandose para utilizar 100 g de cebo (excremento cerdo-humano). Se utilizaron los
mismos sitios y transectos en los que se realizd el muestro de escarabajos, la tasa de remocion
se realiz6 con 48 horas de diferencia, anterior a la captura de los escarabajos. Se coloraron
trece unidades de excremento, diez experimentales y otras como control. En las unidades
control se evito el acceso de los escarabajos con el uso de una malla fina de nailon, fijada
con goma elastica alrededor de los controles. Las unidades se distanciaron 50 m entre si.
Todas las 13 unidades experimentales se cebaron con 100 g de excremento de cerdo-humano
(el equivalente a lo que produce un animal mediano) en una relacién 3:1. También, se hizo
un control de controles, el cual consistio en pesar 100 g de excremento en campo, empacarlo
en bolsa de papel y llevarlo directamente al laboratorio, con el fin de evitar los efectos
ambientales y el ingreso de insectos, para hacer el mismo tratamiento en horno de las otras
muestras y poder utilizar posteriormente los datos en la formula de peso seco, para los
calculos de la tasa de remocion del excremento. EIl excremento se peso directamente en
campo con una balanza digital de precision D: 0.001 max: 125 g Model: STX123, marca
OHAUS Corporation. Las unidades muestrales se colocaron entre las 11:00 am y las 2:00
pm, pasadas 48 horas, se volvi6 a pesar en campo el excremento que habia quedado, y se
colocé en bolsa de papel para su posterior secado en el laboratorio del CATIE. Las muestras
fueron secadas en un horno a 80 grados centigrados durante 12 horas, para efectos de aplicar
las formulas para el calculo de las tasas de remocion.

Anélisis de datos

Se realiz6 una curva de rarefaccion / extrapolacion de especies basada en el total de
individuos capturados durante el muestreo (Chao et al., 2014), usando los intervalos de
confianza al 95%. Se empleo el método de remuestreo Bootstrap con 100 repeticiones en el
software en linea INEXT (https://chao. shinyapps.io/iNEXTOnline/) (Chao et al., 2016). Para
evaluar la relacion entre la abundancia (nimero de individuos) y la riqueza (nimero de
especies) con la altitud se hicieron regresiones con un ajuste logaritmico en base 2. Para el
caso de la riqueza se ajustaron las distribuciones a un modelo Poisson y para el caso de la
abundancia un modelo de Binomial negativa, usando una funcién de enlace logaritmico.
Estos analisis se realizaron en RStudio utilizando las librerias Dharma, Ime4 y mgcv. La
composicion del ensamblaje de escarabajos coprofagos se analizd por medio de una
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ordenacion de escala multidimensional no métrica (NMDS) bidimensional (funcién
metaMDS) en la libreria Vegan en R. Se realizd el calculo de la media ponderada de la
comunidad (MPC) para los rasgos de los escarabajos (ancho, alto, largo del cuerpo, largo de
la metatibia, largo de la protibia (pTl) y ancho de la protibia (pTw) en el programa FDiversity
(Casanoves et al., 2011) y para observar la relacion entre las medias ponderadas de los rasgos
medidos y la altitud se realizaron regresiones lineales en el programa INFOSTAT (Di Rienzo
et al., 2009). Para cada rango altitudinal (sitio), se estimé la riqueza funcional (FRiqg), la
equitatividad funcional (FEve) (Villéger et al., 2008), la dispersion funcional (FDis)
(Laliberté & Legendre 2010) y la divergencia funcional multirasgo (FDiv) en el programa
FDiversity (Casanoves et al. 2011), la relacion de estos indices con la elevacion tambiéen se
evalud a través de regresiones lineales en el programa INFOSTAT. Se hicieron componentes
principales para relacionar los grupos funcionales de escarabajos copréfagos con la altitud
en el gradiente altitudinal, determinado por la abundancia.

Analisis tasas de remocion del excremento
Para determinar las tasas de remocion se utilizaron las siguientes formulas:

1-Férmula que controla el efecto de la evaporacion:
TR= (UE1 - (UE2 + UC)) / Tiempo

TR: tasa de remocion (g).

UEL: peso inicial humedo en campo (g).

UE2: peso final himedo en campo (g).

UC: Evaporacion del control (peso promedio de los tres controles usados en campo en
gramos) (Noriega et al., 2021).

En esta formula se considera el efecto de la evaporacion en el peso del excremento remanente
en campo, luego de 48 horas de exposicién a la accién de los escarabajos (lo que no fue
removido por este grupo) y de esta manera, poder comparar las tasas de remocion en cada
uno de los rangos altitudinales, ya que cuentan con condiciones climaticas diferentes.

2- Férmula peso seco:
TR= (UCC -UE) /Tiempo

TR: tasa de remocién (g).
UCC: Peso seco del control del control secado en horno (g).
UE: Peso final remanente en campo secado en horno (g) (Noriega et al., 2021).

En esta segunda formula no se considera el efecto de la humedad del excremento remanente
en campo (que no fue removido por los escarabajos), de esta manera se elimina por completo
la intervencion de la humedad en el excremento y se utilizan Unicamente los pesos secos.

Para cada uno de los resultados de las dos férmulas se hicieron regresiones lineales para
analizar la tasa de remocion con la altitud. Estos andlisis se realizaron en el programa
INFOSTAT.
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RESULTADOS

Composicion y diversidad taxonomica

Se capturaron un total de 508 individuos, pertenecientes a 16 géneros, 26 especies y seis
tribus de la subfamilia Scarabaeinae (Tabla 2). Los géneros con mayor nimero de especies
corresponden al género Onthophagus con cuatro especies, Canthidium y Deltochilum con
tres especies cada uno. Las especies mas abundantes fueron Ontherus pseudodidymus
(Linnaeus, 1758) con 121 individuos y presente en cinco de los diez sitios evaluados (440,
1000, 1400, 1635 y 1900 m snm), y la especie Sylvicanthon aequinoctialis (Harold, 1868)
con 94 individuos la cual fue registrada en dos sitios a los 440 y los 620 m snm. Algunas
especies fueron halladas Unicamente en ciertas localidades como el caso de Canthidium
ardens (Bates, 1887) y Delthochilum panamensis (Howden, 1966) exclusivas de los 440 m
snm; Phanaeus pyrois (Bates, 1887), Trichillidium pilosum (Robinson, 1948) y Canthidium
centrale (Boucomont, 1928) encontradas a 1000 m snm; Canthidium cf. emoryi (Solis &
Kohlmann, 2004) y Sulcophanaeus velutinus (Murray, 1856) a 1440 m snm; Scatimus aff.
ovatus (Harold, 1862) a 620 m snm y Onthophagus cyanellus (Bates, 1887) y Canthon sp. 1
a los 2600 m snm.

Tabla 2. Tribus y géneros de escarabajos coprofagos, encontrados a lo largo del gradiente altitudinal de 440 a
3200 m snm de la Cordillera de Talamanca en Costa Rica.

Tribu Especie Tipo de | Tamafio | Grupo Abundancia | Abundancia Altitud
Relocalizaciéon funcional Relativa m snm
Ateuchini Scatimus aff. ovatus | P p Pp 3 0.006 620
(Harold, 1862)
Trichillum pilosum | P p Pp 4 0.008 1000
(Robinson, 1948)
Uroxys deavilai | P p Pp 4 0.008 1635
(Delgado & y1900
Kohimann, 2006)
Coprini Canthidium  ardens | P p Pp 1 0.002 440
(Bates, 1887)
Canthidium centrale | P m Pm 4 0.008 1000
(Boucomont, 1928)
Canthidium cf emoryi | P p Pp 1 0.002 1400
(Solis & Kohlmann,
2004)
Copris cf lugubris | P m Pm 11 0.022 440-620
(Boheman, 1858) y 1000
Dichotomius satanas | P m Pm 48 0.094 440-620
(Harold, 1867) y 1000
Ontherus P m Pm 121 0.238 440-
pseudodidymus 1000-
(Génier, 1996) 1400-
1635y
1900
Ontherus azteca | P m Pm 11 0.022 1400y
(Harold, 1869) 1635
Deltochilini Canthon spl | T m Tm 1 0.002 2600
(Hoffmannsegg, 1817)
Deltochilum gr. parile | T m Tm 34 0.067 440-
(Bates, 1887) 620-
1000-
1400y
1635
Deltochilum T g Tg 1 0.002 440
panamensis (Howden,
1966)




Deltochilum T g Tg 58 0.114 1000-
burmeisteri  (Harold, 1400-
1867) 1635-
1900 y
2220
Megathoposoma T g Tg 2 0.004 440y
candezei (Harold, 620
1873)
Sylvicanthon T p Tp 94 0.185 440y
aequinoctialis (Harold 620
, 1868)

Oniticellini Eurysternus E m Em 6 0.012 440y
caribaeus (Herbst, 620
1789)

Eurysternus ~ foedus | E m Em 25 0.049 440-

(Guérin-Méneville, 1000-

1844) 1400y
1635

Onthophagini | Onthophagus P p Pp 40 0.079 440y
landolti (Harold, 1880) 1000
Onthophagus P p Pp 2 0.004 1400y
coriaceoumbrosus 1635
(Kohlmann & Solis,

2001)

Onthophagus P p Pp 2 0.004 2600
cyanellus (Bates,

1887)

Onthophagus P p Pp 16 0.031 440-620
nemorivagus y 1000
(Kohlmann & Solis,

2001)

Phanaeini Coprophanaeus cf. | P g Pg 7 0.014 440-620
pecki (Howden & y 1000
Young, 1981)

Coprophanaeus P g Pg 6 0.012 440y
morenoi (Arnaud, 620
1982)

Phanaeus pyrois | P m Pm 4 0.008 1000
(Bates, 1887)

Sulcophanaeus P g Pg 2 0.004 1400
velutinus (Murray,

1856)

Nota. Las letras en mayuscula significan los grupos funcionales, P: Paracdprido, T: Telec6prido, E: Endocdprido; las letras en mintscula
significan el tamafio de los escarabajos coprofagos, g: grande, m: mediano y p: pequefio.

La curva de rarefaccion de interpolacion/extrapolacion de las especies mostrd una tendencia
asintética (Fig. 2), y el esfuerzo de muestreo para cada sitio estuvo entre el 83% y el 100%.
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Figura 2. Curvas de rarefaccion basadas en la abundancia de las especies de escarabajos copréfagos encontradas
por cada rango altitudinal (440 a 3200 m snm) con un intervalo de confianza del 95%.

Al observar las curvas de rarefaccion, se encontr6 que entre las altitudes de 440, 620 y 1000
m snm no existen diferencias de riqueza, a causa del traslape entre los intervalos de confianza
de las altitudes mencionadas, al igual que entre las altitudes de 1400 y 1635 m snm, mientras
que entre los 1900 m snm, los 1400 y 1635 m snm y los 440, 620 y 1000 m snm, si existen
diferencias entre si, observando que a medida que decrece la altitud dentro del gradiente se
incrementa la riqueza.

El nimero de individuos (abundancia) y el nimero de especies (riqueza), declina a medida
que aumenta la altitud, a lo largo del gradiente (Fig. 3). Los modelos de las regresiones
cuadraticas de las relaciones entre: (i) la altitud y la abundancia resultaron significativos con
un p -valor 0.002 y R?: 0.73 y (ii) entre la altitud y la riqueza con un p-valor <2e-16 y R:0.72.

4001

Especies
Numero de individuos
B
2

100

1000 2000 3000 1000 2000 3000
Altitud (msnm) Altitud (msnm)

Figura 3. Relacidn entre la altitud y nimero de especies (A. Riqueza), y entre la altitud y el nmero de individuos
(B. Abundancia) de escarabajos copréfagos a lo largo del gradiente altitudinal de 440 a 3200 m snm de la
Cordillera de Talamanca en Costa Rica.
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A partir del analisis de NMDS se observan las especies asociadas a los sitios de menor nivel
altitudinal (entre los 440,620 y 1000 m s.n.m.) con valores negativos en el primer eje y
corresponden a: Dichotomius satanas (Harold, 1867), Onthophagus nemorivagus
(Kohlmann & Solis, 2001), Deltochilum gr. parile (Bates, 1887), Copris cf. lugubris
(Boheman, 1858), Eurysternus caribaeus (Herbst, 1789), Coprophanaeus morenoi (Arnaud,
1982), versus las especies observadas con valores positivos en el eje derecho que
corresponden a los sitios de mayor nivel altitudinal (entre los 1400, 1635, 1900 y 2200 m
s.n.m.) como: Megathoposoma candezei (Harold, 1873), Scatimus aff. ovatus,
Sulcophanaeus velutinos, Onthophagus coriaceoumbrosus (Kohlmann & Solis, 2001),
Canthidium cf. emoryi, Canthon sp. 1, Uroxys deavilai (Delgado & Kohlmann, 2006) y
Onthophagus cyanellus (Fig. 4). En resumen, se observa un recambio en el ensamblaje a lo
largo del gradiente altitudinal. El stress en la ordenacién NMDS fue de 9.09e-05, lo que
quiere decir que el modelo es muy confiable en el marco de los modelos de ordenacion de

escala multidimensional no métrica.
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Figura 4. Escalamiento Multidimensional no Métrico (NMDS) a lo largo del gradiente altitudinal de 440 a 3200
m snm de la Cordillera de Talamanca en Costa Rica (los cddigos representan los nombres de las especies;
DICSAT: Dichotomius satanas, DELGRP: Deltochilum gr. parile, ONTNEM: Onthophagus nemorivagus,
COPCFL: Copris cf. lugubris, COPCFP: Coprophanaeus cf. pecki, EURCAR: Eurysternus caribaeus,
COPMOR: Coprophanaeus morenoi, MEGCAN: Megathoposoma candezei, SCAAFF: Scatimus aff. ovatus,
SULVEL.: Sulcophanaeus velutinus, ONTCOR: Onthophagus coriaceoumbrosus, CANCFE: Canthidium cf.
emoryi, CAN: Canthon sp. 1, URODEA: Uroxys deavilai, ONTCYA: Onthophagus cyanellus. Se observan
también las curvas que representan los niveles altitudinales en m snm.

Composicion y diversidad funcional

Los modelos relacionados que relacionan las medias ponderadas de los rasgos medidos con
la altitud no resultaron significativos (Tabla 3).
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Tabla 3. Modelos de regresion lineal para las medias ponderadas de seis rasgos morfolégicos en funcién de la
altitud (ALT) a lo largo del gradiente altitudinal de 440 a 3200 m snm de la Cordillera de Talamanca en Costa
Rica.

Media Ponderada (rasgo) Modelo R? p
CWM.Largo.mm Y=15.22-0.002 ALT 0.12 0.4088
CWM.Alto.mm Y=5.58-0.0007 ALT 0.05 0.5933
CWM.Ancho.mm Y=8.74-0.001 ALT 0.15 0.3420
CWM.Peso.g Y=9.69-0.004 ALT 0.21 0.1442
CWM.Protibia.pTL.mm  Y=3.97-0.0005 ALT 0.07 0.5234
CWM.Protibia.pTW.mm  Y=1.28-0.0002 ALT 0.22 0.2413
CWM.Metatibia.mTL.mm  Y=4.54-0.0005 ALT 0.03 0.6873

Los modelos que relacionan los indices de diversidad funcional con la altitud resultaron solo
significativos para el indice FDis con un p-valor 0.0251Tabla 4). FDis disminuy en funcion
a la altitud a lo largo del gradiente altitudinal, indicando que a mayor elevacién existe una
menor diversidad funcional.

Tabla 4. Modelos de regresion lineal para los indices de diversidad funcional en funcién de la altitud (ALT) a
lo largo del gradiente altitudinal de 440 a 3200 m snm de la Cordillera de Talamanca en Costa Rica.

indice Modelo R? p

FDis Y=7.26 - 0.002 ALT 0.59 0.0251
FRic Y=2.07 - 0.0007 ALT 0.28 0.1778
FEve Y=0.58 - 0.00004ALT 0.02 0.7614
FDiv Y=0.68 - 0.00005 ALT 0.002 0.7144

En la clasificacion de los grupos funcionales, se encontraron 31 individuos endocépridos,
288 paracopridos y 189 telecdpidos a lo largo del gradiente altitudinal.

En el analisis de componentes principales (ACP), los ejes 1y 2 explicaron un 70% de la
variabilidad total de los datos. EI primer componente explic6 un 43% de la variabilidad total,
separando los sitios ubicados a los 1900 y 2200 m snm del resto de los sitios en una clara
relacion con el grupo funcional de los telecépridos grandes (Tg) (Fig. 5). En el segundo eje,
el sitio a 2600 m snm se separa de los demas sitios asociado a la abundancia de telecopridos
pequefios (Tp), al igual que el sitio de tierras bajas a los 440 m snm asociado a Endocopridos
pequefios (Ep) y Paracopridos pequefios (Pp), mientras que los sitios a elevaciones
intermedias entre los 620 y 1635 m snm se agrupan asociados a una mayor diversidad de
grupos funcionales incluidos los Paracépridos grandes (Pg), Endocépridos medianos (Em),
Paracopridos medianos (Pm).
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Figura 5. Analisis de componentes principales que ordena los sitios en el espacio multivariado de los grupos
funcionales de escarabajos coprofagos en el gradiente altitudinal de 440 a 3200 m snm de la Cordillera de
Talamanca en Costa Rica (las letras hacen referencia a los grupos funcionales Tp: Telecdprido pequefio, Pp:
Paracoprido pequefio, Ep: Endocéprido pequefio, Tm: Telecéprido mediano, Pg: Paracdprido grande, Em:
Endocéprido mediano, Pm: Paracoprido mediano y Tg: Telecdprido grande).

Tasas de remocion del excremento

Los modelos que relacionan las tasas de remocion con la altitud resultaron significativos con
un p-valor <0.0001 (Tabla 5). Para ambas férmulas, la tasa de remocion disminuyd muy
marcadamente conforme aument6 la altitud siguiendo la forma de un modelo cuadréatico
(Figura 6). Los R? de los modelos que utilizan la formula de control de evaporacion (g/48h)
y la férmula de peso seco(g/48h), explicando un 98 y un 90% de la variabilidad de la tasa de
remocion, respectivamente.

Tabla 5. Modelos de regresion lineal para las tasas de remocién del excremento por parte de los escarabajos
coprofagos a lo largo del gradiente altitudinal de 440 a 3200 m snm de la Cordillera de Talamanca en Costa
Rica, utilizando la férmula de control de evaporacién (g/48h) y la férmula de peso seco (g/48h).

Formula Modelo R? p
1 control evaporacion (g/48h) Y=96.03 - 0.07ALT + 0.00001 ALTA2 0.98  0.0001
2 Férmula Peso seco(g/48h) Y=54.97 - 0.004ALT + 0.000008 ALT~2  0.90  0.0001
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Figura 6. Relacion entre la tasa de remocion del excremento por parte de los escarabajos coprofagos a lo largo
del gradiente altitudinal de 440 a 3200 m snm de la Cordillera de Talamanca en Costa Rica por medio de dos
formulas: A) formula de control de evaporacion (g/48h) y B) férmula de peso seco (g/48h).

Se puede observar que la tasa de remocion a los 1800 m snm alcanza un punto minimo donde
pareciera ser constante en adelante.
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DISCUSION

La metodologia y los resultados de este estudio permitieron evaluar la relacion entre la
composicion y la diversidad taxonémica y funcional de las comunidades de escarabajos
coprofagos con la elevacion en un gradiente altitudinal en una zona de alta diversidad en el
neotrépico. Ademas, de representar uno de los pocos estudios del recambio de composicion
de este grupo de organismos, también fue posible evaluar la relacion negativa de la altitud
con la tasa de remocion de excremento por este grupo de organismos, permitiendo la
evaluacion de este proceso ecosistémico, que es relevante en los bosques tropicales.

Estructura y composicion del ensamblaje de escarabajos copréfagos

El aumento esperado de la temperatura y otras variaciones en la precipitacion o frecuencia
de eventos extremos, como resultado del cambio climéatico en zonas de bosques lluviosos de
montafia puede tener efectos en las distribuciones altitudinales de diferentes grupos de
organismos, incluyendo a los insectos, y la provision de los servicios ecosistémicos que estos
puedan brindar al medio (Imbach et al., 2017). Para este estudio, en lo que respecta a los
servicios ecosistémicos asociados a los rasgos funcionales de los escarabajos y su servicio
directo de la remocién de excremento o indirecto como la dispersion de semillas; se puede
observar que, a medida que aumenta el nivel altitudinal existe un cambio en las especies y
una disminucién tanto en especies como de la abundancia de los individuos, lo cual puede
potencialmente repercutir en las tasas de remocién afectandolas a medida que el aumenta la
elevacion. Colwell et al. (2008) afirman que las especies pueden estar sujetas a un desgaste
biodtico o pérdida de riqueza en las tierras bajas, brechas de cambio de rango y extinciones en
la cima de las montafias a causa del calentamiento global. En los trépicos, el gradiente de
temperatura hace que los cambios en tierras altas sean mas probables que los cambios en
tierras bajas (Colwell et al., 2008).

Los bosques de montafia en los trépicos son considerados puntos calientes de biodiversidad,
y son a su vez de los ecosistemas mas vulnerables a los efectos negativos del cambio
climatico, incluyendo cambios en la temperatura y la precipitacion y una mayor exposicién
a eventos climaticos extremos (Marshall et al., 2010; Delgado et al., 2016). La alta
diversidad de estas zonas montafiosas hace dificil anticipar las respuestas individuales de las
especies alli encontradas (Delgado et al., 2016).

A pesar de que en Costa Rica se cuenta con un adecuado conocimiento de varios grupos de
insectos entre los cuales sobresalen los escarabajos estercoleros (Solis 2022), no existen
estudios desarrollados con un enfoque de comunidades en gradientes altitudinales o analisis
de diversidad funcional, como si existe en otros paises como Colombia o Ecuador (Martinez
et al., 2009; Escobar & Chacdn de Ulloa, 2000; Noriega et al., 2012, Martinez et al., 2012;
Espinoza & Noriega, 2018; Sermefio-Correa et al., 2022) que comparten similitudes con la
familia de copréfagos encontradas en Panaméa y en Costa Rica. Solis (2020) afirma que el
70% de las especies de escarabajos coprofagos que se encuentran en el pais estan asociadas
a zonas boscosas.

La diversidad de escarabajos encontrados, especialmente en tierras bajas del Parque Nacional
Barbilla, coincide con otros estudios realizados en la vertiente del caribe y la Cordillera de
Talamanca, que las reconocen como area de alta diversidad de especies de mariposas (De
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Vries 1997), de anfibios y reptiles (Savage 2002, Kohlmann et al., 2007), y plantas (Finegan
et al. 2020) Es posible que el ensamblaje de escarabajos se encuentre también asociado al
tipo de vegetacion presente en estos lugares, rango en el cual se encuentra presente la especie
coprofaga Delthochilum burmeisteri desde los 1400 hasta los 2220 m snm, cabe destacar,
que se necesitan estudios que puedan comprobar esta relacion.

Diversidad funcional y su relacién con la altitud

En este estudio, no se registraron Endocopridos grandes (Eg), generando potencialmente una
pérdida en el ecosistema de sus servicios funcionales, como es la dispersion de semillas
(Rodriguez-Garcia et al., 2021).

La presencia de varias especies dentro de un grupo funcional aumenta la resiliencia de los
ecosistemas al obtener una ganancia en la capacidad de responder o adaptarse frente a
cambios ambientales (Walker 1992) gracias a la redundancia funcional, logrando inferir que
la riqueza y los grupos funcionales tienen un nivel éptimo a lo largo del gradiente.
(Stanbrook et al., 2021), sin embargo, no resulta tan efectivo para los Endocépridos grandes,
los cuales no fueron encontrados para este caso.

Un factor que puede estar afectando la presencia del gremio de los endocépridos grandes
(EQ), puede atribuirse a la competencia generada por especies de paracdpridos y telecopridos
las cuales representan una fuerte interaccion por el recurso, especialmente cuando las
oportunidades para anidar y establecerse son bajas (Hanski & Cambefort, 1991). En este
estudio se encontro que el grupo de los telecropidos grandes (Tg) predominé en zonas entre
los 1900y 2220 m snm, mientras que los endocépridos de tamarfios pequefios (Ep) y medianos
(Em) se encontraron agrupados mayormente en altitudes bajas entre 440 y 620 m snm,
posiblemente por esa competencia intraespecifica y la disponibilidad de recursos, siendo esta
mas amplia en altitudes bajas.

Aunqgue existen numerosos estudios ecoldgicos, no se conoce acerca de la relacion entre la
abundancia, la diversidad funcional y los procesos fundamentales en los ecosistemas con
respecto al grupo de los escarabajos copréfagos, ya que dichos estudios se centran mas en
plantas, aves, anfibios y peces (Negret, 2015). Sin embargo, es un tema bastante importante,
contando con los cambios climéticos acelerados que afectan a los ecosistemas terrestres del
planeta.

Al establecer la relacion de los indices de diversidad (FRic, FEve y FDiv) con la altitud a lo
largo del gradiente altitudinal no se obtuvo una relacién significativa, mientras que FDis si
resulto relacionado con la altitud, lo cual puede deberse a la diferenciacion de las especies a
lo largo del gradiente altitudinal, incrementando el nimero de procesos ecolégicos en este
aspecto no se conoce mucho en literatura de coprdéfagos con lo cual se puedan contrastar los
resultados obtenidos.

Tasas de remocién del excremento

La estructura y composicion del ensamblaje de los escarabajos se encuentra estrechamente
relacionada con la altitud, lo mismo que la tasa de remocion realizada por este grupo. Este
trabajo permitio comprender que el proceso de remocion del excremento tiene un patron
similar al que mostré la riqueza, abundancia y composicién. La remocion disminuye a

17



medida que aumenta la altitud, lo mismo que registra Amore et al. (2018). Procesos como la
remocion de estiércol, tienen implicaciones que van mas alla de lo que pueda verse a simple
vista, ya que pueden contribuir con la incorporacion de nutrientes que contiene el excremento
al suelo (Herrick & Lal, 1996; Andresen ,2003; Amezquita & Favila, 2010; Braga et al.,
2013; Batilani-Filho & Hernandez, 2017; Amore et al., 2018). Las tasas de remocion del
presente estudio estan positivamente correlacionadas con la abundancia y la riqueza de
coprofagos lo que concuerda con lo sefialado por Noriega et al. (2021b) quienes registran
que la diversidad de escarabajos y la riqueza de grupos funcionales contribuyen aumentando
las tasas de remocion.

A partir de las dos Formulas utilizadas para calcular la tasa de remocion se pudo analizar que
ambas Formulas son vélidas para explicar como cambia la tasa de remocion negativamente
en relacion con el gradiente altitudinal, teniendo como referencia pocos estudios de tasas de
remocion en bosques tropicales, ya que normalmente son experimentos realizados en
laboratorio.

CONCLUSIONES

En conclusion, este estudio confirma resultados donde la abundancia, riqueza y las
caracteristicas del ensamblaje de escarabajos copréfagos, varian con respecto a la altitud
sobre el nivel del mar; a mayor altitud, menor es la abundancia, riqueza y diversidad de este
grupo, lo cual concuerda con las exploraciones realizadas para la vegetacion en la misma
zona. Se evidencia que la mayor riqueza se encuentra en tierras bajas en contraste con la
riqueza encontrada en tierras altas, tanto para el nimero de especies y nimero de individuos
como para la diversidad funcional.

Se determino que los indices de diversidad calculados (FRig, FEve, FDis y FDiv) y las
medias ponderadas de los rasgos medidos en la comunidad (largo y ancho de la protibia,
largo de la metatibia, ancho, alto y largo del cuerpo) tuvieron una relacion negativa con la
altitud, mostrando una relacion directa con lo que sucede con las caracteristicas del
ensamblaje mencionadas anteriormente, reafirmando que a medida que la altitud aumenta en
el gradiente la dispersiéon funcional (FDis) como los deméas procesos en el gradiente
(abundanciay riqueza) sufren una disminucién, en este caso una disminucion de la diversidad
funcional, que podria causar perdidas importantes de servicios ecosistémicos como la
remocidn de excremento y que ademas son especies dificilmente remplazables.

Dentro del gradiente altitudinal estudiado también se encontr6 que el gremio de los
paracropidos es quien cuenta con mayor abundancia, en menor proporcion los telecrépidos
y muy reducidos los endocrépidos. No se encontraron endocépridos grandes (Eg) a lo largo
del gradiente altitudinal, este hecho puede tener implicaciones para el proceso de remocion
del excremento debido a que es el grupo caracterizado por enterrar el excremento, con lo que
contribuye de manera indirecta con la dispersion de semillas.

Los resultados sugieren que para la parte estructural y de composicion, el estudio fue
predecible en la disminucién de abundancia, riqueza y composicion a lo largo del gradiente,
como lo mencionan algunos autores en otros estudios altitudinales. En cambio, se requieren
mas estudios que permitan establecer si los resultados de la parte funcional son a causa de la
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redundancia de las apreciaciones morfomeétricas, disminucion o pérdida en algin grupo de
los mamiferos asociados a la zona o realmente el comportamiento de las especies copréfagas
se presenta de esa manera en este sitio en Costa Rica.
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ANEXOS

Anexo 1. Matriz de composicion de la subfamilia Scarabaeidae: Scarabaeinae a lo largo del gradiente altitudinal
de 440 a 3200 m snm de la Cordillera de Talamanca en Costa Rica.
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Anexo 1. Los puntos al interior de la grafica representan las abundancias por especie (entre mayor es la
abundancia, el circulo es mas grande), la especie esta identificada por el cédigo; URODEA: Uroxys deavilai,
TRIPIL: Trichillum pilosum, SYLAEQ: Sylvicanthon aequinoctialis, SULVEL: Sulcophanaeus velutinus,
SCAAFF: Scatimus aff. ovatus, PHAPYR: Phanaeus pyrois, ONTPSE: Ontherus pseudodidymus, ONTNEM:
Onthophagus nemorivagus, ONTLAN: Onthophagus landolti, ONTCY A: Onthophagus cyanellus, ONTCOR:
Onthophagus coriaceoumbrosus, ONTAZT: Ontherus azteca, MEGCAN: Megathoposoma candezei,
EURFOE: Eurysternus foedus, EURCAR: Eurysternus caribaeus, DICSAT: Dichotomius satanas, DELPAN:
Deltochilum panamensis, DELGRP: Deltochilum gr. Parile, DELBUR: Deltochilum burmeisteri, COPMOR:
Coprophanaeus morenoi, COPCFP: Coprophanaeus cf. Pecki, COPCFL.: Copris cf lugubris, CANSP: Canthon
spl, CANCFE: Canthidium cf emoryi, CANCEN: Canthidium centrale, CANARD: Canthidium ardens.
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Anexo 2. Tribus, especies y grupos funcionales de escarabajos copréfagos, encontrados a lo largo del gradiente altitudinal de 440 a 3200 m snm de la Cordillera de
Talamanca en Costa Rica. En la tabla se muestra el codigo y el grupo funcional por especie, y por altitud, a lo largo del gradiente altitudinal de 440 a 3200 m snm
de la Cordillera de Talamanca en Costa Rica (Las letras en mayuscula significan los grupos funcionales, P: Paracoprido, T: Telecdprido, E: Endocéprido; las letras
en minuscula significan el tamafio de los escarabajos copr6fagos, g: grande, m: mediano y p: pequefio).

Tribu Especie Codigo Rasgo Tamario Grupo Altitud m

comportamental funcional snm
Ateuchini Scatimus aff. ovatus (Harold, 1862) SCAAFF P p Pp 620
Trichillum pilosum (Robinson, 1948) TRIPIL P p Pp 1000
Uroxys deavilai (Delgado & Kohlmann, | URODEA P p Pp 1635

2006)
P p Pp 1900
Coprini Canthidium ardens (Bates, 1887) CANARD P p Pp 440
Canthidium centrale (Boucomont, CANCEN P m Pm 1000

1928)
Canthidium cf emoryi (Solis & CANCFE P p Pp 1400

Kohlmann, 2004)

Copris cf lugubris (Boheman, 1858) COPCFL P m Pm 440
P m Pm 620
P m Pm 1000
Dichotomius satanas (Harold, 1867) DICSAT P m Pm 440
P g Pg 620
P g Pg 1000
Ontherus pseudodidymus (Génier, 1996) | ONTPSE P m Pm 440
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P Pp 1000

P Pm 1400

P Pm 1635

P Pm 1900

Ontherus azteca (Harold, 1869) ONTAZT P Pm 1400

P Pm 1635

Deltochilini Canthon spl (Hoffmannsegg, 1817) CANSP T Tm 2600

Deltochilum gr. parile (Bates, 1887) T Tm 440

T Tm 620

T Tm 1000

T m 1400

T m 1635

Deltochilum panamensis (Howden, DELPAN T Tg 440
1966)

Deltochilum burmeisteri (Harold, 1867) | DELBUR T Tg 1000

T Tg 1400

T Tg 1635

T Tg 1900

T Tg 2220

Megathoposoma candezei (Harold, MEGCAN T Tg 440
1873)

T Tg 620
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Sylvicanthon aequinoctialis (Harold, SYLAEQ Tp 440
1868)
Tp 620
Oniticellini Eurysternus caribaeus (Herbst, 1789) EURCAR Em 440
Em 620
Eurysternus foedus (Guérin-Méneville, EURFOE Em 440
1844)
Em 1000
Em 1400
Em 1635
Onthophagini | Onthophagus landolti (Harold, 1880) ONTLAN Pp 440
Pp 1000
Onthophagus coriaceoumbrosus ONTCOR Pp 1400
(Kohlmann & Solis, 2001)
Pp 1635
Onthophagus cyanellus (Bates, 1887) ONTCYA Pp 2600
Onthophagus nemorivagus (Kohlmann ONTNEM Pp 440
& Solis, 2001)
Pp 620
Pp 1000
Phanaeini Coprophanaeus cf. pecki (Howden & COPCFP Pg 440
Young, 1981)
Pg 620
Pg 1000
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Coprophanaeus morenoi (Arnaud, COPMOR Pg 440
1982)

Pg 620
Phanaeus pyrois (Bates, 1887) PHAPYR Pm 100
Sulcophanaeus velutinus (Murray, SULVEL Pg 1400

1856)




