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Resumen y Abstract IX

Resumen

Efecto de los incendios forestales sobre los ensamblajes de escarabajos
copréfagos (Coleoptera: Scarabaeidae) en la transicion bosque de galeria 1
sabana, Vichada, Colombia

El fuego constituye una fuerza de disturbio que genera transformaciones profundas en los
ecosistemas tropicales, particularmente en las transiciones entre bosques y sabanas,
afectando su estructura y dindmica. En la Orinoquia colombiana, los bosques riparios y
sabanas cumplen un papel estratégico como reservorios de biodiversidad y elementos de
conectividad biogeografica entre los Andes y la Amazonia.

El objetivo de este estudio fue evaluar los efectos de los incendios sobre el ensamblaje de
escarabajos coprofagos en la transicion bosque de galeriai sabana. Para ello se integraron
datos de sensores remotos sobre ocurrencia de incendios con informaciéon de campo y
experimentos enfocados en las comunidades de escarabajos. Se analizo la respuesta de
estos ensamblajes a nivel de composicién (rigueza de especies y gremios), estructura
(abundancia y diversidad) y funcion (remocién de excremento, movimiento de suelo y
dispersién de semillas pequefias y medianas) en escenarios contrastantes de régimen de

fuego y conservacion en dos reservas naturales.

Los resultados mostraron que el impacto del fuego sobre los escarabajos copréfagos en
bosques de galeria es heterogéneo: en algunos casos disminuye la riqueza y abundancia,
en otros aumenta, y en otros no se evidencian cambios significativos. Estas variaciones se
relacionaron principalmente con la frecuenciay temporalidad de los incendios, asi como con
el grado de presion antrdpica en cada reserva. Los habitats con alta recurrencia de
incendios y recientes focos de fuego en éareas sometidas a perturbacion humana

presentaron los efectos més notorios.

En el &mbito funcional, se observé un efecto de compensacion ejercido por especies
pequefias adaptadas a ambientes abiertos, lo que permiti6 mantener estables procesos
clave como la remocion de excremento y suelo, y en menor medida la dispersion de
semillas. El andlisis temporal (22 afios) evidencio un gradiente de recuperacion funcional

postfuego, en el cual los aportes a los servicios ecosistémicos se incrementaron con el
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tiempo transcurrido desde el dltimo incendio. Asimismo, se encontré que la configuracion
del paisaje y el nivel de conservacion influyen en la resiliencia de las comunidades, siendo
determinante la presencia de areas no quemadas como refugios para el mantenimiento de
la funcionalidad.

En conjunto, los hallazgos de esta tesis resaltan la relevancia de los escarabajos
copréfagos como bioindicadores para comprender las respuestas al fuego en ecosistemas
tropicales. Ademas, aportan insumos clave para el disefio de estrategias de monitoreo y
gestién adaptativa del fuego, orientadas a la conservacién de la biodiversidad y los

servicios ecosistémicos a mediano y largo plazo en la Orinoquia colombiana.

Palabras clave: bioindicadores, ocurrencia de incendios, Orinoquia, recuperacién post

fuego, Scarabaeinae, servicios ecosistémicos.
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Abstract

Effect of forest fires on dung beetle assemblages (Coleoptera: Scarabaeidae) in the

gallery forest i savanna ecotone, Vichada, Colombia

Fire is a major disturbance force that drives structural and functional changes in tropical
ecosystems, particularly at the ecotones between forests and savannas. In the
Colombian Orinoquia, riparian forests and savannas act as key biodiversity reservoirs
and provide ecological connectivity between the Andes and the Amazon.

This study aimed to evaluate the effects of fire on dung beetle assemblages in the
gallery foresti savanna transition. We combined remote sensing data on fire occurrence
with field surveys and experimental approaches to assess dung beetle responses at
taxonomic (species richness and guilds), structural (abundance and diversity), and
functional (dung removal, soil bioturbation, and dispersal of small and medium seeds)
levels. Analyses were conducted across contrasting fire regimes and conservation

contexts in two protected areas.

Results revealed heterogeneous fire effects on dung beetle assemblages. In some
cases, fire reduced richness and abundance; in others, it increased them, while in
certain contexts no significant changes were detected. These patterns were strongly
associated with fire frequency, time since last fire, and the degree of anthropogenic
disturbance. Habitats with high fire recurrence combined with recent burning events in

human-impacted forests showed the most pronounced effects.

Functional assessments indicated compensatory responses by small, open-habitat
species, which maintained stable levels of dung removal and soil turnover, with a lesser
but positive contribution to seed dispersal. A temporal analysis covering 22 years
revealed a functional recovery gradient, where ecosystem service provision increased
with time elapsed since the last fire. Landscape configuration and conservation status
were also key factors, as unburned refuges provided critical habitat heterogeneity and

supported resilience.
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Overall, this thesis highlights the role of dung beetles as bioindicators of fire disturbance
and provides valuable tools for long-term monitoring of ecosystem services. Findings
contribute to adaptive fire management strategies aimed at biodiversity conservation in
tropical landscapes.

Keywords: Bioindicators, fire occurrence, Orinoquia, post-fire recovery, Scarabaeinae,

ecosystem services
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Introduccion

El fuego genera diversos cambios en los ecosistemas, estas alteraciones pueden variar
dependiendo de las condiciones espaciales y temporales especificas de cada lugar (Delaney,
2009). Particularmente, variables como la ocurrencia, frecuencia, intensidad y extension de los
eventos de incendio, son determinantes para la respuesta de la biodiversidad (Pastro et al.,
2014). La combinacion de estas variables ha tenido como resultado ecosistemas dependientes,
tolerantes y sensibles al fuego (Cochrane et al., 2009). Los ecosistemas tropicales en su mayoria
se caracterizan por tener una alta sensibilidad al fuego y poca adaptacién, resultando en cambios
negativos en su composicién, estructura y funciones (Bowman et al., 2009). Los efectos del fuego
sobre la biodiversidad de dichos ecosistemas se pueden evidenciar en los diversos niveles de
organizacién ecolégica que los componen (desde individuos hasta paisajes), y en rangos de
tiempo que van desde segundos hasta décadas (Cochrane, 2009). Estos impactos negativos
varian desde la muerte y migracion de especies, la alteracion del microclima, la perturbacion de
los procesos ecoldgicos y de reciclaje de nutrientes, la contaminacién y degradacion de suelos y
fuentes hidricas, hasta la pérdida de servicios ecosistémicos (Cochrane, 2003; Armenteras et al.,
2011).

Los bosques riparios de la Orinoguia son reconocidos como reservorios de biodiversidad
importantes ya que son elementos importantes de conectividad entre ecosistemas de
piedemonte y los bosques humedos tropicales de la Amazonia (Bricefio, 2004; Correa-Gomez &
Stevenson, 2010). Estos ecosistemas se caracterizan por tener una estructura lineal delimitada
principalmente por cuerpos de agua y por sabanas estacionales e hiper estacionales
(Hernandez-Camacho & Sanchez, 1992). El uso del suelo en estos paisajes ha estado
determinado por la agricultura, la caza y la tala, actividades realizadas principalmente por
poblaciones locales. Particularmente el uso del fuego se ha convertido en una actividad

constante asociada a dichos usos de la tierra.
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Su uso ha generado una presién adicional sobre sabanas y bosques riparios debido a que,
en las épocas de sequia en donde ocurre la mayoria de los incendios, los focos de incendio
se salen de control, producto de la acumulacion de combustibles, la baja humedad y la
velocidad del viento (Armenteras et al., 2005). La extension, frecuencia y potenciales
efectos suelen incrementar debido a eventos climaticos extremos (ENSO) y por el cambio
climatico global (Barlow & Peres, 2004; Cochrane et al., 2009).

A nivel tropical se ha reconocido una constante influencia del fuego sobre paisajes
caracterizados por transiciones entre bosques y sabanas, no obstante, los bosques riparios
de la Orinoquia cuentan con una estructura tipo bosque himedo tropical, lo cual los hace
potencialmente sensibles a los incendios (Cochrane, 2003; Armenteras et al., 2021).
Particularmente esta relacién ecoldgica entre el fuego y los ecosistemas es determinada
por su capacidad de generar disturbios que alteran la estructura vegetal principal (Cochrane
2009). Estos cambios causan eventos cascada que repercuten sobre poblaciones
faunisticas, estos efectos pueden expandirse a nivel de la estructura y funcion del paisaje
(Pausas, 2018).

A pesar de esto, existen poblaciones y/o comunidades especificas que pueden ser
sensibles, dependientes o tolerantes a dicho disturbio (Bowman et al.,, 2009). Este
fenbmeno esta relacionado directamente con las adaptaciones que pueden exhibir los
diferentes elementos de la biodiversidad (Swengel, 2001). Dentro de las principales
adaptaciones de caracter comportamental, se destacan la capacidad de dispersion (vertical
y horizontal) hacia refugios o areas poco quemadas y la rapida colonizacion de zonas
afectadas por el fuego por parte de organismos con mecanismos de percepcién sensorial,
y a nivel morfo-fisiolégico los mecanismos de tolerancia a las altas temperaturas (New,
2014; Koltz et al., 2018; Schmitz & Schmitz, 2021; Bell et al., 2022; Thompson et al., 2022).

Conocer las diversas respuestas de la fauna a los incendios, ha permitido
aproximarse no solo a la comprensién de los posibles impactos sobre su biodiversidad, su
composicion, estructura y funcion, sino a la prediccion de cambios en las interacciones
planta-animal y los mecanismos de reorganizacion post-fuego (New, 2014; Pausas, 2018).
A pesar de esto, aun no se ha establecido un patron de respuesta generalizado a nivel
global, debido a la composicion ecosistémica local, a las metodologias de estudio no

estandarizadas y al caracter singular de los eventos de incendio (Zaitsev et al., 2016).
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En este contexto, el uso de enfoques funcionales presenta una alternativa para el estudio
de la fauna en respuesta a disturbios, incendios en este caso, ya que posibilita plantear
explicaciones generalizables y predictivas de los diversos mecanismos ecolégicos
involucrados (abiéticos-bitticos), ya que se centran en las adaptaciones de la biota y no
solo en su identidad taxonémica (Saifutdinov et al., 2018; Wong et al., 2018).

Los escarabajos copréfagos, se han caracterizado por ser modelos de estudio
versatiles para los analisis de efectos de los disturbios en diferentes ecosistemas, debido
a que actian como proxys ecoldgicos de efectos multitaxa, de procesos ecoldgicos-
funcionales y de servicios ecosistémicos (Nichols et al., 2007, 2008). Debido a las diversas
estrategias de historia de vida y variable morfologia, representan diversas funciones
ecoldgicas especificas en los ecosistemas (polinizacion, reciclaje de nutrientes, dispersion
de semillas, bioturbacion etc.) (Halffter & Edmonds, 1982; Halffter & Matthews, 1966), que
hacen que sus diferentes roles funcionales sean importantes para soportar servicios
ecosistémicos (Nichols et al., 2007, 2008; Wardle & Nicholson, 1996). Dichas funciones
son impactadas negativamente por eventos de disturbio asociados a la degradacion de
ecosistemas, alterando la dinamica funcional especifica de los ensamblajes de
escarabajos (Benedick et al., 2014; Carvalho et al., 2020; Filgueiras et al., 2011; Nichols et
al., 2009; Scheffler et al., 2005; Vieira & Spector, 2018).

Particularmente la relacién entre los incendios y los escarabajos copréfagos ha
tenido un avance en su investigacion durante las ultimas dos décadas, evidenciando
diversos y contrastantes resultados que estan relacionados con contextos ecosistémicos y
de regimenes del fuego.

Los principales efectos del fuego sobre estos invertebrados son variables y radican
en los cambios en la diversidad de especies, en la dominancia (abundancia), biomasa y
presencia de algunos grupos funcionales, a este respecto se destacan los efectos de la
heterogeneidad espacial de los incendios (ensamblajes enddgenos) y los habitats no
guemados (ensamblajes exégenos) como factores que influyen sobre su restructuracion
en el post-fuego (Andrade et al., 2011; Arellano & Castillo-Guevara, 2014; Nunes et al.,
2018; Pausas et al., 2018).
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El panorama actual, en estrecha relacion con el cambio climético, se caracteriza por
un aumento en la cantidad de incendios que afectan los ecosistemas tropicales (Barlow et
al., 2020; Fidelis, 2020). Por lo tanto, comprender los patrones de biodiversidad y como
responden a las perturbaciones posteriores a los incendios en el corto y el largo plazo es
un paso importante para las iniciativas de conservacion, ya que estas respuestas pueden
ayudar a entender los procesos de sucesion ecologica que determinan la reestructuracion
en el post fuego. Los escarabajos copréfagos, pueden actuar como indicadores ecol6gicos
para el entendimiento de los impactos del fuego en el suelo y en la superficie, el proceso
de sucesion ecoldgica y los cambios en la oferta de servicios ecosistémicos. En este
sentido se hace necesario comprender la complejidad del fuego y su dindmica para crear

estrategias de manejo y conservacion de ecosistemas a partir de comunidades ecolégicas.



Esquema de la tesis

Este documento consta de ocho capitulos. El capitulo | aborda los conceptos bésicos que
sustentan la presente investigacion, como la ecologia de perturbaciones e incendios y una
descripcion de los ensamblajes de escarabajos y su relacion con los servicios ecosistémicos. El
capitulo Il detalla los objetivos, las preguntas de investigacion y la hip6tesis. El capitulo 1lI

abarca las generalidades del area de estudio. El capitulo 1V proporciona una descripcion general
de los materiales, métodos y metodologia utilizados en esta investigacién. El capitulo V presenta
el estado del arte de esta tesis y comprende una revision global de estudios que han analizado
los efectos del fuego sobre las comunidades de escarabajos copréfagos. Se encontraron una
serie de resultados contrastantes respecto al efecto del fuego sobre los atributos de riqueza y
abundancia, con una evidente ausencia de informacién asociada las variables funcionales y de
servicios ecosistémicos. Los siguientes capitulos abordan las respuestas de los ensamblajes de
escarabajos coprofagos a diferentes escenarios de incendios, en términos de cambios en la
abundancia, la riqueza y los servicios ecosistémicos (remocién de semillas, remocion de suelo,
dispersion de semillas segun su tamafio) en dos escenarios de conservacion contrastantes. El
capitulo VI explica el efecto de la ocurrencia de incendios y de los afios que han pasado después
del ultimo incendio sobre la diversidad taxonémica y funcional a través de la transicion bosque de
galeriay sabana (objetivos 1y 3)., La ocurrencia de incendios impact6 la composicion, estructura
y funcién del ensamblaje de escarabajos copréfagos de forma variable en donde la Reserva con
medidas de conservacion claras impacté positivamente la permanencia de las comunidades bajo

el disturbio del fuego

La influencia de los escenarios del fuego sobre los servicios ecosistémicos y la influencia
del paisaje se presenta en el capitulo VII mediante la evaluaciéon de los cambios en los aportes
funcionales asociados a la remocion (excrementos y suelo) y dispersion de semillas (pequefas
y medianas) como descriptores de servicios ecosistémicos (Objetivo 2). Este analisis evidencio
gue la ocurrencia tiene un impacto positivo en los aportes a servicios ecosistémicos por parte de

los ensamblajes de escarabajos en conjunto, mas no de los gremios evaluados de manera



6 Ecologia y aporte funcional de escarabajos copréfagos al post fuego

diferencial. Por otro lado, se observé un patron de reestructuracion y recuperacion funcional post
fuego asociado a tres fases definidas por los afios después del uUltimo incendio. A su vez se
identifico un efecto de las caracteristicas de conservacion de cada localidad, en dénde las
presiones antrépicas (caza furtiva y deforestacion) influyeron significativamente los efectos del
fuego sobre los servicios ecosistémicos. Finalmente, el capitulo VIII incluye las conclusiones y
algunas perspectivas para futuros estudios sobre los efectos del fuego en las comunidades de

escarabajos copréfagos y su importancia sobre los servicios ecosistémicos.
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|.1 Ecologia del fuego: generalidades y conceptos base

[.1.1 Fuego y combustible

El fuego se origina cuando coinciden tres elementos: calor, oxigeno y material combustible,
conocidos como el triangulo del fuego. La fuente de calor debe aportar suficiente energia para
romper los enlaces quimicos del combustible y permitir su reaccion con el oxigeno (Figura | -1),
donde la fuente de calor debe transferir la energia suficiente para que los componentes del
combustible rompan sus enlaces y puedan reaccionar con el oxigeno (Nepstad et al., 1999). La
combustion es un proceso de oxidacion y al igual que la respiracién celular, cuenta con reactantes
y productos similares en condiciones de reaccion contrastantes. Durante un incendio, el
combustible suele ser la biomasa vegetal, cuya composicion incluye principalmente celulosa,
hemicelulosa y lignina, que funcionan como reactivos en la combustion (Pyne et al., 1996). El
aporte de energia térmica rompe los enlaces quimicos de la biomasa y, en presencia de oxigeno,
se generan COF, HFO, luz y calor. Esta reaccion libera mas energia y en menos tiempo que otros
procesos de oxidaciéon (Stott, 2000; Cochrane, 2009). Para que la combustion continie debe
existir suficiente energia calérica, se pueden crear masas de gases incandescentes producto de
la volatilizacion de los combustibles (combustion flameante) o se puede dar una combustién
superficial sin llamas (latente) (Ward, 2001). Este cambio fisicoquimico del combustible obedece
a un proceso de transicion en el que las caracteristicas propias de la materia organica disponible

retardan o aceleran el resultado final (combustién) (Bowman et al., 2013).

La estructura del combustible vegetal varia segun el ecosistema. Puede estar compuesto
por biomasa viva o muerta, con diferentes tamafios (como ramas o0 troncos), niveles de
compuestos volatiles, disposiciébn espacial (vertical, horizontal), estado de conservacién y
orientacion (Keane et al., 2001; Franke et al., 2018). La sumatoria del peso total de la materia
organica de un lugar en particular o carga de combustible, depende a su vez de la humedad del
combustible y de la transferencia de humedad por parte del ambiente (Cochrane et al., 2009). En
este sentido la cantidad de agua presente en la materia organica determina la disponibilidad o
no para su combustion, debido a esto, en los bosques tropicales, la elevada humedad limita de
forma natural la propagacion del fuego, incluso cuando la biomasa disponible es abundante
(Ralph, 2001). En estos ecosistemas la disponibilidad de combustible suele ser baja debido a que
la transferencia de humedad es muy alta, alli la adsorcion de agua se produce por el contacto
directo de la lluvia sobre el material y por la trasferencia de humedad del sueloy e | ambient e
300% de humedad en troncos caidos) (Ralph, 2001).
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Figura I-1. Triangulo del fuego. Modificado de Cochrane, 2009.

1.1.2 Tipos de incendios

En un incendio, el fuego se puede expandir en diferentes direcciones y a una velocidad variable,
esto puede cambiar debido a la continuidad de unidades de combustible que se encuentran en
un determinado lugar. El fuego, al dispersarse, puede encontrar barreras de discontinuidad que
impidan su trayecto, moldeando y dirigiendo la direccién del incendio (Ryan, 2002). En bosques
de dosel cerrado, los cambios sutiles en la velocidad del viento influyen en el hecho de
sobrepasar o no dichas barreras que se distribuyen horizontal y verticalmente (Finney, 2001;
Scott & Reinhardt, 2001). Cuando se reunen las circunstancias y factores necesarios para el
inicio de un incendio, el fuego puede mostrar patrones de presencia en estratos especificos de
un bosque (Figura I-2). En los incendios superficiales, el fuego avanza consumiendo la materia
vegetal asociada a dicho estrato (ramas, hojarasca, troncos caidos, vegetacion herbacea, etc.),
este tipo de incendio suele estar condicionado por la humedad del combustible, la velocidad y
direccion del viento (Chen et al., 2013; Sullivan et al., 2018). Dichos incendios presentan por lo
general una baja tasa de dispersion debido a que la biomasa vegetal se consume por combustion

flameante (activa), no obstante, pueden dejar tras de si rastros de
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combustion latente (brasas) (Cochrane et al., 2009). Si el incendio se presenta en condiciones de
alta humedad (combustible y ambiente) se presentan pocos puntos de ignicion que suelen
extinguirse rapidamente, en contraste, en condiciones secas los puntos de ignicion son mas
abundantes y persisten en el tiempo (Miyanishi, 2001). Bajo este escenario, la probabilidad de que
el fuego consuma la materia organica del subsuelo aumenta, dando como resultado el inicio de
incendios subterrdneos, estos pueden expandirse horizontal y verticalmente bajo el suelo
(Cochrane et al., 2009).

La velocidad del viento y la temperatura ambiente pueden afectar la direcciébn de un
incendio superficial, en este sentido, al presentarse un incremento en la temperatura del ambiente
(O 37AC) y una disminuci-n en | arawlangditedde lasBathasd el vi e
de la linea de fuego aumentan exponencialmente; esto disminuyen la distancia entre el fuego y
la altura minima del follaje de estratos arbéreos y dosel (Figura I-2) (Alvarez et al., 2012; Thomas
etal., 2016; Liu et al., 2018). Cuando se da esta combinacién de variables se produce un incendio
de copa o de dosel, este puede variar en su permanencia e intensidad, partiendo desde
guemaduras periédicas en arboles, hasta los que muestran un comportamiento de quema
continua en los estratos mas altos que conforman el ecosistema (Pyne et al., 1996; Scott &
Reinhardt, 2001). En los incendios de copa interviene directamente la radiacion electromagnética
producida por el fuego, tanto de la superficie como del propio estrato, e indirectamente la

conveccion, transfiriendo calor a través del viento y el aire (Ryan, 2002).
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Figura 1-2. Tipos de incendios y su dindmica. Las llamas de color gris hacen referencia a

incendios superficiales, las rojas a incendios bajo el suelo y las naranjas a incendios de copa. El
tamafo hace referencia a la intensidad y la direccion de las flechas corresponde a las posibles

direcciones que puede tener el fuego.

1.1.3 Ecosistemas Yy su relacion con el fuego

Para lograr interpretar los efectos del fuego sobre los ecosistemas, es necesario considerar la
relacion entre el sistema natural y los incendios, a partir de esto su clasificacion se da de la

siguiente forma (Hardesty et al., 2005):

i) Dependientes del fuego: donde los incendios son indispensables para mantener las

dinamicas biologicas y ecolégicas del ecosistema, alli la gran mayoria de especies ha
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desarrollado estrategias adaptativas para mantener sus atributos estructurales y funcionales
constantes a través del tiempo (e]. sabanas, pasturas, arbustales y bosques boreales de zonas
templadas (Cochrane, 2009)) .

i) Independientes del fuego: se caracterizan por mostrar una muy baja probabilidad de
incendios, debido a que, a pesar de la presencia de combustibles con potencial de ignicion, las
caracteristicas climaticas y del terreno no permiten que se produzca combustién; en estos
sistemas naturales las consecuencias de un incendio son catastréficas comprometiendo su
permanencia en el tiempo (ej. Desiertos, tundras y algunos bosques humedos tropicales
(Cochrane, 2009)).

iii) Sensibles al fuego: en estos ecosistemas la gran mayoria de especies no presentan
adaptaciones al fuego, ya que las condiciones microclimaticas y climaticas limitan la posibilidad
del fuego; estos sistemas son por lo general boscosos, con dosel cerrado, y cuentan con alta
evapotranspiracion y precipitacion (ej. Bosques hiumedos tropicales, bosques atlanticos, bosques

montanos tropicales (Cochrane, 2009)).

iv) Influidos por el fuego: estos sistemas naturales cuentan con algunas especies tolerantes a
incendios con frecuencia, intensidad y severidad bajas; constituyen lugares de transicién entre
ecosistemas con distintos regimenes de fuego, por lo general, difusos (ej. Bosques boreales,

bosques templados, bosques de Eucalyptus, vegetacion mediterranea (Cochrane, 2009)).

1.1.4 Fuego Yy disturbio

Los disturbios se entienden como eventos relativamente discretos que influyen sobre las
comunidades bioldgicas a través de la remocion de organismos, la disponibilidad de recursos o
los cambios en el ambiente biofisico (Pickett & White, 1985; Towsend & Hildrew, 1994). Estos
pueden ser de origen natural (ej. erupciones volcanicas, rayos, caida de arboles) o antropico (ej.
construccion de vias, proyectos de infraestructura, aumento de frontera agricola y pecuaria)
(Michael & Harper, 2006). Las comunidades suelen responder de diversas formas a los disturbios
de acuerdo con sus caracteristicas adaptativas y competitivas, en este sentido se pueden
observar grupos de especies que tienen capacidades de colonizacion similares o grupos de
poblaciones con ventajas de migracion y establecimiento (Yodzis, 1986); esto suele estar
influenciado por la intensidad y frecuencia del disturbio. Los patrones de respuesta en conjunto
pueden determinar la estabilidad de las comunidades o ecosistemas, entendiéndose como la
capacidad de retornan a un estado de equilibrio ecoldgico después de un disturbio (May, 1973).
En general los resultados de dichos procesos suelen cuantificarse a través de los cambios en

atributos primarios de las comunidades (composicion, estructura y funcion), dando como
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resultado diferentes estados de equilibrio intermedio (lves & Carpenter, 2007), determinados
principalmente por la variabilidad espacio temporal, la resistencia o magnitud de cambios en
dichos atributos y la resiliencia (tiempo que tarda en volver a un estado predisturbio) (Donohue
et al., 2013).

Por su parte los incendios pueden actuar como disturbios sobre la biodiversidad
(Cochrane, 2003). Para entender las potenciales consecuencias de los incendios sobre la
biodiversidad de ecosistemas independientes del fuego es necesario aproximarse a entender su
comportamiento (régimen del fuego) (Nepstad et al., 1999). Para ello se debe tener en cuenta el
tamanio del area transformada por el incendio (extension o magnitud), la época del afio en la cual
hay mayor frecuencia de fuego (estacionalidad), el tiempo promedio entre dos incendios
(intervalo de retorno), la energia liberada (intensidad), los impactos en el ecosistema (severidad),
la disposicion espacial (geografica, topografica, ambiental) (ocurrencia) (Cochraneet al., 2009). A
su vez el perimetro o borde de un incendio al ser irregular genera parches con diferentes
intensidades, influenciando la heterogeneidad del ecosistema en el largo plazo y el
comportamiento de los incendios futuros (Turner et al., 1997). Los incendios, a partir de su
comportamiento, inciden sobre las caracteristicas del ciclo de vida de las especies, la estructura
de las comunidades biéticas y su composicion (Bowman et al., 2009). La severidad esta
estrechamente relacionada con las caracteristicas ecologicas y de historia de vida de los
organismos involucrados, no obstante, esta puede aproximarse utilizando el grado de mortalidad
de las plantas y la cantidad de combustible consumido en funcion de la intensidad y duracion del
incendio (Conard et al., 2002; Chafer et al., 2004).

En el trépico se observan efectos negativos de los incendios sobre las comunidades
biéticas debido principalmente a la alteracion de los regimenes del fuego y por estar
representados por vegetacion con limitadas adaptaciones a los incendios (Cochrane & Schultze
1999). Las respuestas de la biota pueden abordarse de acuerdo con el nivel de organizacion
ecolégico particular al cual los organismos pertenecen. En el nivel individual y poblacional, los
principales impactos del fuego se reflejan en la supervivencia, la continuacién de su ciclo vital y
el cambio en las condiciones del microhabitat (Ryan, 2002; Bowman et al., 2009; Cochrane et al.,
2009). A nivel de comunidad se pueden observar efectos uniformes o heterogéneos debido a la
distribucion continua o por parches del combustible, lo cual lleva a una variacion en la
supervivencia en espacios diferentes, y por consecuencia patrones de reclutamiento post fuego
variables (Dalziel & Pereira, 2009; Kim & Holt 2012; Ukmar et al., 2017). La sumatoria de efectos
poblacionales pueden dilucidar cambios a nivel de comunidad, en este sentido las adaptaciones
de especies especificas respecto a la resistencia al fuego junto a las estrategias reproductivas
post fuego pueden moldear una respuesta mediada por las interacciones interespecificas
(Barrios et al., 2011).
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Respecto a la fauna, existen complejos patrones de respuesta asociados a la capacidad
de movimiento, la etapa de su ciclo vital, el tiempo de reaccion o huida y los requerimientos de
hébitat.

Organismos en estados juveniles o en periodos de senescencia suelen ser mas sensibles
a la incidencia del fuego, a su vez, individuos con mayor capacidad de movimiento podran
responder con mayor rapidez y emprender maniobras de escape; animales que habitan la
superficie serdn mas proclives a tener una alta mortalidad, en contraste organismos que
construyen madrigueras al interior de sustratos particulares soportaran efectos a largo plazo
(Engstrom, 2010).

A pesar de que los incendios impactan sobre las diferentes propiedades de los sistemas
naturales, estos poseen capacidad de restablecer sus caracteristicas ecoldgicas debido a su
resiliencia (Auclerc et al., 2019). En este contexto la recuperacion post fuego es un proceso
gradual que puede entenderse desde el punto de vista ecosistémico y, por ende, jerarquico (Ryu
& Nakamura, 2014). En ecosistemas sensibles a los incendios, la biota en general se encuentra
en un escenario en el que deben competir con especies del ensamblaje y a su vez con especies
invasoras, en un nuevo ambiente con recursos diferentes y limitados (Arnan, et al., 2006). De
acuerdo con esto, la capacidad de supervivencia y recuperacion esta estrechamente relacionada
con las adaptaciones a nivel del organismo y de la poblacién, y a su vez, conlas caracteristicas del

ensamblaje y con el tipo de ecosistema (Vasconcelos et al., 2009).

.2 Fragmentacion y efecto de borde.

La fragmentacién de ecosistemas es un tipo de disturbio que consiste en la ruptura espacial de
su continuidad, tanto fisica como funcional, debido al reemplazo de una porcién del ecosistema
por un sistema productivo u otro ecosistema nuevo teniendo como resultado la creacién de
parches del ecosistema original con diferentes rangos de aislamiento, forma y extensién (Haddad
etal., 2015). Uno de los resultados de la fragmentacion es el surgimiento de transiciones abruptas
(bordes) entre los ecosistemas adyacentes que resultan en nuevas interacciones entre ellos a
nivel de flujos energéticos, de nutrientes y de especies (efecto de borde) (Murcia, 1995). El efecto
de borde y las respuestas de los organismos pueden clasificarse como primarios o secundarios.
Los primeros, hacen referencia a lo que ocurre directa e inmediatamente luego de la creacion del
borde (e.g., dafio a la vegetacion, alteracion del suelo, cambios en la descomposicién), estos
pueden desencadenar respuestas primarias (e.g., densidad de la vegetacion, arboles caidos),
mientras que los secundarios dependen de los primarios y se manifiestan a largo plazo y sus

respuestas pueden ser aditivas (regeneracion, reproduccion, mortalidad) (Harper et al., 2005).
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Las consecuencias ecologicas del borde pueden ser positivas o negativas dependiendo
del tipo de organismo, y se abordan a partir de los efectos abioticos y bioticos. La temperatura 'y
humedad son factores que suelen cambiar los microclimas en los bordes, impactando sobre la
disponibilidad de agua y de nutrientes, estos aspectos son influenciados por la orientacion y la
fisionomia vegetal, las cuales influencian el tiempo (ubicaciéon cardinal) y la intensidad de
exposicion (cantidad de luz que alcanzan los estratos inferiores) a la radiacion solar
respectivamente (Murcia, 1995). La sumatoria de cambios a nivel de microclima puede influenciar
cambios climaticos a mayor escala dependiendo de la magnitud del borde y de la densidad de

parches afectados (Hofmeister et al., 2019).

A nivel bidtico se resaltan los cambios en la estructura vegetal, el aumento de la biomasa
de especies con alta tolerancia a la radiacién solar, los movimientos y dispersién, los cambios en
las interacciones bioldgicas, los cambios en la composicion de especies, en la abundancia y
biomasa (Fahrig, 2003). De la interaccion entre los efectos abidticos y bidticos pueden emerger
mecanismos para explicar algunos patrones de cambio en la abundancia de los organismos. En
este sentido, los flujos ecoldgicos (movimiento de organismos, materia y energia entre parches),
el acceso a recursos espacialmente dispersos (distancia de recursos respecto al borde), la
cartografia de los recursos (distribucion de organismos reflejada por la distribucion de los
recursos) y las interacciones entre especies (cooperacion e interferencia) son reconocidos como
los principales descriptores de los efectos de borde (Ries et al., 2004). De igual manera, los
cambios suelen variar dependiendo de las estaciones y de la orientacion geografica de los bordes
en donde se pueden encontrar condiciones microcliméaticas menor o mayormente favorables para

los organismos, encontrandose refugios o zonas de baja supervivencia (Bernaschini et al., 2019).

[.2.1 Efecto de borde e incendios.

Existe una relacion estrecha entre la presencia de bordes creados principalmente por el aumento
de la frontera agropecuaria y el fuego; variables como la frecuencia y la ocurrencia de los
incendios crecen a medida que la extension y cantidad de zonas fragmentadas aumenta
(Armenteras, et al. 2017). Esto puede ser explicado, debido a que el cambio en la temperatura,
humedad y la velocidad del viento influencia positivamente la disponibilidad de combustible,
donde a su vez, la probabilidad de ignicién incrementa debido al aumento de la intensidad y
tiempo de irradiacion solar; esta suele intensificarse debido a los eventos climéaticos extremos y
a las épocas de sequia (Parkins et al., 2018). A su vez, los bordes causados por el fuego difieren
de los causados por el cambio de cobertura a nivel de: la alteracibn microclimética, la
irregularidad de su formay en la variacion temporal del area quemada (producto de la interaccién

entre la sucesion, la mortalidad y las invasiones bioldgicas en el post-fuego) (Harper et al., 2014;
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Parkins et al., 2018).

Es importante resaltar que los efectos directos e indirectos de este tipo de bordes
presentan una dindmica en la que el area quemada afecta los parches no quemados y a su vez
al ecosistema adyacente, de igual forma al presentar formas irregulares se observa una relacién
entre la variacion espacial del combustible (incluyendo cambios topogréficos), la flamabilidad
(dependiendo del contenido de humedad) y las condiciones microcliméticas en el momento del
incendio (Dodonov et al., 2019). Las diferencias entre las condiciones del borde al interior de un
ecosistema o al exterior de este, pueden reflejar diferentes cargas de combustible lo que permite
la creacion de barreras contra el fuego o conductores del fuego, lo que repercute en la posibilidad
de cambiar el &rea afectada o el tiempo de dispersion de futuros incendios (LaCroix et al., 2008).
El aumento de la temperatura en los bordes generados por incendios incide sobre los procesos
reproductivos y de dispersion de plantas, la actividad enzimética y la supervivencia de

organismos del suelo (Robinson et al., 2018).

1.3 Los ensamblajes de escarabajos coprofagos: ecologia y
aspectos funcionales

1.3.1 Adaptaciones al habitat.

Los escarabajos de la familia Scarabaeidae son organismos caracterizados por la utilizacién de
las heces y la carrofia como recursos principales (Hanski, & Cambefort, 1991). Su distribucion es
cosmopolita, ocupando habitats desde el nivel del mar hasta la frontera de las nieves, siendo mas
diversos en la zona tropical (Nichols et al., 2007). En consenso su origen, se estima hacia el
Jurésico bajo (Doube, 1990; Chin & Gill, 1996; Gunter et al., 2016), su registro fosil es conformado
tanto por rastros (ichnofésiles) como por individuos (fosiles e individuos en @mbar), siendo mas
abundantes hacia el Cretacico tardio (Halffter & Matthews, 1966). A partir de dichos
descubrimientos, se plantean diversas hipétesis de su evolucion y, por consiguiente, del
desarrollo de nuevos habitos alimenticios. De acuerdo con Halffter & Matthews (1966), los
primeros escarabajos mostraron un tipo de alimentacion sapréfaga, la cual derivaria en la actual
oprofagia dominante. Esta hipotesis se considera como la de mayor soporte y, por consiguiente,
la de mayor acogida, de acuerdo con esto, se toma en cuenta modificaciones morfolégicas
(mandibulas y forma corporal) y comportamentales (cambio de dieta, nidificacion y alimentacion)
importantes (Davis et al., 1991; Holter et al., 2002).
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El aprovechar un recurso efimero y limitado ha permitido la diversificacion de especiesy la
variabilidad de estrategias competitivas (Giller & Doube, 1989). A partir de este contexto
evolutivo, se ha descrito el nicho de estos organismos en cuatro principales dimensiones: La
primera radica en la relocalizaciéon del recurso con fines de alimentacion y nidificacion
(segregacion espacial horizontal), el acceso al recurso se efectla ya sea enterrdndolo en galerias
justo debajo del suelo (paracOpridos), moviéndolo a una distancia determinada y luego
enterrandolo (telecopridos), manipulandolo sin enterrarlo (endocépridos) o parasitdndolo de
madrigueras de otros escarabajos (cleptocopridos) (Halffter & Matthews, 1966; Halffter &
Edmonds, 1982; Davis et al., 1991). Por su parte la segunda dimension se basa en la preferencia
por algunos tipos de excremento (se destaca una interdependencia entre el generador y la
especie que lo aprovecha) (Hanski & Cambefort 1991) y la diversificacion de habitos alimenticios,
ya que pueden ser carrofieros (Halffter & Edmonds 1982), sapréfagos (Evans, 2010) o
depredadores (Cano, 1998; Larsen et al., 2009; Vaz-de-Mello, 2007). En tercer lugar, se da una
segregacion espacial vertical, en la que existe un grado de especializacién por estratos del
bosque, como lo son el sotobosque y el dosel, presentdndose en algunos casos tendencias
intermedias (Vulinec et al., 2007; Tregidgo, et al., 2010). Por ultimo, se reconoce una clara
segregacion temporal de algunas comunidades tropicales en donde existen patrones ligados a
la actividad diaria y a los regimenes de precipitacion. En el primero algunas especies prefieren
ciertas horas del dia (diurnos, nocturnos o crepusculares) para llevar a cabo sus actividades
(Kohlmann & Sanchez-Colon, 1984; Favila & Halffter, 1997), en el segundo ciertas especies
presentan variedad en su intensidad estacional de nidificacion de acuerdo con la temporada de

lluvia o estaciones (De Oca & Halffter, 1995).

1.3.2 Superficie y vegetacion.

Los escarabajos copréfagos son organismos que habitan tanto la superficie de los ecosistemas
como del interior del suelo, tienen una estrecha relacién con el tipo de cobertura exhibiendo en
Su mayoria caracteristicas estenotipias respecto a la vegetacion (Edmonds & Zidek, 2012). La
gran mayoria de especies habita el sotobosque, alli la vegetacién actia como un regulador
microclimatico influenciando la temperatura, la incidencia solar y la humedad del aire y del suelo
(Davis et al., 2002). A su vez, las especies que presentan movimientos verticales en los
ecosistemas boscosos suelen estar influenciadas por la estructura del dosel actuando no solo
sobre condiciones microclimaticas sino a su vez sobre la calidad de las heces, manteniendo su
humedad por largos periodos de tiempo (Louzada & Silva, 2009; Giménez Gémez et al., 2018).
La cobertura vegetal influye adicionalmente sobre la disponibilidad de recurso alimenticio y
reproductivo (Halffter et al., 1992), en este sentido la fauna de mamiferos de mediano y gran
tamafio se movilizan y alimentan en el sotobosque y dosel, ofreciendo una mayor cantidad y

calidad de recursos (Andresen & Laurance, 2007).
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En los ecosistemas boscosos tropicales se han evidenciado considerables efectos
negativos en las comunidades de escarabajos coprofagos debido al reemplazo de zonas
arboladas por pastizales producto de disturbios antrépicos, disminuyendo atributos de riqueza de
especies, equidad, biomasa y diversidad gremial (Macedo et al., 2020; Nichols et al., 2007). Las
nuevas condiciones de microhabitat constituyen una barrera en la termorregulacién, en la
tolerancia térmicay en el equilibrio hidrico de la mayoria de las especies (Verdu et al., 2006; Verdu
et al., 2007; Chown & Klok, 2011). Adicionalmente, la diminucion en la presencia de mamiferos
debido a la fragmentacion y el aumento en la caza cambia la oferta de recursos en los
ecosistemas impactados (Vulinec, 2000; Andresen & Laurance, 2007; Nichols et al., 2009). En
estos nuevos paisajes modificados se ha observado una notable disminucion de especies con
habitos especialistas en las zonas de mayor disturbio, alli y en las areas de borde, se registra a
su vez un aumento en la abundancia de generalistas en pastizales y zonas de transicion (Nichols
et al., 2007). Dichos patrones se reflejan a su vez en la diversidad de grupos funcionales y por
tanto sobre las funciones ecoldgicas soportadas por este ensamblaje de insectos, de esta forma,
en las areas de mayor disturbio la remocion de materia organica y la dispersion de semillas
disminuye notablemente debido a que dichos procesos son regulados por individuos de menor
tamano (Andresen, 2003; Larsen et al., 2005; Slade et al., 2007; Larsen et al., 2008). Las
coberturas boscosas mixtas, secundarias, las plantaciones forestales y los sistemas
silvopastoriles mantienen la conectividad en los paisajes y han ofrecido condiciones de
microhabitat estables para ensamblajes de escarabajos coprofagos, en donde se logran
mantener las condiciones de cobertura de dosel repercutiendo en la rigueza de especies y la
diversidad funcional (Nichols et al., 2007; Neita & Escobar, 2012; Giménez Gémez et al., 2018).

[.3.3 El suelo.

Las diferentes estrategias de relocalizacion y de nidificacion representan una interaccién Unica
de los ensamblajes de escarabajos copréfagos con el suelo (Davis et al., 1991). La construccion
de tuneles al interior del suelo para la disposicion de bolas nido, con diferentes profundidades y
arquitectura, hace de estos organismos parte de la fauna edéfica (Lavelle et al., 2006) de habitos
temporales (Menta, 2012). El usar el suelo como parte de su habitat, permite una mayor
proteccion de la descendencia ante la depredacion y las condiciones ambientales cambiantes,
esto sumado al cuidado parental mostrado por la gran mayoria de especies de escarabajos
coprofagos (Halffter & Edmonds, 1982). La constante interdependencia de estas comunidades
de insectos con el suelo impacta positivamente a las funciones ecoldgicas y la vegetacion debido
a que los procesos de bioturbacion, reciclaje de nutrientes, dispersion secundaria de semillas y

de infiltracion hidrica aumentan por la accién de los escarabajos coprofagos (Nichols et al., 2008).
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Al incorporar la materia organica contenida en las heces o en la carrofia, los escarabajos
facilitan el proceso de asimilacion de nitrégeno y evitan la volatilizacion del amonio (Huerta et al.,
2013), debido a la conexion del proceso de degradacion de materia organica de la superficie
hacia el interior del suelo (Slade et al., 2016) y por consiguiente la activacion del ciclo microbiano
del N (Kazuhira et al., 1991). A este respecto se reporta la accién diferencial de los grupos
funcionales sobre la incorporacién de materia organica, en dénde una mayor cantidad de
nutrientes (C, N y P) son reintegrados al suelo por parte de especies con mayor tamafo y
especies de menor talla, pero abundantes (Maldonado, et al., 2019). Es importante agregar que
muchos de estos procesos son asistidos por la disponibilidad hidrica en dénde la accién de
comunidades de escarabajos permite una mayor porosidad e infiltracion de agua (hasta 10 cm)
(Brown et al., 2010). Los cambios en las coberturas vegetales suelen afectar el suelo, tal es el
caso de la compactacién, en donde la densificacién de las particulas edaficas dificulta la
elaboracion de galerias para la nidificaciébn o alimentacion; algunas especies logran cavar a
través de suelos altamente compactados a pesar de que la profundidad disminuye respecto a

suelos con menor resistencia de penetracion (Dabrowski et al., 2019).

1.3.4 Rasgos funcionales de escarabajos coprofagos y su relacion con
servicios ecosistémicos
La ecologia basada en rasgos funcionales permite probar hipétesis ecolégicas a partir de las
interacciones de los diferentes niveles de organizacién con los factores bibticos y abiéticos de su
ambiente de acuerdo con los patrones de ocupacion del nicho (Wong et al., 2018). Los rasgos
funcionales hacen referencia a las caracteristicas fenotipicas medibles de los organismos que al
interactuar con los componentes biéticos y abiéticos afectan su adecuacion o aptitud (McGill et
al., 2006). En los invertebrados terrestres, éstos suelen clasificarse en morfoldgicos, de habitos
alimenticios, de historia de vida, fisiologicos y de comportamiento (Moretti et al., 2017), y pueden
ser de respuesta (cambian en respuesta al ambiente) o efecto (varian de acuerdo con el efecto

gue tienen sobre el ambiente) (Wong et al., 2018Db).

Los escarabajos coprofagos, por su parte, poseen diversos rasgos funcionales que
permiten estudiar tanto su respuesta a disturbios como su efecto en los ecosistemas (Nichols et
al., 2007) (Figura |-3), dichas caracteristicas han permitido el estudio de sus comunidades a
partir del enfoque funcional (ensamblajes, gremios y grupos funcionales) (Fauth et al., 1996;
Moreno et al., 2007). Dentro de los rasgos morfol6gicos se destacan el tamafio, el peso, la forma
de las protibias y metatibias, las denticiones en el clipeo y las tibias y la mayor musculatura entre
el protorax y las patas posteriores (Halffter & Edmonds, 1982). El tamafio y el peso han sido
relacionados como rasgos tanto de efecto como de respuesta, en este contexto, se ha observado
gue los disturbios antropicos representados principalmente en los cambios de cobertura vegetal

impactan negativamente a organismos paracopridosde gr andes tallas (0400 mg
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y favorecen a especies generalistas de pequefios tamafios (principalmente telecépridos de
menos de 10 mg de peso seco) (Doube, 1990; Horgan, 2008). Desde el punto de vista del efecto
sobre el ambiente, especies con tallas mayores tienen mayores tasas de remocién de heces y
mayor profundidad en sus galerias de nidificacion, esto repercute proporcionalmente en el
aumento de la bioturbacion, reciclaje de nutrientes, capacidad hidrica, crecimiento vegetal,
control de pardsitos y capacidad de infiltracion hidrica (Slade et al., 2007). Las denticiones del
clipeo y las protibias favorecen la manipulacién del recurso alimenticio y facilitan la accién de
cavar para la elaboracion de madrigueras para telecépridos y paracépridos, mientras que una
mayor curvatura de metatibias y una mayor musculatura (entre protérax y patas traseras) favorece
el movimiento de bolas nido a través de determinadas distancias (telecépridos) (Halffter &
Edmonds, 1982; Halffter & Halffter, 1989).

La termorregulacion, tolerancia térmica y equilibrio hidrico se consideran como rasgos
funcionales de tipo fisiol6gico de las comunidades de estos escarabajos, en este sentido se ha
reportado en Europa y Africa, que especies de gran tamafio y de alta capacidad de vuelo
presentan una mayor tolerancia t®rmica (O
endotérmico (Verdu et al., 2006). Por su parte algunas especies no voladoras de zonas aridas
presentan una regulacion hidrica eficiente a pesar de ser ectotermos con una tolerancia térmica
media (Chown & Klok, 2011). En la mayoria de las especies de escarabajos copréfagos
telecopridos que presentan endotermia, su tolerancia térmica y su regulacion hidrica estan
asociadas con las caracteristicas especificas del microhabitat actuando como un mecanismo de

filtracion y particion del nicho (Verdu et al., 2007).

Como rasgos funcionales fisiol6gico-comportamentales de los escarabajos copréfagos se
destacan la capacidad de vuelo (alta dispersién, dispersiéon limitada y no voladores) (Roslin &
Koivunen, 2001) y la distribucion vertical (del sotobosque y del dosel) (Vaz-de-Mello & Louzada,
1997). Se ha observado una menor tolerancia al disturbio por organismos de dispersién limitada
debido a las restricciones de movimiento y la alta especializacién del microhabitat (Roslin &
Koivunen, 2001). En ecosistemas tropicales se observa un declive en las comunidades propias
del dosel debido al cambio en la estructura fisionémica de la vegetacion producto de disturbios
antrépicos; estos escarabajos dependen de las heces de primates que habitan las zonas altas
de los bosques, las cuales al no encontrar barreras fisicas (hojas y ramas) caen directamente al
suelo (Vaz-de-Mello & Louzada, 1997). Uno de los rasgos funcionales comportamentales mas
representativos de estos insectos es la estrategia de relocalizacion del recurso alimenticio, antes
mencionada, en donde se reconocen cuatro principales alternativas: especies cavadoras
(paracopridos), rodadoras (telecépridos), endocépridas y cleptocopridas (Halffter & Edmonds,
1982).

42AC)
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A partir de estos tipos de comportamiento se han descrito los ensamblajes de diferentes
grupos funcionales con implicaciones especificas a nivel funcional, para esto no sélo se ha
tomado en cuenta el tipo de relocalizacion sino la velocidad de enterramiento de bolas (nido o de
alimentacion) y el tamafio (Doube, 1990; Horgan, 2008) (Tabla I-1).

A partir de la complejidad y la diversidad de rasgos funcionales, se identifican funciones

ecologicas relacionadas directamente con los servicios ecosistémicos (De Groot et al., 2002):

Remocién de excremento: Debido a la segregacién horizontal de las comunidades, se
produce una incorporacion de excremento, carrofia y otros materiales en descomposicion al
suelo, esto se identifica como una caracteristica importante para el reciclaje de nutrientes
(Nichols et al., 2008; Amézquita & Favila, 2010), la fertilidad del suelo (Losey & Vaughan, 2006)

y el aumento del crecimiento de plantas (Hea et al., 2005).

Bioturbacion: La relocalizacion del recurso por parte de los escarabajos coprofagos
produce un efecto de remocion del suelo ligado a la construccién de tlneles para la ubicacion de
excrementos, esto incrementa la reincorporacion de oxigeno, nutrientes (C, N y P) y el aumento

en las tasas de descomposicion (Gillard, 1967).

Remocién de semillas: La incorporacién de las heces al suelo, facilita la dispersion
secundaria de semillas, y de igual forma, la proteccién respecto a depredadores, este proceso
se lleva a cabo debido al consumo (mas no digestion) y posterior excrecion de dichas estructuras
(Andresen, 1999; Andresen & Levey, 2004).

Capacidad hidrica: La creacién de macroporos en el suelo producto de la construccién
de tuneles, facilita incorporacién de agua, reduciendo la escorrentia y la potencial erosién hidrica
(Hea et al., 2005). Dichas caracteristicas estan relacionadas positivamente con el tamafio de los

escarabajos y la menor profundidad de las galerias (Brown et al., 2010).



22 Ecologia y aporte funcional de escarabajos copréfagos al post fuego
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Figura I-3. Principales rasgos funcionales de las comunidades de escarabajos copréfagos. A. Distribucién
vertical (dosel y sotobosque), B. ciclo de vida temporal, C. Tamafio y peso, D. Capacidad de dispersion.
Plan corporal: E. telecoprido, F. paracéprido, G. endoc6prido (rojo: denticiones en protibias, azul: forma

metatibias). Relocalizacion: H. telecéprido, I. paracoprido, J. endocoprido.



Tabla I-1. Clasificacion de los grupos funcionales basado en Horgan (2008) y Doube (1990).

Clasificacion Rendimiento Requerimientos Idoneidad Tamafio Tiempos de
Grupo Funcional de Doube ) a q. ’ b del i pos SMO ¢ Funcién
(1990) Reproductivo nutricionales del terreno . oo Utilizacion
Rodadores medianos- bai | bai d 4pid | .
grandes (LR) FG 1 ajo altos ajo grande rapido temprano aclaramiento
(Pseg)uenos rodadores FG I bajo altos bajo pg?::(;lg- rapido temprano aclaramiento
Cavadores rapidos temprano-  aclaramientoy
?Cle:(#;anos-grandes FG Il bajo moderado-bajo alto grande rapido moderado pedoperturbacion
Cavadores pequefios NA moderado moderado-bajo alto pequeno- répido temprano-  aclaramiento y
y rapidos (SFT) grande moderado  pedoperturbacion
Cavadores lentos temprano-  aclaramientoy
qull?nos-grandes FG IV moderado moderado-bajo alto grande moderado moderado  pedoperturbacion
Cavadores pequefios FGV moderado moderado-bajo alto pequeno-  oderado  t€mprano-  aclaramientoy
y lentos (SST) grande moderado  pedoperturbacion
Endocépridos . -
medianos-grandes NA bajo-moderado moderado-bajo bajo grande mode(ado temprano Consumo
(LED) bajo moderado
Pequefios 5 oo ) pequefio- moderado-  temprano-
endocépridos (SED) FG VI ’ moderado-bajo bajo grande bajo moderado Consumo
~ bajo
. . . equefio-
Aphodiidae (APH) NA moderado-alto bajos bajo peq derado-  Consumo lento

grande tardio

a. Fecundidad baja: menos de 10 huevos con un consume considerable de energia en el cuidado parental; moderada: huevos en mdltiplos
de 10 con o sin cuidado parental; alto: mas de 100 sin cuidado parental. b. basado en los requerimientos energéticos de alimentacion y
nidificacion. c. Ocurrencia Media Sucesional: edad promedio de las heces en la que las especies arriban
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|.4 Ecotono bosque de galeria T sabana

Al igual que los bordes, las transiciones ecoldgicas entre ecosistemas, biomas, comunidades o
tipos de vegetacion (ecotonos) (Gosz, 1993) representan un importante foco de atencion para el
entendimiento del papel que cumplen las barreras naturales en la dinamica natural de la
biodiversidad (Laurance et al., 2001). Los ecotonos son especialmente sensibles al cambio
global, debido a que la transformacién en el uso del suelo y la fragmentacion han creado nuevas
transiciones y han redefinido los limites entre estos ecosistemas (Peters et al., 2006). Dentro de
las zonas de transicion mas importantes se destaca el ecotono bosquei sabana, caracterizado
por la cercania, dinamica, evolucién e interaccion entre ambos ecosistemas (Oliveras & Malhi,
2016). En particular, el ecotono de bosque de galeriai sabana se define por presentar una
estructura definida para ambos ecosistemas, con un bosque estratificado (sotobosque, arbustivo
y arboéreo) con una altura maxima del dosel (cerrado) entre 20 m y 30 m, dénde la vegetacion de
sabana esta restringida al ecosistema per se (Torello-Raventos et al., 2013).

El origen de esta transicion a nivel global se produce hace alrededor de 50 Ma, debido al
surgimiento de las sabanas por el declive del CO, atmosférico y a la posterior disminucion de la
temperatura. El bosque, por su parte, surge debido a la intensificacion del fuego y la accién de
grandes herbivoros alrededor de 11 a 24 Ma (Cerling et al.,1993). A pesar de lo anterior, si bien
se registra un surgimiento global, los cambios y particularidades de esta transicion obedecen a
fuerzas que operan en escalas locales, a nivel de comunidad (Oliveras & Malhi, 2016). En este
nivel el régimen del fuego actia como mecanismo clave de regulacion del ecotono, debido
principalmente al umbral de supresion del fuego en donde el fuego puede extenderse por las
sabanas hasta encontrar franjas de bosque que, si tienen suficiente vegetacion seca,
combustible, provocaran que el fuego continue expandiéndose. En contraste, estas franjas de
bosque pueden actuar como barreras rompe fuego (en condiciones climaticas favorables) al
encontrarse con un mayor contenido de humedad ambiente y el potencial combustible (cobertura
del dosel de 45 a 50%) (Hoffmann et al., 2012). En el contexto de una escala local, el umbral de
resistencia al fuego emerge como un mecanismo mediador en el ecotono, donde los brotes
provenientes del bosque deben alcanzar una altura suficientemente superior al de los pastos de la
sabana para evitar la mortalidad por competencia, fuego o la destruccion de la biomasa del suelo.
En ausencia de esta caracteristica, tienden a ser reemplazados por pastos. Sin embargo, cuando
logran sobrevivir, pueden mantener el limite del bosque o convertirse en arboles aislados dentro de
la sabana (Higgins et al., 2000; Hoffmann et al., 2009, 2012).



Por su parte, la profundidad y las propiedades fisicas del suelo determinan la disponibilidad de
agua, caracteristica que limita el establecimiento de semillas de arboles y sus estrategias de
distribucién bajo el suelo (Tomlinson et al., 2013). La fertilidad del suelo cambia a lo largo del
ecotono bosque-sabana, en donde los suelos pobres en nutrientes, poco profundos y mal
drenados de la sabana actiian como limitante del bosque a nivel de la comunidad; no obstante,
existen casos en que ciertas especies de arboles logran establecerse en la sabana debido a su
tolerancia a dichos factores (Bond, 2010). En sabanas inundables, las inundaciones suelen crear
ambientes anoOxicos para ciertas especies de arboles del bosque de galeria facilitando el
establecimiento de especies de pastos adaptados a dicho escenario, por el contrario, un sustento
regular de agua sumado a un nivel freético poco profundo permite la supervivencia del bosque

de galeria dentro de las sabanas (Oliveras & Malhi, 2016).

A escala local, las diferencias en fertilidad del suelo adquieren mayor relevancia, complementadas
por el efecto del fuego sobre esta caracteristica. En &reas con alta frecuencia de incendios se
observa un aumento del pH y de la carga catiénica debido al aporte de las cenizas (Pivello et al.,
2010). Como factor final a considerar, la herbivoria actia como regulador importante en el proceso
de transicién, debido a la biomasa consumida en la sabana, lo que resulta en la reduccion y
regulacion de la carga de combustible y la frecuencia de incendios. Este consumo, a su vez,
regula la presencia de las semillas y de los brotes de arboles pertenecientes al bosque. En
contraste, los herbivoros de tamafio mediano a grande actlian como dispersores de semillas,

aportando nutrientes provenientes de las heces (Oliveras & Malhi, 2016).

De esta forma, el bosque de galeria y la sabana exhiben un ciclo dinamico de fluctuaciones
en su estabilidad, en el cual una precipitacion pluviométrica baja propicia la restriccion de la
cobertura arbérea en el interior de la sabana, debido a un mejor escenario de competencia por
la luz solar. De esta forma se da un aumento de la biomasa, lo cual incrementa la posibilidad de
gue la sabana sea consumida por el fuego o por herbivoros (Oliveras & Malhi, 2016). En
contraste, cuando la precipitacion es alta, los arboles disminuyen el paso de los rayos solares al
suelo debido a su dosel cerrado, aumentando la sombra y manteniendo un microclima hiumedo,

lo que reduce la probabilidad de que ocurra un evento de incendio (Oliveras & Malhi, 2016).
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Il. Objetivos
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1.1 Justificacion

Comprender los efectos de los incendios sobre la biodiversidad constituye una prioridad para la
construccion de mecanismos de referencia, accion y toma de decisiones para garantizar la
permanencia y abastecimiento de los servicios ecosistémicos a nivel nacional (Meza et al., 2019).
Debido a esto, las investigaciones sobre el tema se han incrementado en las tltimas décadas,
teniendo como foco principal los andlisis espaciales y la modificacion de coberturas vegetales
(Armenteras et al., 2011). A pesar de que se ha documentado que los incendios tienen impactos
negativos generalizados sobre los ecosistemas terrestres, se ha prestado poca atencion al impacto
sobre la fauna que interactta con el suelo y la superficie (Prendergast-Miller et al., 2017).

En este sentido, resulta imperativo entender las respuestas ecoldgicas de las especies,
asi como el impacto sobre su supervivenciay la continuidad de sus funciones en los ecosistemas
(Pausas, 2018). En el contexto de la evaluacién de los ecosistemas, esta consideracioén adquiere
una relevancia particular al abordar aquellos bosques de importancia crucial para la region del
Vichada, tales como los bosques de galeria y las sabanas. La relevancia de estos ecosistemas
no solo radica en su funcion como refugios para la biodiversidad y por su contribucién a los
servicios ecosistémicos, sino también en su vulnerabilidad a los incendios, los cuales ocurren
con frecuencia en estas areas y resultan en afectaciones significativas a nivel nacional (69.489
has en el periodo 1986-2002) (Armenteras et al., 2011; CNAPMIF, 2002).

Los ensamblajes de escarabajos coprofagos constituyen un modelo de estudio ecoldgico
versétil e importante para evaluar los efectos del fuego sobre el suelo y su superficie (Nichols et
al., 2007). Estos organismos estan involucrados en procesos funcionales ligados a servicios
ecosistémicos, participan en las diversas redes troficas, actian como facilitadores en el flujo de
materia y energia desde la superficie hacia el interior del suelo y sus respuestas a los disturbios
en el habitat pueden ser analizadas con una relacién costo efectividad positiva (Nichols et al.,
2008). Asimismo, la diversidad de respuestas exhibida por estos organismos ante la presencia de
incendios constituye una oportunidad para profundizar en aspectos relacionados con las posibles

adaptaciones o a la sensibilidad de gremios funcionales especificos.

A partir de este panorama, se hace necesario no so6lo entender los posibles impactos de
los incendios sobre la ecologia de los escarabajos coprofagos en ecosistemas del pais, sino
también sobre el aporte funcional a la recuperacion post-fuego. Estos conocimientos repercutiran
en las acciones para la conservacion del suelo como componente de restablecimiento de

servicios ecosistémicos posterior a eventos de incendio en bosques de galeria y sabanas.
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II.2 Problema de investigacion

Los incendios en los ecosistemas tropicales, consecuencia de la interaccion entre actividades
humanas y el cambio climético global, producen impactos negativos a nivel ecolégico (Bowman
et al., 2009; Bowman et al., 2013; Armenteras et al., 2017). Estos cambios resultan en la pérdida
de la biodiversidad, la fragmentacion de ecosistemas, la contaminacion de suelos y fuentes
hidricas, la alteracion climatica y la disminucién en la oferta de servicios ecosistémicos (Bowman
et al., 2009), entre otros. Dicho escenario hace que el conocimiento de la ecologia del fuego, en
especial el entendimiento de los procesos y patrones ecoldgicos de recuperacion post- fuego, sea
de vital importancia para generar y estructurar herramientas de conservacion y de planificacion

en zonas afectadas por incendios (Cochrane, 2003; Antunes et al., 2009).

Los cambios generados por el fuego se reflejan y magnifican secuencialmente a través
de las redes tréficas (Georgieva et al., 2005; Sauvadet et al., 2016), afectando la capacidad de
las comunidades para soportar diferentes funciones ecolégicas que dan forma a servicios
ecosistémicos importantes (Nielsen et al., 2015). Analizar las respuestas ecolégicas al fuego por
parte de grupos faunisticos claves en procesos ecoldgicos-funcionales, tales como los
escarabajos coprofagos, representa una oportunidad de analisis Unico para entender la dinAmica
de los incendios sobre la biodiversidad (Lavelle et al., 2006). En este sentido, se posibilita la
comprension de los efectos del fuego sobre los organismos que habitan la superficie y el suelo,
sobre los servicios ecosistémicos soportados por la biodiversidad y los procesos de recuperacion

post-fuego a través del tiempo (Gongalsky & Persson, 2013).
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I1.3 Preguntas de investigacion e hipoétesis

A ¢Como afectan los incendios al ensamblaje de los escarabajos coprofagos de la

transicién bosque de galeria-sabana en la Orinoquia Colombiana?

f Hipdtesis: La ocurrencia de incendios impacta negativamente la composicion,

estructura y funcién del ensamblaje de escarabajos copréfagos.

A ¢De qué forma los incendios afectan los servicios ecosistémicos (remocion de
excremento, bioturbacién y dispersién secundaria de semillas) que proveen los
ensamblajes de escarabajos coprofagos en la transicion bosque de galeria-sabana en la

Orinoquia Colombiana?

1 Hipdtesis: Los servicios ecosistémicos sustentados por los ensamblajes de
escarabajos coprofagos son soportados por especies resilientes a los incendios

quienes mantienen su aporte en el postfuego.

A ¢Cual es la influencia de la configuracion de areas no afectadas en la transicion bosque
de galeria-sabana, sobre la respuesta al fuego del ensamblaje de escarabajos copréfagos

y sus servicios ecosistémicos en la Orinoquia Colombiana?

f Hipdtesis: Las areas de bosque no quemado actlan como reservorio de especies
de escarabajos copréfagos en los escenarios postfuego lo que influye en los

aportes funcionales a servicios ecosistémicos.



30 Efecto de los incendios sobre ensamblajes de escarabajos copréfagos

I1.4 2. 4 Objetivos

1.4.1 General

Evaluar los efectos ecolégicos del fuego sobre los ensamblajes de escarabajos copréfagos y los
servicios ecosistémicos que estos proveen en una transicién bosque de galeria i sabana en la

Orinoquia Colombiana.

I1.4.2 Especificos

Determinar los efectos de los incendios sobre las propiedades emergentes del ensamblaje de

escarabajos copréfagos en la Orinoquia Colombiana.

Evaluar los impactos de los incendios sobre los servicios ecosistémicos que proveen los

ensamblajes de escarabajos coprofagos. en la Orinoquia Colombiana

Analizar la influencia de areas no afectadas por incendios sobre la respuesta al fuego del
ensamblaje de escarabajos copréfagos y sus servicios ecosistémicos en la Orinoquia

Colombiana.



IIl.  Area de estudio
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l1l.1 Region Orinoquia

La investigacion se llevo a cabo en la region de la Orinoquia, esta se caracteriza por estar
dominada por la cuenca del rio Orinoco, cuya extensién en el territorio colombiano es de 347.165
km? (Figura 111-1) (Correa et al., 2005). La cuenca se extiende desde la Cordillera Oriental hasta
la planicie de los Llanos y el Escudo Guyanés, contando con cinco subpaisajes: i) el andino-
orinoguense que va desde la Cordillera Oriental en sus diferentes altitudes extendiéndose hasta
la Cordillera de los Picachos y el Parque Nacional Natural Tama, en este subpaisaje predominan
los ecosistemas de alta montafia; ii) el subpaisaje de los Llanos Orientales incluye los rios
Guayabero, Guaviare, Arauca, Capanaparo y Meta, alli dominan las sabanas tropicales, zonas
inundables y humedales; iii) en el andén orinoquense se destaca la altillanura residual, la cual se
caracteriza por actuar como transicion entre la altillanura y las selvas y sabanas del Escudo
Guyanés se extiende sobre la margen izquierda del rio Orinoco entre los municipios de Puerto
Carrefio y Puerto Inirida; iv) los ecotonos sabana-selva caracterizan el subpaisaje transicional
Amazonia-Orinoquia prolongandose desde el rio Vichada hasta el rio Guaviare; por ultimo v) la
Serrania de la Macarena considerada como el relieve insular que conecta biogeograficamente
Andes, Orinoquia y Amazonia, se caracteriza por un nucleo rocoso emparentado con el Escudo
Guyanés y esta situada en el extremo suroccidental de la regién de la Orinoquia (Correa et al.,
2005).

[11.2 Ecosistemas

l1l.2.1Bosque de galeria

Estos ecosistemas se caracterizan por formar franjas a lo largo de los rios temporales o
permanentes, suelen inundarse y por lo general se encuentran asociados a ecosistemas de
sabana o xerofiticos dénde se destacan por presentar una estructura vegetal mas compleja e
higréfila debido a la presencia de agua freatica durante la mayor parte del afio (Hernandez &
Sanchez, 1992). Los pulsos de inundacion determinan caracteristicas de composicion vegetal y
del suelo, y a su vez estos eventos de alta precipitacion alteran y dependen de la geomorfologia
(Veneklaas et al., 2005). En los llanos orientales colombianos, los bosques de galeria suelen ser
deciduos, semideciduos o siempreverdes, y suelen estar asociados a sabanas (arboladas,
abiertas, estacionales e hiperestacionales) (Hernandez & Sanchez, 1992). Su vegetacion suele

ser similar a la encontrada en los bosques amazonicos a nivel de familias, en donde predominan
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representantes de las familias Arecaceae, Annonaceae, Burseraceae, Chrysobalanaceae,
Euphorbeaceae, Lauraceae, Moracea y Rubiaceae (Correa-Gomez & Stevenson, 2010). Estos
ecosistemas actian como refugio de fauna y flora importante para la region de la Orinoquia y a
su vez permiten el movimiento de especies entre las regiones Andina y Amazonas, siendo
elementos claves para la biodiversidad nacional y mundial (Veneklaas et al., 2005).
Adicionalmente, se destacan por presentar una alta biodiversidad, por prestar servicios de
regulacién de caudales y de regulacién hidrologica, por reducir la erosién en las riberas y en las
sabanas que los rodean, y por brindar servicios de aprovisionamiento basico para las poblaciones

humanas (Correa et al., 2005).
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Figura 1l -1. Departamento del Vichada y su ubicacion geogréfica respecto a la Orinoquia

Colombiana. PNN: Parque Nacional Natural (tomado de Gonzalez, 2018).

[11.2.2 Sabanas

El ecosistema de sabana se caracteriza por el predominio de pastos en el que ocasionalmente
se pueden encontrar arbustos, arboles y palmas, que se desarrollan en planicies con declive
leve, en un piso térmico célido con precipitaciones entre los 1000 a 2500 mm/afio (unimodal o
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bimodal) (Hernandez, & Sanchez, 1992) y sobre suelos pobres en materia orgénica y ricos en
oxidos de hierro. El fuego es un elemento comun en las sabanas, sin embargo, su régimen ha sido
afectado considerablemente por la accién antropica (Hernandez, & Sdnchez, 1992). Las sabanas
de la Orinoquia de Colombia pueden ser estacionales (bien drenadas o altillanuras) o
hiperestacionales (mal drenadas). En el primer caso se da un régimen unimodal marcado, suelos
bien drenados, con nivel freatico profundo y pobres en nutrientes; en el segundo caso se observa
un régimen bimodal en donde se presentan inundaciones, los suelos son mal drenados, pobres

en nutrientes y con altos contenidos de arcillas (Hernandez, & Sanchez, 1992).

Las sabanas, al igual que los bosques de galeria, juegan un importante rol como
corredores para diferentes especies que migran hacia los Andes o hacia la Amazonia (Romero-
Ruiz et al., 2012), y adicionalmente, prestan servicios ecosistémicos relacionados con la
captacion de carbono, la regulacion de los ciclos hidrolégicos, la produccién de alimentos, el
turismo y el apropiamiento cultural (Romero-Ruiz et al., 2012; Lavelle et al., 2014). A pesar de
esto, son ecosistemas que se encuentran mayoritariamente modificados y amenazados debido
a la presion de la frontera agricola y pecuaria, convirtiéndolos en uno de los ecosistemas con
mayor actividad de incendios, esto se asevera al contar con sélo el 5% de proteccién por el

Sistema Nacional de areas Protegidas (Romero-Ruiz et al., 2012).

I11.3 Reserva Natural Dofla Ana

La Reserva Dofia Ana (DANR) (06°08'32.4"N - 67°45'07.8"0) esté ubicada en el municipio de
Puerto Carrefio, rodeada por el rio Vita por el oriente y el occidente (Figura 1l1-5). Esta dominada
por un mosaico de sabana natural y bosque ripario, afectado por diversos incendios
principalmente en la época seca (diciembre a marzo) causados por actores antropicos. En esta
reserva se aplican estrictas medidas de proteccion, donde la cazay la tala ilegal estan prohibidas,
lo que permite la preservacion del habitat de la fauna local. A su vez se han establecido planes
de siembra de arboles de saladillo (Caraipa llanorum) con fines de recuperacion de areas
afectadas por incendios. Las practicas de agricultura y ganado se llevan a cabo de forma sostenible

como parte del sustento del personal que gestiona la reserva.
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Figura llI-2. (A). Reserva de la Sociedad Civil Dofia Ana. (B) Rio Vita Borde de bosque de
dominado Saladillo con huellas de incendio, (C) Sabana natural y (D) Bosque ripario.

l11.4 Reserva Natural Los Robles

Por su parte la Reserva Natural de la Sociedad Civil Los Robles (LRNR) (06°10'59.5"N -
67°32'48.9"0) (Figura Il -3) se encuentra en las cercanias del area urbana del municipio de
Puerto Carrefio. Esta reserva ha sido recientemente declarada como parte del sistema de
Parques Nacionales Naturales y se encuentra bajo presiones antropicas que generan constantes
focos de incendios. En este contexto el fuego es usado por actores externos como herramienta
para facilitar el acceso a caza furtiva, a madera y a la creacion de asentamientos temporales.
Debido a esto, en el area se presentan diversos incendios con alta frecuencia que suelen
extenderse desde las sabanas hacia el interior de los bosques riparios. A su vez, en el area se

proyectan procesos de reforestacion de zonas afectadas por tala e incendios.
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Figura IlI-3. (A) Reserva de la Sociedad Civil Los Robles. Incendio activo en sabanas de la reserva

(B) Borde de bosque ripario con huellas de incendio, (C) Sabana natural y (D) Bosque ripario.
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IV.1Muestreo de escarabajos copréfagos

La toma de muestras se realiz6 en 36 puntos (18 por reserva): 6 sitios de sabana, 6 sitios de
borde (franja de 50m entre el limite del bosque y la sabana) y 6 sitios de bosque interior (50m
desde el limite de la sabana hacia el interior del bosque). Los datos de incendios de cada
localidad se obtuvieron a través del Sistema de Informacidn sobre Incendios para la Gestion de
Recursos (FIRMS) (fecha de acceso a los datos: 11 de octubre de 2024), que proporciona datos
de incendios activos en tiempo casi real, mediante sensores MODIS (Espectrorradiémetro de
Imagenes de Resolucién Moderada) a bordo de los satélites Aqua y Terra. A partir de esto, se
registro la ocurrencia de incendios (FOc: 0-5 eventos) y el tiempo transcurrido desde el Ultimo
incendio (TSLF: 0-23 afios) dentro de un perimetro de 0,5 km alrededor de cada sitio (Tabla IV -
1).

Tabla IV-1. Puntos de muestreo en las localidades Reserva Doia Ana (DANR) y Reserva Los
Robles (LRNR) con informacion de la ocurrencia de incendios y los afios transcurridos después
del dltimo evento de incendio (TSLF).

Coordenadas de
referencia !

ID Altitud

Localidad Punto Latitud Longitud (msnm?) Ocurrencia TSLF
DANR 1 06°08'32.4"N 67°45'07.8"W 55 3 2
DANR 2 06°08'42.4"N 67°45'22.1"W 51 1 16
DANR 3 06°08'59.7"N 67°45'40.6"W 47 2 3
DANR 4 06°08'42.6"N 67°45'05.3"W 49 4 6
DANR 5 06°08'38.3"N 67°44'07.9"W 46 0 22
DANR 6 06°09'18.3"N 67°45'38.0"W 49 1 10
LRNR 1 06°10'59.5"N 67°32'48.9"W 50 1 9
LRNR 2" 06°11'05.2"N 67°32'53.3"W 48 0 22
LRNR 3 06°11'03.8"N 67°33'03.4"W 48 1 1
LRNR 4 06°11'46.1"N 67°34'22.2"W 46 2 0
LRNR 5 06°11'37.1"N 67°34'21.9"W 45 3 3
LRNR 6 06°11'23.4"N 67°34'28.8"W 45 5 2

*Puntos de muestreo en 4reas no quemadas durante el periodo 2000-2023.
1Coordenadas de inicio de cada transecto, desde la sabana hacia el interior de bosque.

2Metros sobre el nivel del mar

El trabajo de campo se realiz6 entre marzo y abril de 2021 y 2023 bajo condiciones
climéticas similares durante la estacion seca (donde ocurren la mayoria de los incendios) para

evitar los efectos de la estacionalidad en los ensamblajes de escarabajos coprofagos y las
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inundaciones del sitio durante la estacion lluviosa. Cada ubicacién estaba separada por
aproximadamente 0,5 km para asegurar la independencia de las muestras (da Silva et al., 2015).
En cada ubicacion se ubicé un transecto lineal (150 m) que consistia en tres trampas de caida
espaciadas 50 m entre si, cada una dispuesta en el sitio de sabana, el sitio de borde y el sitio de
bosque interior (n=36). Todas las trampas fueron cebadas con 40 g de una mezcla 1:1 de
excremento humano y estiércol de cerdo y permanecieron activas durante 24 h en cada sitio Este
material atrayente se selecciond debido a su amplio rango de atraccidén de diversas especies de
escarabajos coprofagos (Andesen, 1999; Noriega 2012). Las trampas de caida consistieron en
contenedores de plastico (diAmetro de 16 cm y profundidad de 9 cm) instalados a nivel del suelo
gue se llenaron parcialmente con 250 ml de etanol al 70%. Los cebos se colocaron sobre una
malla de algodén en el centro de cada trampa, con un alambre como soporte. Cada trampa tenia
una tapa plastica de 15 cm de diametro suspendida a 20 cm de la superficie para evitar la
desecacion, la lluvia y los dafios causados por animales (Figura IV -1).
A

Sabana 50 Borde
m
v v |
| 150m |

Proteccion para lluvia y desecacion

C I
< <
20cnI 4 Cebo suspendido (50g) sobre alambre
S de soporte.
1 |

|
|
|
|

, Vaso con liquido para conservacion

de muestras (250ml).

Figura IV -1. Descripcion de puntos de muestreo, transectos y trampas de caida. (A) Ubicacion
de cada transecto en respecto a puntos de muestreo, (B) Puntos de ubicacion de trampas de
caida en cada habitat dentro del transecto lineal. (C). Esquema de trampas de caida usadas

durante el estudio.
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Al finalizar los muestreos, los especimenes recolectados fueron clasificados e
identificados a nivel de género y especie por Jorge Noriega Alvarado. Los especimenes de
referencia se depositaron en la coleccion de Entomologia del Instituto de Ciencias Naturales de
la Universidad Nacional de Colombia (Bogoté, Colombia).

Para la cuantificacion del aporte diferencial de gremios a servicios ecosistémicos, se
instalaron puntos experimentales a partir de montajes de exclusién gremial, estos fueron
ubicados en los mismos puntos en los que se instalaron las trampas de caida, en cada uno se
ubicaron 100 g de excremento con 50 semillas plasticas pequefias (5 mm) y 20 semillas plasticas
grandes (1 cm). Los ensayos estuvieron activos durante 24 h, terminado este periodo se
recolectaron los datos de indicadores funcionales. La cantidad de excremento y de semillas se
estableci - a partir de | a met ¢2018) yodg dos resdladosMi | ot i |
referenciados en Andersen (1999). Estos se categorizaron de la siguiente forma:

1 Control positivo: en este montaje el excremento se ubico
directamente sobre el suelo, esto con el fin de evaluar el efecto de todos los
gremios que conformaron el ensamblaje de escarabajos coprofagos (Figura IV -
2A).

1 Control negativo: para esta arena experimental, se cubri6é el
excremento con una malla de 15 cm x 40 cm con tamarfio de apertura de 1 mm?.
Este ensayo permitio excluir la accion de la totalidad del ensamblaje de
escarabajos copréfagos y a su vez establecer la pérdida de humedad debido a la
temperatura ambiental (Figura IV -2B).

1 Exclusion cavadores: debajo de la masa de excremento se
dispuso una lamina de plastico de 40 cm x 40 cm y espesor de 2 mm fijada al
suelo con 4 alambres, ubicados en cada esquina de dicha lamina. Esta disposicion
evitd la accion del gremio al evitar el proceso de relocalizacion vertical justo debajo
del material atrayente (Figura IV -2C).

T Exclusion rodadores: con el fin de evitar la accién funcional por
parte de dicho gremio, se ubic6 un cilindro plastico de 40 cm de didmetro enterrado
en el suelo que roded la masa de coprocebo situada en el centro de dicho cilindro
(Figura 1V -2D).
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Figura IV -2. Arenas experimentales para cuantificacion de aportes funcionales diferenciales de
los gremios de escarabajos copréfagos, cavadores (rojo), endocopridos (negro) y rodadores
(azul). Control positivo (A), control negativo (B), exclusion de cavadores (C) y exclusion de
rodadores (D). Los circulos laterales muestran la disposicion de cada experimento en campo

vistos desde arriba.
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V.2 Indicadores funcionales

IV.2.1 Indicadores de remocion de excremento

Una vez transcurridas las 24h de duracion de cada experimento de exclusion, se pesé cada masa
de excremento, la partir de esto se calculd la proporcion de heces removidas (DRR) usando la
ecuacion: DRR= (Minicial - Méina)) / Minicia €n ddnde Miniciai S€ refiere a un valor peso de referencia,

Mimhace referencia al peso final (Milotil et

IV.2.2 Indicadores de bioturbacion

La excavacion del suelo, como indicador de la accion de bioturbacion, se cuantificé recolectando
el suelo suelto en la superficie alrededor de las entradas de las galerias ubicadas en un rango
de 1m alrededor de los experimentos de exclusion, el suelo fue recolectandolo por medio de

espatulas para ser pesado en una balanza portétil con un rango 0,0 a 100 g.

IV.2.3 Indicadores de remocion de semillas

Se contaron las semillas de cada categoria de tamafio transcurridas las 24h de actividad de los
experimentos. El valor registrado se restdé del numero inicial de semillas artificiales, con esta
informacion se calcul6 la proporcién de remocion de semillas (SDR) por cada gremio a partir de
la ecuacion: SDR= (Siniciaii Stinal) / Sinicat ( Mi 1 ot i | et al ., 2018).

V.3 Andlisis estadisticos

Los escenarios post -fuego moldean las comunidades de escarabajos coprofagos
(Coleoptera: Scarabaeidae) en la transicién entre bosques riparios y sabanas de la

Orinoquia

Para esta seccion, la diversidad asociada a los diferentes puntos de muestreo y habitats en
relacion con la ocurrencia de incendios y el tiempo transcurrido luego del ultimo evento de
incendio fue calculada a partir de los primeros tres érdenes de los nimeros de Hill (NO=riqueza
de especies, N1=entropia exponencial de Shannon y N2=concentracion de Simpson inversa).
Con el fin de observar los cambios en la composicién de las comunidades de los diferentes
hébitats y escenarios del fuego (diversidad b ) se efectué un analisis de ordenacion de
escalamiento multidimensional no métrico (NMDS). para identificar especies que presentan
asociaciones con distintos tipos de héabitat, TSLF (Tiempo desde el ultimo incendio) y ocurrencia
de incendios como escenarios independientes (no como gradiente), basandose en su

abundancia y frecuencia relativas, asi como para evaluar la magnitud de dichas asociaciones se

al
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efectu6 un Andlisis de Especies Indicadoras (ISA). Este andlisis sefiala qué especies sirven como

indicadores para diversos habitats, considerando su especificidad y fidelidad (definida como la
probabilidad de que una especie provenga de un tipo de habitat particular. A nivel de las variables
funcionales se utilizaron modelos lineales mixtos generalizados (GLMM) para evaluar las
respuestas de la biomasa a las variables de incendios (ocurrencia de incendios, TSLF). Por su
parte, la distribucion de la biomasa entre gremios se visualiz6 mediante diagramas de cajas y se

evalu6é mediante la prueba de Kruskal-Wallis. Para mas detalles consulte el capitulo VI.

Gradientes de recuperacién funcional post fuego: aportes diferenciales por gremios de

escarabajos copréfagos (Coleoptera: Scarabaeidae)

Con el fin de establecer comparaciones entre los aportes funcionales totales e independientes
por gremio (remocién de excremento, remocion de suelo, dispersién de semillas medianas y
pequefias) se realizé un analisis de componentes principales (PCA). Estos analisis permiten
visualizar interacciones entre datos en planos canonicos a partir de matrices de correlacion
multiple. A su vez, se usaron modelos lineales mixtos generalizados (GLMM) para proyectar los
aportes gremiales especificos a los servicios ecosistémicos evaluados. Por Gltimo, se realizaron
correlogramas especificos para identificar interacciones entre variables funcionales a partir de

correlaciones de Pearson. Para mas detalles consulte el capitulo VII.
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V.Respuesta estructural e incertidumbre
funcional: una revision critica de los
efectos del fuego sobre las comunidades
de escarabajos (Coleoptera:
Scarabaeidae).
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V.1 Abstract

Dung beetles are the focus of extensive research across a variety of ecological levels due to their
close association with key ecosystem functions. Their use as biological indicators of disturbance
effects is well established on a global scale; however, their assemblage responses to fire remain
unclear. This study presents a comprehensive review of the scientific literature on the relationship
between scarab beetles and fire, with a focus on the following aspects: the characteristics of fire (type,
frequency and ecosystem context), the variables related to fire (occurrence, interval and time since
the last fire), and the response variables (species richness, abundance and functional traits).
Temperate forests were the most frequently studied ecosystems, followed by tropical rainforests
and savannas. Most studies were conducted in fire-sensitive ecosystems, where agricultural
management and prescribed burns were the primary fire sources. In terms of beetle assemblage
composition, patterns of similar richness and abundance were observed between burned and
unburned areas. In tropical and montane forests, higher richness and abundance were recorded
in unburned areas, while in temperate forests, savannas, and gallery foresti savanna transitions,
burned areas showed significantly higher richness. Only 26% of the studies reviewed included
biomass analyses, and of those, only 6% assessed distinct functional estimates such as dung
removal, soil manipulation, and seed dispersal. Resilient beetle assemblages were generally
associated with traits such as high mobility, surrounding vegetation structure, resource
availability, seasonal reproductive behavior, relocation strategy, and reduced predator presence.
Despite a generalized ability to maintain minimal structural characteristics in post-fire, it is crucial
to consider the specific context of each scenario, as fire occurrence and interval play critical roles.
Additionally, incorporating diverse functional metrics in fire-related studies is essential to identify
both contributions and differential effects at the guild level, supporting potential assessments of

ecosystem services.

Keywords: Scarabaeidae, fire-sensitive ecosystems, richness, abundance, assemblages.
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V.2 Introduccioén

El fuego genera diversos cambios en los ecosistemas, con efectos que pueden variar
dependiendo de las condiciones espaciales y temporales especificas de cada ubicacién
(Delaney, 2009). En este sentido, las caracteristicas del régimen de fuego (ocurrencia,
frecuencia, intensidad y extensién de los eventos de incendio), son determinantes para la
respuesta de la biodiversidad (Pastro et al., 2014). La interaccion sinérgica entre estas variables
ha tenido como resultado la emergencia de ecosistemas que exhiben una dependencia,
tolerancia y sensibilidad al fuego (Cochrane et al., 2009). A pesar de estos patrones asociados
al rol generalizado del fuego, dentro de dichos ecosistemas existen poblaciones y/o comunidades
especificas que pueden ser sensibles, dependientes o tolerantes a dicho disturbio (Bowman et
al., 2009). Este fen6meno esta intrinsecamente vinculado con las adaptaciones que pueden
exhibir los diferentes elementos de la biodiversidad. A nivel de la fauna, los escarabajos
particularmente han sido modelos de estudio que han permitido la representacion de dicha
variedad de perfiles (Swengel, 2001). En el campo de la ecologia, se han identificado diversas
adaptaciones comportamentales, que han permitido a los organismos enfrentar y sobrevivir en
entornos afectados por incendios. Entre estas adaptaciones se destacan la capacidad de
dispersion, tanto en direccion vertical como horizontal, hacia refugios o areas menos afectadas
por el fuego (Pausas, 2018). Ademas, se ha observado que los organismos con mecanismos de
percepcion sensorial, tienden a colonizar rapidamente las zonas afectadas por los incendios, lo
gue sugiere una rapida adaptacion al cambio ambiental (Pausas, 2018). A nivel morfo-fisiolégico,
los mecanismos de tolerancia a las altas temperaturas, basados en proteinas especificas
presentes en la cuticula, son considerados como un aspecto crucial para la supervivencia de los
organismos que viven en estos ambientes (New, 2014; Koltz et al., 2018; Schmitz & Schmitz,
2021; Bell et al., 2022; Thompson et al., 2022).

Las comunidades de escarabajos de la familia Scarabaeidae son indicadores ecolégicos
importantes, gracias a su taxonomia definida, a su ecologia altamente descrita y la alta
sensibilidad a cambios ambientales (Halffter et al., 1992; Barragan et al., 2011; Huerta et al.,
2013). Debido a las diversas estrategias de historia de vida y de su variable morfologia,
representan diversas funciones ecoldgicas especificas en los ecosistemas (polinizacion, reciclaje
de nutrientes, dispersion de semillas, bioturbacion etc.) (Halffter & Matthews, 1966; Halffter &

Edmonds, 1982), que hacen de sus diferentes roles funcionales sean vitales para soportar
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servicios ecosistémicos (Wardle & Nicholson, 1996; Nichols et al., 2007, 2008). Dichas funciones

son impactadas negativamente por eventos de disturbio asociados a la degradacion de
ecosistemas, alterando la dindmica funcional especifica de los ensamblajes de escarabajos
(Scheffler et al., 2005; Nichols et al., 2009; Filgueiras et al., 2011; Benedick et al., 2014; Carvalho
etal., 2020; Vieira & Spector, 2018).

Particularmente la relacién entre los incendios y los escarabajos ha tenido un avance en
su investigacion durante las ultimas dos décadas, evidenciando diversos y contrastantes
resultados que estén relacionados con contextos ecosistémicos y de regimenes del fuego, no
obstante, a la fecha no se ha realizado una revision que logre identificar las respuestas ecoldgicas
de los Scarabaeidae al fuego. En el presente capitulo se realiza una revision de literatura de los
efectos de los incendios sobre las variables de composicion, estructura y funcién de las
comunidades de escarabajos de la familia Scarabaeidae. Se identifican las regiones
biogeogréficas, paises, paisajes y ecosistemas asociados a cada caso, asi como caracteristicas
especificas de los eventos de incendio (rol ecolégico y tipo de incendio) y variables descriptoras
del régimen de fuego como la ocurrencia, el intervalo y el tiempo transcurrido desde el dltimo
incendio. A nivel de los ensamblajes de escarabajos se tomaron en cuenta las variables de
rigueza, abundancia y en los casos en que aplico, descriptores funcionales como la biomasa, la
dispersién de semillas, la remocion de excremento y la bioturbacién. Finalmente, este articulo
sintetiza los principales hallazgos, las nuevas fronteras de la investigacion y brechas de

investigacion actuales, los desarrollos potenciales en el campo y los desafios futuros.

V.3 Metodologia

Se realiz6 una busqueda bibliogréafica siguiendo la metodologia PRISMA (Page et al., 2021) para
identificar articulos relacionados con escarabajos de la familia Scarabaeidae e incendios durante
el rango entre 1995-2023 (ventana de busqueda de tiempo maximo). En primer lugar, se
realizaron consultas bibliograficas en las bases de datos de Web of Science (WoS) y Scopus
utilizando la cadena de palabras clave: (escarabajo* OR escarabajo pelotero* OR Scarabaeidae*)
AND (Afuego* OR incendios* OR quemaitlb,yesumanypartir
palabras clave. De la busqueda inicial, actualizada en febrero de 2024, se recuperaron un total
de 1097 registros (WoS = 1062 y Scopus= 35). Seguido de esto, se efectud la eliminacién de
registros duplicados, estudios fuera de los limites tematicos y experimentales. Se excluyeron a su
vez todas las referencias no relacionadas con ninguna especie de escarabajo de la familia

Scarabaeidae.
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De cada publicacion se recopil6 informacion relacionada con el aBopedéfagailicacion,

autor(es), titulo, revista, idioma, pais, biomas, regiones biogeograficas, ecosistemas,
coordenadas geograficas, elevacion, tipo de trampa, nimero de trampas utilizadas, tiempo de
actividad de cada trampa, atrayente, réplicas espaciales, nUmero de muestreos en el tiempo,
estacionalidad, familia taxonémica, variables ecoldgicas analizadas y variables asociadas al
fuego (informacién mas detallada en Anexo Suplementario 1). Para los analisis de datos se tomé
y analizé la siguiente informacion para todos los articulos: (1) Regiones biogeograficas
incluyendo el pais especifico del estudio; (2) ecosistema y tipo de paisaje (3) descripciones del
fuego especificos (ocurrencia, tiempo desde el dltimo incendio (TSLF), intervalo entre incendios
y area quemada; 4) riqueza y abundancia encontrada en areas quemadas y no quemadas (en
los casos en que aplicd) y 5) variables funcionales analizadas (remocién de excremento,

dispersién de semillas, bioturbacion y biomasa).

V.4 Resultados

Como resultado de la revision se encontraron 31 articulos en total asociados a efectos ecoldgicos
del fuego sobre escarabajos de la familia Scarabaeidae (ver Anexos). EI numero de
publicaciones mostré un incremento especificamente en las Ultimas dos décadas, registrando
s6lo un estudio antes de los 2000 (Figura V -1A). Las reservas naturales fueron los principales
escenarios del paisaje en dbénde se realizaron las investigaciones (h= 21, 68%), los casos
restantes obedecieron a paisajes mixtos con influencia agricola (n=10, 32%) (Figura V -1B). En
24 de los casos se usaron trampas de caida con atrayente como metodologia de captura, en el
77% de los estos estudios se uso el excremento humano. Las épocas evaluadas dependieron de
la zona geogréfica en donde la investigacion fue efectuada, siendo la primavera la estacion en
gue mas se efectuaron muestreos para las zonas templadas (n=5, 62%). Las épocas evaluadas
dependieron de la zona geogréfica en donde la investigacion fue efectuada, siendo la primavera
la estacion en que méas se efectuaron muestreos para las zonas templadas (n=5, 62%), y
estuvieron asociados a épocas de lluvia y sequia. En las regiones tropicales el enfoque de
contraste de épocas fue dominante, en dénde 56% de los casos estuvieron asociados a épocas

de lluvia y sequia.
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Figura V-1. Numero de articulos publicados por cada década (A), cantidad de estudios
desarrollados por cada paisaje (B), paises en los que se efectuaron las investigaciones (C),
ecosistemas asociados a cada escenario de incendio en los escarabajos fueron objeto de

estudio.
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V.4.1 Evaluacion biogeogréafica y ecosistémica

Un total de 9 paises estuvieron representados en los datos globales, representando la gran
mayoria de las regiones biogeogréaficas del planeta (exceptuando las regiones Indomalaya y
Oceanica) (Figura V-2). La region Neotropical albergé la mayoria de los casos de estudio, siendo
Brasil el pais en el que se realiz6 la mayoria de las investigaciones (n=13, 41%), los estudios
restantes se distribuyeron en Bolivia, Colombia y México, cada uno con un articulo (Figura V -
1C). En la region Neértica la totalidad de muestreos se llevaron a cabo en Estados Unidos (n=7,
24%), de forma similar las regiones Australasia y Afrotropical fueron representadas por un solo
pais, Australia (n=1) y Nigeria (n=1) respectivamente (Figura V -1C).
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Figura V -2. Distribucion de los articulos publicados sobre escarabajos e incendios compilados
para la revisiéon bibliografica. Cada color obedece a una region biogeogréafica del planeta,

Australasia (verde), Neotropical (rojo), Afrotropical (azul), Neartica (amarillo) y Paleartica
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(morado). Cada circulo esta ubicado en el pais de origen de la publicacién, su tamafio hace
referencia a la cantidad de estudios desarrollados.

A nivel global 12 ecosistemas fueron representados, en dénde los ensamblajes de
escarabajos més estudiados pertenecieron a los ecosistemas de sabana (n=6, 20%), seguido de
los bosques humedos tropicales, las pasturas y los bosques templados (n=5, 16%) (Figura V -
1D). Los bosques montanos fueron sujeto de estudios tanto en el Neotrépico como en la region
Afrotropical, por su parte los estudios de las respuestas de las comunidades de escarabajos al
fuego en las transiciones entre bosque ripario y sabana se centraron en Brasil y Bolivia. Algunos
casos puntuales fueron reportados en ecosistemas restringidos a nivel regional de Brasil

(Caatinga y Restinga) y Colombia (bosque seco tropical).

V.4.2 Variables asociadas al fuego

El rol ecolégico del fuego en los ecosistemas evaluados fue dominado por sistemas sensibles a
incendios (n=16, 56%), principalmente bosques y sabanas tropicales de reservas naturales en
Brasil, Colombia y México (Figura V -3A). El caso especifico de los ecosistemas dependientes
del fuego estuvo localizado en la region Neartica (Estados Unidos) y de Australasia (Australia)
(n=6, 20%). Por ultimo, bosques templados, sabanas, arbustales y humedales se incluyeron
como ecosistemas independientes del fuego a partir de los estudios realizados. Los incendios
generados por actividades de manejo agricola se establecen como los mas numerosos asociados
a sabanas (n=5, 25%) y bosques tropicales (h=10, 50%), mientras que los fuegos prescritos se
consideraron como herramientas de manejo al interior de reservas naturales en ecosistemas
dependientes del fuego (n=10, 32%) (pasturas, praderas y bosques templados). Solo en dos
estudios no se tuvo claridad respecto al causal de incendio (bosque templado y sabana) (Figura
V-3B). De forma general pocos fueron los estudios en los que se incluyeron variables
descriptoras del régimen del fuego, la ocurrencia de eventos de incendio fue la mas documentada
(n=21, 67%) de estos el 38% de los escenarios incluyé dos incendios reportados. Sélo dos
estudios incluyeron 10 0 mas eventos uno en contextos de fuego prescrito en ecosistemas
dependientes del fuego (praderas) y el restante en sabanas independientes del fuego bajo
presion de manejo agricola (sabana) (Figura V -3C). El intervalo entre incendios fue una variable
no incluida en 16 casos (51%), en la mayoria de los ecosistemas reportados comoindependientes
del fuego se tuvo en cuenta el intervalo de un afio (n=6). En un ecosistema de Caatinga se
registro la investigacion de mayor rango de tiempo entre incendios (50 afios), en contraste en un
bosque templado sensible al fuego se compararon incendios separados cuatro meses entre si
(Figura V -3C). Los efectos del post fuego sobre escarabajos fueron evaluados en 10 ocasiones

(32%), partiendo desde un afio (n=3) hasta 15 afios (n=1) desde el ultimo evento de incendio, este
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objetivo de investigacion estuvo centrado en ecosistemas tropicales sensibles al fuego (Figura
V-3C). Se identifico al area afectada por incendios como la variable de menor inclusién dentro de
las investigaciones, la estimacion de areas quemadas se situé en el 83% de las ocasiones en
ecosistemas de zonas templadas. No obstante, se destaca el estudio realizado en humedales de
Matto Groso como el de mayor area registrada (35.000 has).
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Figura V -3. Roles ecoldgicos del fuego (A), tipo de incendios reportados en los estudios (B),
variables asociadas a incendios evaluadas en los articulos, Tiempo desde el ultimo evento de
incendio (TSLF) (C). El color negro hace referencia a los estudios que contaron con datos, el gris

a los que no evaluaron las variables asociadas al fuego.

V.4.3 Variables de respuesta ecolégica de los escarabajos

Las variables respuesta de riqueza (n=29) y abundancia (n=30), fueron las de mayor uso como
descriptoras de la respuesta de la diversidad de comunidades de escarabajos a los incendios

(Figura V-3A). Los patrones de abundancia asociados a cada ecosistema evaluado indican
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escenarios contrastantes, en los bosques templados a pesar de que las diferencias observadas
no fueron significativas, se reporté una mayor abundancia en areas quemadas (n=4, 66%)
mientras que en un caso se observd un valor mayor en areas no quemadas, el nimero de
individuos en los dos tipos de areas se mantuvo igual para una investigacion (Figura V -4 A-B).
En las sabanas estudiadas hubo un patrén de igualdad en cuanto a la abundancia reportada en
areas afectadas (n=2) y no afectadas (n=2) por incendios. En dos de las investigaciones
realizadas en bosques humedos tropicales (BHTS), en areas no quemadas se observé una mayor
abundancia (no significativa). Las areas quemadas de la transicién sabana-bosque de galeria 'y
el bosque seco tropical albergaron mayor nimero de individuos a pesar de que no se identificaron
diferencias significativas en los valores brutos (Figura V -4 A-B). Por su parte, los ecosistemas
de bosque montano, caatinga, humedales, arbustales y restinga tuvieron abundancias superiores

en areas quemadas.

En contraste con los patrones de abundancia, se observaron valores de riqueza con
diferencias significativas, especificamente en la transicion sabana-bosque de galeria en donde
se recolectaron 12 especies mas en las areas afectadas por incendios que en las zonas no
guemadas (Figura V -4C). De igual forma, esta tendencia se registré para bosques templados,
con una diferencia en promedio de dos especies respecto al area no quemada. En praderas,
sabanas y Restinga se observé un promedio de 2 especies menos en ecosistemas afectados por
incendios. Para bosques humedos tropicales se recolectd el mayor nimero de especies en areas
no quemadas, con una diferencia de 9 especies referente a zonas afectadas por incendios
(Figura V -4D). En ecosistemas sensibles al fuego no quemados se encontraron mas especies
en promedio en comparacién con espacios qguemados, humedales (S=27), bosque seco tropical
(20) y bosque montano (S=18). Un caso particular se identificé en estudios desarrollados en
arbustales y caatinga en donde la riqueza de zonas quemadas y no quemadas no cambié, las
diferencias entre el nimero promedio de especies recolectadas en ecosistemas quemados y no

guemados no fueron significativas (Figura V -4D).
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Figura V -4. Riqueza y abundancia asociada a ecosistemas. Numero de trabajos publicados
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para cada ecosistema investigado (D). Areas quemadas (barras negras), no quemadas (barras

grises), valores iguales (barras con patrones lineales).

A nivel de variables funcionales, la biomasa de las comunidades de escarabajos fue
registrada en el 25% del total de estudios (n=8), la remocion de excremento (n=2, 6%), la
remocion de suelo (n=1, 3%) y dispersion de semillas (n=1, 3%) fueron menos estudiadas (Figura
V-5A). Al comparar la biomasa entre &reas quemadas y no quemadas, se observan valores
mayores en zonas no afectadas por incendios exceptuando lo registrado en humedales de Mato
Grosso en donde las diferencias fueron de 0,4 g entre si. La biomasa promedio de escarabajos
coprofagos de bosques secos tropicales no quemados constituyd el mayor registro de todos los
articulos consultados (67,55 g) casi triplicando la encontrada en areas quemadas (25,68 Q)
(Figura V-5B). Un caso similar se registro en el ecosistema de Caatinga, en dénde los valores de

biomasa promedio calculada para areas no afectadas por incendios (47 g) fue superior con
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respecto a areas en donde ocurrieron eventos de incendio (18 g). A su vez, se identificaron
diferencias significativas para la biomasa registrada en zonas no quemadas de bosques humedos
tropicales (21.33 g) y sabanas (14,27 g), respecto a zonas quemadas (11,76 g y 40 g,

respectivamente) (Figura V -5B).

A B
40 80
g ko) -
£ 304 e 60
£ 5
2 s -
2 20+ o 407
3 é .
o
S 10 & 204
E m
z
0 0- - T
hY 2> > N N 2
G;b L ) > ‘\c"b ’Z'o & i‘q e,bq> ‘\‘? ’b*\
® & Ry & S & L K P
& & % 2 S & .fo
<& @ & & ® < AS R
2 & & ¢ £ &
e & z N 2 &
& 6\0 é\o A & @
& & < @ 2 o
© Q¢ & N o
& & & @ o
P ?
Ecosistema

Variables de respuesta funcional

Figura V -5. Variables funcionales. Estudios que incluyeron variables funcionales (A). Valores de
biomasa promedio registrada por ecosistema. Datos registrados (barra gris con patrén diagonal),
datos no registrados (barra blanca), (B). Areas quemadas (barras negras), areas no quemadas

(barra gris).
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V.5 Discusion

V.5.1 Evaluacion biogeogréafica y ecosistémica

La mayoria de los estudios que analizaron el efecto del fuego en escarabajos de la familia
Scarabaeidae, particularmente en los escarabajos copréfagos, se desarrollaron en Brasil debido
al impacto significativo del fuego en bioregiones como la Amazonia, el Cerrado y el Pantanal.
Dentro estas regiones existen ecosistemas, como el Cerrado gue sufren incendios naturalmente
y cuyos arboles tienen adaptaciones para resistirlo. También los ecosistemas han sido expuestos
al fuego debido al avance de la agricultura y las urbanizaciones, incrementando los eventos de
incendio y sus potenciales efectos sobre la biodiversidad (Oliveira et al., 2022; Rosan et al., 2022;
Dutra et al., 2023; Valente & Laurini, 2023). Por su parte los estudios en Estados Unidos se han
realizado principalmente en bosques templados debido a la prevalencia de ecosistemas
dependientes del fuego en estas regiones, como bosques de coniferas y sabanas naturales
(Gonzalez et al.,, 2022). Estos ecosistemas experimentan una cantidad significativa de
perturbaciones causadas por incendios, lo que lleva a una mayor concentracion de investigaciones
en estas areas para comprender como responden los Scarabaeidae a diferentes regimenes de
incendios (Holmquist et al., 2024). A nivel de ecosistemas, las investigaciones se han realizado
en sabanas debido a los eventos frecuentes de incendios. Las sabanas de la zona Neartica son
principalmente pirofiticos, siendo dependientes del fuego para el mantenimiento de la
biodiversidad, los regimenes de fuego alterados en estas areas pueden tener impactos
significativos en el ecosistema (Barber et al., 2019). Por su parte, en las sabanas tropicales los
estudios han sido llevados a cabo principalmente por ser ecosistemas con presion constante del
fuego como resultado de actividades antropicas, esto ha dado lugar a paisajes heterogéneos con
presiones de incendios variables. Los bosques humedos tropicales han sido foco del estudio de
los efectos del fuego sobre escarabajos debido no solo a su importancia a nivel de conservacion
de especies, sino a su vez, por las presiones antrdpicas crecientes en estos ecosistemas

sensibles a los incendios.

Gran parte de los estudios se han desarrollado al interior de reservas naturales debido no
solo a su rol crucial en la proteccién de la compleja biodiversidad de bosques himedos, sabanas
y sus transiciones, si no a su vez por la posibilidad de manejar escenarios de analisis de
recuperacion post fuego y a su vez de evaluar las estrategias de manejo del fuego (Gongalves et
al., 2022; Costa et al., 2023).
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V.5.2 Variables asociadas al fuego, respuesta de la abundancia y la
riqueza.

La ocurrencia de incendios como variable documentada en la mayoria de los estudios evaluados,
permitié la comparacion entre atributos primarios de las comunidades de escarabajos en areas
guemadas y no quemadas. A su vez, el tiempo transcurrido desde el evento de incendio hasta
los momentos de colecta y analisis, posibilitdé reconocer efectos diversos asociados a procesos
de respuesta post fuego. En respuesta a la hipotesis de que la vegetacion podria exhibir patrones
contrastantes en areas no guemadas en comparacion con las areas quemadas, se observaron
resultados que indican efectos positivos en las zonas no impactadas por el fuego, lo que sugiere
una posible interaccion entre la vegetacién y la proximidad a areas no afectadas o en proceso de
restauracion. En algunos bosques humedos tropicales la estabilidad en cuanto a las condiciones
ambientales y del suelo (temperatura y humedad) estuvo relacionada con la presencia de una
estructura vegetal caracterizada por doseles continuos, a su vez, la distancia entre areas con
dichas caracteristicas determiné el movimiento de poblaciones de escarabajos no afectadas
hacia sitios quemados (Barnes et al., 2014; Carvalho et al., 2020; Franca et al., 2020). La
temperatura se erige como uno de los factores méas influyentes en la respuesta de los
escarabajos a alteraciones en su habitat. En este sentido, algunas especies poseen limites en
su tolerancia a los cambios térmicos (Birkett et al., 2018) que influyen sobre su seleccion de
habitat, sus tiempos de actividad, su reproduccién y distribucién geografica (Cuesta & Lobo, 2019;
Holley & Andrew, 2019; Giménez Gomez et al., 2020, 2022; Lobo et al., 2002). Zonas en donde el
suelo experimenta altas temperaturas, propias de eventos de incendio, son evitadas por
escarabajos buscando refugios por medio del vuelo o la movilizacién por el suelo, a su vez
pueden construir galerias profundas utilizadas para la proteccion de sus huevos y larvas (Smolka
et al.,, 2012; Kirkpatrick & Sheldon, 2022; Mamantov & Sheldon, 2021). Adicionalmente, se
identifican efectos cascada asociados al fuego que impactan la relaciébn entre escarabajos
coprofagos, la vegetacion y la disponibilidad de recurso por parte de especies de mamiferos
(Franca et al., 2020; Rangel-Acosta et al., 2020). Los disturbios producen cambios en la
composicion vegetal, o que repercute en los recursos disponibles para mamiferos de tamafio
mediano (Palmeirim et al., 2020; Mbora & Mutua, 2023), quienes son las principales fuentes de
heces para escarabajos copréfagos, esto impacta la disponibilidad, calidad y cantidad de
recursos alimenticios (Andresen & Levey, 2004; Slade et al., 2007; Bogoni et al., 2019). Esto
evidencia la presencia de efectos negativos sobre especies estenotipicas, caracterizadas por
poseer rangos de dispersion limitados. Dichas especies experimentan altos indice de mortalidad,
principalmente por su limitada capacidad de desplazamiento hacia zonas no afectadas por los
incendios y por su tendencia a establecer nidos a poca profundidad (Rangel- Acosta et al., 2020 ;
Kuchenbecker et al., 2023;).
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El tiempo desde el Ultimo evento de incendio es una caracteristica que define gran parte
de la respuesta de la fauna al fuego, esto ligado directamente con la relacion ecoldgica entre el
ecosistema y el fuego (dependientes, independientes y sensibles) (Gonzélez et al., 2022), en
algunas comunidades de escarabajos coprofagos, estos efectos pueden extenderse hasta 2 afios
posterior al evento de incendio sobre diversas especies (Doamba et al., 2014; Franca et al.,
2020). El aumento en el tiempo de recuperacion de comunidades de escarabajos copréfagos
luego de procesos de disturbio genera respuestas poblacionales que estadn relacionadas
directamente con la adecuaciéon (Halffter & Favila, 1993), especificamente variables como el
tamafio (Bernardino et al., 2024; Portela Salomao et al., 2018), el porcentaje de reservas
energéticas (Barlow et al., 2016; Noriega, March-Salas, et al., 2021) y la reproduccion (deCastro-
Arrazola et al., 2023). Esto sumado a la limitaciéon en la capacidad de dispersién por parte de
escarabajos coprofagos (da Silva & Hernandez, 2015) y al estrés térmico causado por altas
temperaturas ambientales y edaficas (Holley & Andrew, 2019) genera cambios en los reservorios

de especies que formaran nuevas comunidades luego de eventos de disturbio.

Producto de la degradacién de habitats asociada a los impactos antropicos, se ha
generado un proceso de filtrado de especies que logran adaptarse tanto a disturbios como a los
nuevos escenarios ecoldgicos resultantes (Nichols et al., 2009). Dentro de estos, los ambientes
abiertos como pastizales y arbustales son caracteristicas las especies de escarabajos
copréfagos de habitos generalistas, con un rango de dispersion y movimiento alto y tolerantes en
cuanto a temperatura y humedad (; Nichols et al., 2007; Nervo et al., 2021; Verdu et al., 2022;
Rohner et al.,, 2024). En escenarios en los que la abundancia o rigueza de escarabajos
copréfagos responden positivamente a los incendios, se identificaron comunidades resilientes
debido a las preferencias alimenticias por carrofia (Spector & Ayzama, 2003), la disponibilidad de
heces por animales de pastoreo, la influencia de matrices de sabanas y areas disturbadas y la
capacidad de movimiento hacia vegetacién no quemada (Vieira et al., 2008; Beucke, 2009;
Barber et al., 2019; Hosler et al., 2021; Palusci et al., 2021).

La dinamica de meta comunidades ha surgido como una herramienta de explicacion a lo
observado en algunas comunidades de escarabajos copréfagos luego de eventos de disturbio,
en donde se asume que comunidades locales pueden dispersarse espacio-temporalmente a

través de un paisaje (Leibold et al., 2004). En este contexto, se ha identificado un efecto de la
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heterogeneidad ambiental y espacial sobre atributos estructurales y funcionales de comunidades
locales de escarabajos copréfagos que dependiendo de la escala de analisis responden de
formas variables (da Silva & Hernandez, 2015). En escalas espaciales locales e intermedias la
rigueza y abundancia de especies, con habitos especialistas y con capacidad de movimiento
restringido, responden a efectos de disturbio que a su vez estdn asociados a caracteristicas
ecoldgicas de los parches de habitat (da Silva & Hernandez, 2014). En este sentido, la capacidad
de recuperacién de estas especies se limita a los procesos de reestructuracion mediados por
comunidades provenientes de parches con caracteristicas de oferta de habitat y recurso estables
(Nunes et al., 2019). En ambientes tropicales afectados por incendios, la discordancia entre una
mayor actividad de escarabajos copréfagos en épocas de lluvia respecto a épocas secas en
donde los incendios suceden con mas frecuencia, junto a una mayor exposicién de heces en
areas quemadas, hacen parte de las adaptaciones comportamentales y de ciclo de vida que
favorecen a la recuperacion post fuego (Nunes et al., 2019; Gongcalves et al., 2022).

V.5.3 Incendios y rasgos funcionales de comunidades de escarabajos
copréfagos

A pesar de no incluirse en la mayoria de los estudios reportados, en general las variables
funcionales como la biomasa, la composicion gremial y la remocién de excremento y suelo se
ven afectadas por los incendios. Comunidades con especies de menor talla son comunes en
ambientes impactados por incendios, en contraste, escarabajos con mayor biomasa resultan
poco frecuentes en dichos escenarios (Spector & Ayzama, 2003; Nunes et al., 2019; Rangel-
Acosta et al., 2020; Filgueiras et al., 2021). La riqueza y diversidad funcional junto a la
composicién gremial son variables altamente sensibles a los disturbios, en donde las condiciones
de cambio favorecen a gremios de escarabajos pequefios con habitos de relocalizacion tipo
rodador, cavador o endoc6prido (Nichols et al., 2007, 2009; Noriega, March-Salas, et al., 2021;
Rivera et al., 2023). Estos grupos de escarabajos son capaces de dispersarse a parches de
recurso disponible con mayor efectividad, esto a su vez se combina con una preferencia
alimenticia generalista y una capacidad alta de tolerancia a altas temperaturas (Verdu et al., 2022;
Rohner et al., 2024). La plasticidad fenotipica de estos organismos les permite ajustar su
capacidad de resiliencia, siendo vitales para el mantenimiento de funciones ecolégicas en
ambientes altamente disturbados (Bui et al., 2020; Noriega et al., 2021deCastro-Arrazola et al.,
2023;).
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Especies como Canthon curvodilatatus Schmidt 1920 (Gon|galves et al., 2022), Ateuchus
histeroides Weber, 1801(Campbell et al., 2018), Onthophagus bidentatus Mulsant, 1842 (de
Andrade et al., 2014) y comunidades de la subfamilia Aphodiinae (Arellano & Castillo-Guevara,
2014; Campbell et al., 2018) se identificaron como unidades resilientes a los efectos del fuego.
Por su parte, se reporté un efecto negativo de los incendios sobre la abundancia y riqueza de
especies de mayores tallas, principalmente cavadores y endocdépridos (Nunes et al., 2019;
Carvalho, et al., 2020; Franca et al., 2020; Filgueiras et al., 2021; Gongcalves et al., 2022;). Se ha
documentado la sensibilidad de este gremio a cambios en los ecosistemas en que estan
presentes, esto se debe principalmente a la limitada resistencia a altas temperaturas
comprometiendo no solo la supervivencia de adultos sino también a su descendencia (Portela
Saloméo et al., 2018; Nervo et al., 2021; Esquivel-Romén et al., 2023). Adicionalmente, se ha
documentado una relacion directa entre la capacidad térmica, el consumo de energia y la
capacidad de vuelo (Verdu et al., 2006; da Silva & Hernandez, 2015) siendo esta limitante para
escarabajos de mayor talla (e.g., Coprophanaeus lancifer (Linnaeus, 1767)) (Franca et al., 2020).
Particularmente, el gremio de endocopridos de talla grande (e.g., Eurysternus spp.) ha sido
reportado a su vez como ausente en diversos escenarios asociados a eventos de incendio, una
de las variables criticas asociadas a este resultado es la desecacion de las heces debido al
aumento de la temperatura (Nunes et al., 2019; Gongalves et al., 2022). Para los gremios de
escarabajos sensibles, los parches de vegetacion no afectada por el fuego junto a la oferta de
recurso proveniente de animales de pastoreo son determinantes para su supervivencia (de
Andrade et al., 2014).

Funciones asociadas a comunidades de escarabajos copréfagos como la remocién de
suelo, la dispersién de semillas y la remocién de heces estan directamente relacionadas con el
tamafio corporal y el gremio funcional (Nichols et al., 2008; Noriega et al., 2021; deCastro-
Arrazola et al., 2023). Estas funciones son la base de parte de los servicios ecosistémicos que
proveen las comunidades de escarabajos copréfagos, como lo son la bioturbacion, el reciclaje
de nutrientes y la mejora en el crecimiento de plantas (Nichols et al., 2009). Hasta la fecha de
realizacién de esta revision, la evaluacion de la respuesta de estas variables funcionales de
ensamblajes de escarabajos coprofagos al fuego solo fue probada en dos investigaciones. En
general se reporté una disminucién en todas las variables funcionales evaluadas en escenarios
de ocurrencia del fendmeno de El Nifio (ENSO) junto a eventos de incendio, particularmente la
remocion de excremento y la dispersion de semillas fueron las variables mas afectadas (Franca
et al., 2020) En este estudio, el efecto de las sequias posiblemente intensifico los efectos
del fuego sobre la capacidad de movimiento y reproduccion de escarabajos de gran tamafio. Este

incremento se atribuye principalmente a cambios microclimaticos abruptos, que estan
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estrechamente asociados a la pérdida de la cobertura arbérea producto de eventos de incendio
(Armenteras et al., 2013; da Silva et al., 2018). La dispersion secundaria de semillas ocurre
cuando escarabajos rodadores o cavadores acceden a porciones especificas de masas de heces
para formar bolas (para alimento o reproduccion), al interior de estas suelen encontrarse semillas
de diversos tamarfos (entre 3mm y 15mm) (Morales Trejo et al., 2024), las cuales debido a la
accion de relocalizacion son dispersadas (Nichols et al., 2008). Este proceso suele darse de
manera accidental, en algunos casos los escarabajos limpian las semillas presentes en las bolas
de excremento antes de enterrarlo, quedando en la superficie del suelo o en los tuneles de las
galerias (Andresen & Feer, 2005). La cantidad de semillas y su tamafio estan relacionadas
positivamente con las tallas de escarabajos copréfagos, por lo que individuos de mayor tamafio
son capaces de movilizar un mayor niumero de semillas de amplio rango de tamafio (Feer, 1999;
Braga et al., 2013). En ecosistemas impactados por el fuego se identifica un patron general de
disminucion en dicha funcién sin embargo estas diferencias no fueron significativas,
principalmente por un efecto de compensacion funcional de los gremios resilientes al fuego
(Carvalho et al., 2020; Franca et al., 2020). No obstante, dichos autores reportan un efecto
negativo especifico de los incendios sobre la dispersion de semillas de gran tamafio debido a la
limitada abundancia de escarabajos de tallas grandes (e.g., Coprophanaeus spp.). En estrecha
relacion, la remocion de suelo y de excremento son funciones ecolégicas que se vieron limitadas
en ecosistemas impactados por el fuego (Carvalho et al., 2020). Estas variables dependen de la
composicion gremial de escarabajos coprofagos, de la disponibilidad y calidad del recurso
alimenticio, Es por esto por lo que estas funciones se ven afectadas negativamente ya que en
escenarios de disturbio el proceso es realizado por individuos de menor tamafio con acceso

limitado a heces (Larsen et al., 2005; Braga et al., 2013).

5.5.4. Nuevos enfoques en la investigacion

La evaluacién de la respuesta de las comunidades de escarabajos coprofagos al fuego ha sido
un topico abordado de forma directa e indirecta, en la que en algunas ocasiones la informacion

proveniente de variables asociadas al fuego no ha sido tomada de manera formal, este escenario
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ha sido reconocido como patrén global para los estudios faunisticos en relacién con los incendios
(Gonzélez et al., 2022). En este sentido se identificaron diversos estudios en los que la
informacion asociada a ocurrencia, como variable mayormente incluida, se present6 a nivel
informativo del area de estudio. Como resultado de lo anterior, la extraccion de los datos y la
identificacion de relaciones causa-efecto se vieron comprometidas, lo que en ocasiones resulté
en la exclusion del estudio dentro de esta revision. En el contexto del andlisis propuesto resulta
imperativo incorporar variables descriptoras del régimen del fuego y su interrelacién con los
ecosistemas sujetos a evaluacién. Dichas variables incluyen el tipo de ecosistema (sensible,
independiente o dependiente del fuego), el origen del incendio (prescrito o accidental), el tiempo
transcurrido desde el ultimo evento de incendio, la frecuencia de incendios, la severidad y la
intensidad del fuego (Chafer et al., 2004; Armenteras et al., 2005; Armenteras-Pascual et al.,
2011; Pastro et al., 2014). Un régimen del fuego con una descripcion detallada permite dilucidar
interacciones ecologicas Unicas entre los incendios y la fauna (Bowman et al., 2009; Cochrane,
2003; Delaney, 2009). A su vez, las investigaciones evaluadas mostraron una tendencia hacia
estudios que analizan la respuesta al fuego por parte de comunidades de escarabajos en el corto
plazo (2,5 afios en promedio). Se ha documentado que el historial del fuego es un modulador
importante de la diversidad faunistica, por lo que la diversidad y abundancia se reduce
significativamente algunos afios después del evento de incendio (Gonzélez et al., 2022). En
estudios realizados en bosque montano y bosque humedo tropical se identificaron efectos
negativos del fuego que perduraron hasta dos afios después del evento de incendio (Doamba et
al., 2014; Franca et al., 2020). No obstante, en diversos ecosistemas, tropicales en su mayoria,
se identificaron procesos que potencialmente beneficiaron una rapida recuperacion post fuego lo
gue repercutié en una percepcion general de resiliencia por parte de las comunidades de
escarabajos copréfagos (Louzada et al., 2010; Nunes et al., 2019; Filgueiras et al., 2021). En
estos estudios la abundancia y la riqueza respondieron positivamente a los eventos de incendio,
no obstante, las variables funcionales contrastaron en cuanto a la estimacién de la diversidad.
Los aportes a las funciones ecoldgicas realizados por comunidades de escarabajos copréfagos

son sensibles a los cambios y perturbaciones en los ecosistemas (Nichols et al., 2008).

Se ha reconocido un patron global de disminucion de escarabajos cavadores (grandes y
pequefios), de la biomasa general de ensamblajes de escarabajos, de la dispersion de semillas
y de la remocion de excremento como respuesta a la perturbacion de héabitats (LOpez-Bedoya et
al., 2022a). Esto se ha relacionado principalmente con la defaunacién producto de la disminucién
de recurso alimenticio que proveen mamiferos de mediano y gran tamafio (Piccini et al., 2018;
Raine & Slade, 2019). En ecosistemas sensibles e independientes del fuego, se ha registrado el

efecto positivo que tiene el aporte de excremento proveniente de animales de pastoreo sobre la
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recuperacion post fuego de ensamblajes de escarabajos copréfagos (Barber et al., 2019; Palusci
et al., 2021). Por su parte, la evaluacion directa de rasgos funcionales de comunidades de
Scarabaeinae demuestra una respuesta especifica con mayor potencial de profundizacion. En
este sentido la interrelacion entre estas variables y los descriptores de eventos de incendio son
elementos clave para obtener informacion importante que lleve a generar estrategias de manejo
del fuego. Particularmente no hay claridad en cuanto a los efectos del fuego sobre los aportes
funcionales diferenciales de gremios de escarabajos copréfagos. Los gremios de escarabajos
coprofagos poseen caracteristicas ecoldgicas Unicas que permiten comprender relaciones
estrechas con su habitat (Doube, 1990). La posibilidad de reconocer adaptaciones
comportamentales (relocalizacion, especializacién, dispersion) y morfologicas (tamafio, biomasa,
capacidad de remocion) asociadas al uso especifico del recurso genera un marco de referencia
para analisis especificos respecto a disturbios en sus ecosistemas (Horgan, 2008; deCastro-
Arrazola et al., 2023) y su relacion con servicios ecosistémicos (Noriega et al., 2021). En este
sentido, no se tiene informacién respecto a los efectos del fuego sobre los servicios
ecosistémicos. Por consiguiente, se identifica como una prioridad de investigacion, ya que puede

actuar como una herramienta para el manejo y la gestion de fuego en diversos ecosistemas.

V.6 Conclusiones

Los incendios tienen efectos diferenciales sobre la abundancia y rigueza de escarabajos
coprofagos, particularmente se identificaron todos los escenarios posibles (comunidades
sensibles y resilientes) en cuanto a estas variables en ecosistemas sensibles, dependientes e
independientes al fuego. No obstante, la carencia en la definicion de los descriptores del fuego
generd incertidumbre en cuanto a patrones generalizados, particularmente respecto a efectos en
el largo plazo. En la presente revision se identifico que en la mayoria de los estudios se incluy6d
la ocurrencia de incendios (n=21) sobre el tiempo después del ultimo incendio (n=10) como
variables descriptoras del fuego, a partir de esto se reconocieron procesos de defaunacion
especifica de poblaciones especialistas de gran tamafio con limitaciones de vuelo como los

principales asociados a comunidades sensibles al fuego. Por su parte comunidades de
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escarabajos con especies adaptadas a hébitats abiertos o impactados, con capacidad de
dispersion amplia, generalistas y de menor tamafio, se identificaron como las favorecidas por
eventos de incendios en cuanto a riqueza y abundancia. La dinamica de metapoblaciones se
reconocio en diversos casos como el principal proceso ecolégico que describié la respuesta de
al fuego y la reestructuracion post fuego de los ensamblajes de escarabajos copréfagos. La
disminucion en las variables funcionales en areas afectadas por incendios abre el camino hacia
el uso de descriptores de la respuesta al fuego que pueden brindar informacién de mayor
especificidad. En este contexto es necesario incorporar dichas mediciones con el fin de analizar
la relacion entre el fuego y los potenciales servicios ecosistémicos mediados por ensamblajes de
escarabajos copréfagos, y a su vez, diversificar las estrategias de comprension y manejo del

fuego en los ecosistemas naturales.
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VI. Los escenarios post-fuego moldean
las comunidades de escarabajos
coprofagos (Coleoptera: Scarabaeidae)
en la transiciéon entre bosques riparios vy
sabanas de la Orinoquia.
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VI.1 Abstract

The Orinoquia region of Colombia includes diverse ecosystems such as riparian forests and
seasonal savannas, which play vital roles as biodiversity reservoirs. However, increased fire
activity, driven by both natural and anthropogenic pressures, poses mounting threats to these
ecosystems. Despite their importance, the effects of fire on faunal communities, especially in
transitional habitats, are not well understood. Understanding biodiversity responses to fire across
different recovery stages is essential for conservation planning. This study aimed to assess the
effects of fire occurrence and recovery time on dung beetle communities as an indicator of
ecosystem resilience. We analyzed taxonomic responses including species richness, abundance,
and Hill diversity indices (DO, D1, D2) as well as functional traits such as guild richness, biomass,
and food relocation behavior, across riparian foresti savanna ecotones under varying fire
hi stori es. OQur results indicate that ri®events)t
negatively affect species diversity and abundance. Dominance by a few disturbance-tolerant
species, such as Digitonthophagus gazella (Fabricius, 1867), was observed in burned savannas,
while forest habitats supported both rare and dominant taxa. Despite taxonomic declines,
functional redundancy was maintained, largely due to the prevalence of small-bodied species.
However, we observed a general resilience effect in which core species contributed to postfire
community reassembly. Functional redundancy was maintained, with small dung beetles
dominating the biomass and guild composition. The conservation status of transitional habitats,
particularly the foresti savanna ecotone, played a critical role in postfire dung beetle community
restructuring. The presence of resilient assemblages highlights the importance of dung beetles in
sustaining key ecosystem functions following fire events. These findings underscore the potential
of dung beetles as bioindicators for postfire monitoring and emphasize the need for improved fire

management strategies in sensitive ecosystems.

Keywords: fire occurrence; time since the last fire event; resilience; dung beetle assemblages

Se ha publicado una version editada de este capitulo en la revista Biology. Por favor, cite el
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V1.2 Introduccion

El fuego representa una perturbacién natural que induce cambios funcionales y estructurales en
los ecosistemas. Los diversos impactos que pueden soportar los sistemas naturales dependen
de la interaccién entre escalas espaciales y temporales (Cochrane et al., 2009). En este contexto,
los posibles efectos de los incendios sobre la fauna y las respuestas posteriores a los escenarios
post-fuego se ven influenciados por el grupo faunistico analizado, el area biogeogréfica y las
caracteristicas del régimen de incendios (Swengel, 2001, Engstrom, 2010). La informacién de
ecosistemas tropicales sensibles afectados por incendios indica que, si bien no existe un patron
general de respuestas de la fauna al fuego, la inclusion de mas variables descriptivas de los
incendios puede mejorar la comprension de dicho proceso ecolégico y explicar las respuestas

diferenciales de las comunidades faunisticas (Gonzélez et al., 2022).

Los bosques riparios de la Orinoquia colombiana actian como reservorios cruciales para

la biodiversidad, proporcionando conectividad ecolédgica entre los ecosistemas de piedemonte y
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la selva amazénica (Bricefio, 2004; Correa-Gomez & Stevenson, 2010). Estos bosques,
caracterizados por sus estructuras lineales a lo largo de los cursos de agua, se encuentran en
areas dominadas por sabanas estacionales e hiperestacionales (Hernandez-Camacho &
Sanchez, 1992). A pesar de esto, las actividades humanas como la agricultura, la caza y la tala
de arboles han alterado significativamente el uso del suelo en estos paisajes, en este contexto el
fuego ha sido usado como una herramienta comun para la gestién territorial (Armenteras et al.,
2011). Durante las temporadas de sequia, los incendios se escapan al control debido a la
acumulacion de combustible, la baja humedad y los fuertes vientos (Armenteras et al., 2005). La
creciente frecuencia e intensidad de los incendios forestales, exacerbada por el cambio climético
y fendmenos meteoroldgicos extremos como El Nifio (ENSO), amenaza la biodiversidad (Barlow
& Peres, 2004; Cochrane et al., 2009). En este sentido, las sequias extensas y persistentes
logran alterar los regimenes de incendios, impactando negativamente, tanto directa como
indirectamente, la supervivencia, reproduccion y dispersion de las especies sensibles al fuego,
reduciendo asi su capacidad potencial de recuperacién y persistencia después de un incendio
(Pausas, 2018; Lucas-Borja et al., 2024; Ripple et al., 2024).

La relacién ecolbégica entre el fuego y la biodiversidad estd determinada por las
perturbaciones resultantes que alteran la estructura forestal (Bowman et al., 2009; Bowman et
al., 2011; Delgado et al., 2025). Estos cambios estructurales desencadenan efectos en cascada
sobre las comunidades faunisticas, impactando la abundancia de especies, los roles funcionales
y, en Ultima instancia, la estabilidad del ecosistema (Cochrane et al., 2009; Garcia-Suabita et al.,
2024). Los incendios influyen significativamente los paisajes de las zonas de transicién entre
bosques tropicales y sabanas (Torello-Raventos et al., 2013; Silva et al., 2019). A su vez, se han
identificado caracteristicas estructurales de los bosques riparios de Orinoguia que se asemejan
a las de los bosques humedos tropicales, lo que los hace particularmente sensibles al fuego
(Cochrane, 2003; Armenteras et al., 2021). El grado de afectacién de la fauna depende de las
adaptaciones especificas de cada especie y de las caracteristicas del fuego (Pausas, 2018).
Algunas especies prosperan en entornos post-fuego gracias a sus caracteristicas oportunistas
(e.g., capacidad de dispersién, acceso a recursos expuestos, tolerancia térmica, polivoltinismo),
mientras que otras, las especies sensibles a los cambios microcliméticos, sufren descensos
poblacionales (Gomez-Gonzélez et al.,, 2017; Pausas & Parr, 2018). En este contexto, los
parches de habitat no quemados desempefian un papel vital en el mantenimiento de las
poblaciones de especies sensibles y adaptadas al fuego, al ofrecer refugios y estabilidad de los
recursos (Dosso et al., 2013; Gongalsky & Persson, 2013; Zaitsev et al.,, 2014; Gongalsky &
Zaitsev, 2016). La frecuencia, la ocurrencia y el tiempo transcurrido desde el dltimo incendio

(TSLF) son determinantes clave de las respuestas de la biodiversidad, que configuran la sucesién
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ecoldgica y los patrones de recuperacion de las especies (Lindenmayer et al., 2009; Gonzalez et
al., 2022).

En este estudio se evaluaron los efectos del fuego sobre las comunidades de escarabajos
coprofagos (Coleoptera: Scarabaeidae) en transiciones entre bosques riparios y sabanas de la
Orinoquia. Los escarabajos coprofagos actian como bioindicadores efectivos de la perturbacién
del habitat debido a sus marcadas respuestas a los cambios ambientales y sus roles esenciales
en los procesos ecosistémicos, dentro de estos se destaca la remocién de estiércol, el reciclaje
de nutrientes, la aireacién del suelo (bioturbacion), la dispersién secundaria de semillas y el
control de parésitos (Andresen, 2003; Nichols et al., 2008; Manning et al., 2016; Correa et al.,
2024; Hasan et al., 2024; Niero et al., 2025). Sus rasgos funcionales, particularmente aquellos
vinculados al tamafio corporal y las estrategias de alimentacion (p. ej., biomasa, reubicacion de
alimentos, estructura de gremios), ofrecen informacién cuantificable sobre la resiliencia del
ecosistema después de perturbaciones por incendios. Los efectos del fuego en los escarabajos
copréfagos son variables, con algunos patrones especificos en ecosistemas sensibles al fuego.
Lariqguezay abundancia son variables que responden de manera contrastante, donde en algunos
casos se identifican comunidades resilientes, dominadas por especies adaptadas a ambientes
abiertos (Doube, 1990; Horgan, 2001). En contraste, en ensamblajes con mayor presencia de
especies estenotdpicas, dichas variables se ven afectadas negativamente por el fuego (Arellano
& Castillo-Guevara, 2014; Silveira et al., 2016; Rangel-Acosta et al., 2020). Aunque los efectos
potenciales del fuego sobre aspectos funcionales de los escarabajos copréfagos han sido poco
evaluados, se ha reconocido un decrecimiento en variables como la biomasa, la remociéon de
estiércol y la dispersiéon de semillas (da Silva & Hernandez, 2016; Carvalho et al., 2020). En la
mayoria de los casos, los descriptores de fuego se han incluido de manera indirecta donde la
ocurrencia de incendios ha sido el aspecto generalmente evaluado. En este sentido, es necesario
reconocer las respuestas de los escarabajos en diferentes escenarios post-fuego ya que esta
informacidn es de vital importancia para reconocer los procesos de recuperacion ecoldgica ante
estas perturbaciones, siendo ain mas en ecosistemas sensibles al fuego (Gonzalez et al., 2022).
Comprender estos efectos en los escarabajos copréfagos es relevante no solo porque estos
organismos actlan como piedra angular en los procesos ecolégicos, sino también porque ayuda
a dilucidar su importancia como elemento de monitoreo para la conservacion de los ecosistemas
afectados por incendios.

En el presente estudio se evaluaron las respuestas de la comunidad de escarabajos
coprofagos a diferentes escenarios de incendio (ocurrencia de incendios y TSLF) en dos entornos
de conservacion asociados a las caracteristicas de las localidades analizadas. Este estudio
buscé responder las siguientes preguntas: (1) ¢Como varian la composicion, la riqueza, la

abundancia (taxonémica y funcional) y la biomasa de los escarabajos copréfagos en diferentes
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escenarios de incendio? (2) ¢Cdmo influyen los hébitats especificos de la transicion bosque

ripario-sabana en sus respuestas al fuego a nivel taxonémico y funcional?

(3) ¢, Cual es la relacién entre el estado de conservacion y los efectos del fuego en las
comunidades de escarabajos copréfagos? Comprender estas respuestas ecoldgicas a incendios
es crucial para desarrollar estrategias de conservacién que incorporen el fuego como un factor
ecologico clave, a la vez que mitiguen sus efectos adversos en los ecosistemas sensibles al

fuego.

VI.3 Metodologia

VI.3.1 Area de estudio y muestreo de escarabajos copréfagos

El estudio se realiz6 en dos Reservas Naturales de la Sociedad Civil, Dofia Ana (DANR)
( 06 A0 8NNjB8 2 A 4 BjNp)y7LosRaples (LRNR) ( 0 6 A 1 ONNj6 @ A 3 2j N}¥, Bbic&dag en
el municipio de Puerto Carrefio, en la region de la Orinoquia (Figura VI-2). Ambas reservas
comprenden un mosaico de sabanas naturales y bosques riparios sujetos a la dinamica
estacional de incendios e inundaciones. Los incendios ocurren principalmente durante la estacion
seca (diciembrei marzo), mientras que las inundaciones alcanzan su punto maximo durante la
estacion lluviosa (abrili octubre). La reserva DANR cuenta con medidas de proteccion estrictas,
con prohibiciones de cazay tala ilegal, lo que promueve la conservacion del habitat para la fauna
local. Por otro lado, LRNR enfrenta continuas presiones antropogénicas, como la entresaca ilegal

de madera, la caza furtiva y las quemas frecuentes.

Se realizaron recolecciones en 36 puntos de muestreo (18 por reserva, categorizados en
tres tipos de habitat): sabana, borde de bosque-sabana e interior de bosque, cada habitat con 6
puntos por reserva. Los datos de incendios para cada ubicacién se obtuvieron mediante el
Sistema de Informacion sobre Incendios para la Gestion de Recursos (FIRMS) (fecha de acceso
a los datos: 11 de octubre de 2024), que proporciona datos casi en tiempo real sobre hotspots
de incendios activos mediante sensores MODIS (Espectrorradiometro de Imagenes de
Resolucion Moderada) a bordo de los satélites Aqua y Terra. A partir de esto, se registré la
ocurrencia de incendios (FOc: 0-5 eventos) y el tiempo transcurrido desde el ultimo incendio

(TSLF: 0-23 afios) dentro de un perimetro de 0,5 km alrededor de cada sitio.
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Fire occurences Land cover category (2023)
MapBiomas Colombia Collection 2
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Figura VI -2. Ubicacion de los sitios de muestreo en la Reserva Natural Dofla Ana (DANR) y la
Reserva Natural Los Robles (LRNR). Con referencia a Colombia (a), el departamento de Vichada
(b) y el Paisaje de Puerto Carrefio (c). Los nimeros junto a los sitios de muestreo indican el

namero de afios transcurridos desde el Gltimo incendio (TSLF).

El trabajo de campo se realiz6 durante las estaciones secas de marzo-abril de 2021 y
2023, asegurando condiciones climaticas estandarizadas para minimizar los efectos estacionales
en los ensamblajes de escarabajos copréfagos. Con el fin de mantener la independencia en la
toma de datos, los puntos de muestreo se ubicaron con 0,5 km de distancia entre si (Giovani da
Silva & Isabel Medina Hernandez, 2016). En cada punto se ubicé un transecto lineal (150 m) que
consistié en tres trampas de caida espaciadas 50 m entre si, cada una dispuesta en un habitat
(sabana, borde o interior del bosque). Todas las trampas fueron cebadas con 50 g de una mezcla
1:1 de estiércol humano y de cerdo y permanecieron activas durante 24 h en cada sitio. Las
trampas de caida consistieron en contenedores de plastico (diametro de 16 cm y profundidad de
9 cm) instalados a nivel del suelo, que se llenaron parcialmente con 250 mL de etanol al 70%.
Los cebos se colocaron en una malla de algodon en el centro de cada trampa, con un alambre
como soporte. Cada trampa contd con una tapa de plastico de 15 cm de diametro suspendida a

20 cm por encima de la superficie para evitar los efectos de la desecacion, la lluvia y los dafios
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causados por los animales.

VI.3.2 Caracterizacion de rasgos funcionales

Los escarabajos coprofagos se clasificaron a partir de cuatro rasgos funcionales relevantes

para los procesos del ecosistema:

I Biomasa: Un subconjunto de 1 a 10 individuos por especie se secé en hornoa40+5 °C
hasta y se pes6 con una bascula de precisién (+0,0001 g de precision) (Braga et al.,
2013). Se realizé una caracterizacion exhaustiva de la composicién de la biomasa de los
ensamblajes de escarabajos coprofagos mediante medias ponderadas por comunidad
(CWMs), utilizando rasgos definidos como la proporcién de individuos clasificados dentro
de cada categoria de relocalizacion del recurso.

1 Relocalizacion del recurso:  La categorizacion del comportamiento de reubicacion de
alimento de cada especie se realiz6 mediante observaciones de campo soportada con
clasificaciones brindadas por la literatura: (1) rodadores: especies que llegan al estiércol
y extraen porciones, las cuales desplazan horizontalmente a través de la superficie del
suelo y para luego enterrarlas en galerias subterraneas; (2) cavadores: especies que
entierran porciones de estiércol en taneles verticales o adyacentes al sitio donde se
deposit6 originalmente; y (3) endocépridos: especies que se alimentan, viven y anidan
dentro del estiércol (Halffter & Matthews, 1966).

1 Gremios: El tamafio de los escarabajos copréfagos, medido por el peso corporal, se ha
vinculado a sus aportes funcionales especificos a nivel individual, poblacional o de
comunidad. En este contexto, estudios han demostrado que los escarabajos mas grandes
tienden a dispersar semillas méas grandes, a remover mayor cantidad excrementos y suelo
en comparacion con escarabajos pequefios (Nervo et al., 2014; Ortega-Martinez et al.,
2016; Amore et al., 2018; deCastro-Arrazola et al., 2020). Por el contrario, los escarabajos
pequefios se asocian con un acceso Y utilizaciébn mas rapidos de los recursos alimenticios
y una dispersion de semillas de menor tamafio (Andresen, 1999; Feer, 1999; Amézquita
& Favila, 2010; Tixier et al., 2015). Esto, junto con las estrategias de reubicacion exhibidas
por los escarabajos coprofagos, ayuda a definir gremios no solo en funcién de como
acceden a los recursos alimenticios, sino también en las contribuciones funcionales que
cada grupo de organismos puede realizar. En este sentido, se uso la clasificacion de
gremios segun la literatura, basada en la relocalizacion del recurso, el peso y el tamafio

corporal (Doube, 1990; Horgan, 2008): pequefio ( O 2 0 mgdjano (21i 100mg) y grande
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(0101mg) (rodadores, cavadores y endoc-pridos)
1 Especificidad de hébitat: En cuanto a la especificidad del hébitat, las especies

recolectadas Unicamente en bosques o sabanas se consideraron especialistas, mientras

gue las especies de borde se consideraron generalistas del habitat (Audino et al., 2014).

VI.3.3 Caracterizacion del paisaje

Se estructurd en una secuencia de etapas orientadas al analisis de métricas de paisaje a partir
de datos de cobertura de la tierra. Inicialmente, se realizé la eliminacibn manual de puntos
especificos y la definicidbn de las coordenadas de muestreo. Se descargaron rasters GeoTIFF
correspondientes al periodo 19851 2023 mediante el toolkit de Google Earth Engine para Vichada,
empleando la coleccién 2 de MapBiomas Colombia. Las coordenadas fueron convertidas a
formato GeoJSON con atributos de localidad, punto y sitio, y posteriormente se reproyectaron,
junto con los rasters, al sistema UTM (EPSG:32619).

En torno a cada punto de muestreo se generaron circulos con radios de 500m, 1000m,
1500m y 2000m, cuya unién se obtuvo mediante la funcién shapely.unary union, generando
metadatos en formato JSON. A partir de estos buffers, se crearon poligonos por localidad, afio y
radio, los cuales se utilizaron para recortar los rasters y extraer metadatos correspondientes. Los
datos resultantes se convirtieron en lotes (batch) para FRAGSTATS, en codificacién Windows-
1252, y se procesaron bajo un modelo categorico (FCA) para generar salidas métricas a nivel de
clase, parche y paisaje. Los resultados se organizaron en tres estructuras de datos: PatchMetrics,
ClassMetrics y LandscapeMetrics, integrando leyendas y categorias definidas en la coleccion
MapBiomas. Finalmente, se filtraron los datos posteriores al afio 2000, se depuraron los formatos,
se organizaron las columnas y se generaron representaciones graficas de los indicadores

obtenidos.

VI1.3.4 Analisis estadistico
Riqueza y diversidad de especies

La suficiencia de muestreo se evalu6 mediante la estimacion de cobertura (Chao & Jost, 2012),
qgue se realizd6 mediante el paquete INEXT (Hsieh et al., 2016). La diversidad taxondémica se
analizé mediante nameros de Hill (qD), que se calcularon para tres 6rdenes: (a) OD (riqueza de
especies), que es insensible a la abundancia y, por lo tanto, asigna una importancia
desproporcionada a las especies raras; (b) 1D (entropia exponencial de Shannon), que asigna
pesos a cada especie de acuerdo con su abundancia dentro de la comunidad sin un tratamiento
preferencial hacia las especies raras 0 abundantes; y (c) 2D (concentracién inversa de Simpson),

gue cuantifica el nUmero de especies muy abundantes o "dominantes" presentes en la comunidad
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(Jost, 2006, 2007).

Diversidad Beta y analisis de bioindicadores

Con el fin de evaluar los cambios en la composicién de especies con respecto a los tipos de
habitat, TSLF y la ocurrencia de incendios, se realizé6 una ordenaciébn de escalamiento
multidimensional no métrico (NMDS) (Kruskal, 1964), utilizando una matriz de disimilitud de
abundancia de Bray-Curtis con el paquete basico R (Clarke et al., 2006). Ademas, se emple6 un
analisis de similitudes (ANOSIM) para evaluar la significancia estadistica de las asociaciones
entre el tipo de habitat, TSLF, la ocurrencia de incendios y la similitud entre especies (Browne &
Scholtz, 1998). Se realizé una evaluacion de las contribuciones especificas del escenario del
fuego y de cada especie a la diversidad beta general, denominada LCBD y SCBD,
respectivamente, se calculd la distancia euclidiana derivada de los datos de la comunidad
empleando el paquete 'adespatial' (Dray et al., 2012) siguiendo la transformacién de Hellinger
(Legendre & Gallagher, 2001) Il a cu8l arroj

Se realiz6 un andlisis de especies indicadoras (Dufréne & Legendre, 1997; Caceres &
Legendre, 2009) para identificar especies que presentan asociaciones con distintos tipos de
habitat, TSLF y la ocurrencia de incendios, basandose en su abundancia y frecuencia relativas,
asi como para evaluar la magnitud de dichas asociaciones. Este analisis dilucida qué especies
sirven como indicadores para diversos habitats, considerando su especificidad (definida
operativamente como la probabilidad de que una muestra que contiene la especie provenga de
un tipo de habitat/escenario de fuego especifico) y fidelidad (definida como la probabilidad de
gue una especie provenga de un tipo de habitat/escenario de fuego particular). En consecuencia,
a cada especie se le asigna un valor indicador (IV) que abarca un continuo de 0 a 1 (calculado
como la raiz cuadrada del producto de la especificidad por la fidelidad) (Caceres & Legendre,
2009). Solo las especies que exhibieron un IV estadisticamente significativo (evaluado tras 999

per mutaciones; U = 0,05) se incluyeron en |
Rasgos funcionales

Se utilizaron modelos lineales mixtos generalizados (GLMM) para evaluar la respuesta de la
biomasa a las variables de incendios (ocurrencia de incendios, TSLF) mediante el paquete
glmmTMB en R (Brooks et al., 2017). Para determinar la estructura mas adecuada con respecto
a los efectos fijos y aleatorios, se adopté un enfoque descendente que incorporé «habitat»,
«TSLF» y «ocurrencia de incendios» como factores fijos, y «ubicacién» como factor aleatorio. La
distribucion de la biomasa entre gremios se visualiz6 mediante diagramas de caja y se evalu6

mediante la prueba de Kruskal-Wallis.

val or

0sS

dat
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Caracterizacion del paisaje

A patrtir de la informacién del cambio en las coberturas en un rango de 2 km de buffer en el paisaje
se usaron graficas de representacion porcentual con respecto a los cambios en el tiempo en la
ventana de 22 afios. Por su parte, las métricas de caracterizacion del paisaje (nimero de
parches, el tamafo de malla, la densidad borde y la distancia euclidiana al vecino mas cercano
de cada parche) generales y por cada cobertura, se organizaron a través del tiempo y se
compararon por reservas a través del tiempo. A partir de las proporciones de cobertura
identificadas en el paisaje se aplico el indice de Shannon-Winer a través de los diferentes radios
de buffer.

VI.4 Resultados

VI.4.1 Escenarios del fuego y relaciéon con el paisaje
Caracterizacion de coberturas y localizacion de muestreos

En 2022, Dofla Ana presenta un alto porcentaje de bosque inundable y formacién natural no
forestal inundable, sobre todo en areas cercanas al rio Bita. Las zonas mas alejadas del cauce
estdn dominadas por formacion herbacea, intercalada con parches de mosaico de pastos y/o
agricultura. Los puntos de muestreo se distribuyen principalmente en sectores de formacién
natural no forestal inundable a lo largo del rio. En contraste, Los Robles exhibe una distribucién
polarizada al norte, el buffer de 2 km esta atravesado por una carretera y predomina el mosaico
de pastos y/o agricultura; al sur, la cuenca del rio Bita alberga bosque inundable y formacién
natural no forestal inundable, con fragmentos de formacién herbacea y bosque no inundable
(Figura VI -3).

El andlisis visual indica que el paisaje de Dofia Ana ha permanecido relativamente estable
desde 2003, con la excepcion de la conversién de formacion herbacea a mosaico de pastos y/o
agricultura en areas entre los dos brazos del rio, una reduccién en playas, dunas y bancos de
arena, y un leve aumento del bosque no inundable. En LRNR, los cambios son mas notorios y
se presentan tanto al norte como al sur. En el norte, la formacion herbacea ha sido reemplazada
por mosaico de pastos y/o agricultura. En el suroeste, las coberturas inundables han sido
permeadas por vegetacion herbacea, que posteriormente se expandio y dio lugar a bosques no
inundables. En DANR, la formacién herbacea fluctia por su conversion a mosaico de pastos y/o
agricultura, mientras que las coberturas inundables permanecen estables y el bosque no
inundable aumenta levemente. El mosaico de pastos y/o agricultura aument6 en 2004, disminuy6
hacia 2014 y desde entonces ha crecido nuevamente, en LRNR, la variabilidad es mayor, la
formacion herbacea disminuyo entre 2000 y 2010 y luego aumenté hasta superar valores previos,

mientras las coberturas inundables se reducian. El bosque no inundable crecié de forma
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sostenida después de 2020 (ver Anexos ).
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Figura VI-3. Incidencia de incendios en los paisajes de las reservas DANR y LRNR. Coberturas
y puntos de incendios detectados por los satélites en DANR (A) y LRNR (C), cambios en los

porcentajes en las coberturas en funcion del tiempo en Dofia Ana B y Los Robles D.

En DANR, la formacion herbacea presenta entre 50 y 100 parches, y el bosque no
inundable experimenta un aumento marcado en su numero, superando a otras coberturas. El
mosaico de pastos y/o agricultura crece ligeramente en parches después de 2013. La relacion
negativa entre porcentaje de cobertura y nimero de parches en la formacion herbacea sugiere
consolidaciéon en dos ciclos temporales. En Los Robles, el nUmero de parches de bosque no
inundable aumenta de forma drastica desde 2000. La formacién herbacea oscila entre 100y 130
parches, indicando mayor heterogeneidad que en Dofia Ana. Tras 2019, crecen los parches de
coberturas inundables y del mosaico de pastos y/o agricultura. La formacién natural no forestal
inundable muestra un patron de fragmentacién, mientras que el mosaico de pastos y/o agricultura
evidencia una fase inicial de consolidacion seguida de fragmentacion (Figura VI-4). El MESH
respalda esta interpretacion, mostrando un aumento inicial junto al porcentaje de la cobertura del

paisaje y posterior disminucién, mientras que la densidad de borde crece continuamente, sobre
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todo desde 2010. En DANR no se detectd un patron consistente de fragmentacion aparte de la
interconversion entre formacion herbacea y mosaico de pastos y/o agricultura (Figura VI -4).
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Figura VI -4. Cambio en las métricas del (NP: nimero de parches, MESH: tamafio equivalente

de mesh, ED: densidad de borde, ENN_MN: promedio por clase de la distancia euclidiana al
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vecino mas cercano de cada parche), con un radio de buffer de 2 km. DANR (A, C, Ey G), LRNR

En ambas reservas, estas dos coberturas son las mas dindmicas, pero su cobertura se
mantiene estable. Los patrones de diversidad (indice de Shannoni Weiner) difieren entre las
reservas, en DANR, la diversidad fluctta, pero mantiene una mayor diversidad. En LRNR, la
diversidad es mayor en escalas amplias, disminuye gradualmente entre 2000 y 2012 y aumenta
después de 2013, sin ciclos regulares (ver Anexos ). En ambos casos, la densidad de parches

aumenta con el tiempo y la escala, con una relacién mas pronunciada en Los Robles.

VI.4.2 Fauna de escarabajos coproéfagos.

Se recolect6 un total de 25.768 individuos pertenecientes a 32 especies. La riqueza de especies
fue mayor en el DANR (28 especies) que en el LRNR (22,5 especies, en promedio). Las especies
mas abundantes fueron Uroxys cf. brevis Westwood, 1842 (42,4%), seguida de Canthon juvencus
Harold, 1868 (5%) todas estas asociadas con bosques no quemados. Por su parte,
Digitonthophagus gazella predominé en habitats de sabana y borde con incendios recientes (0-
2 TSLF). El andlisis de especies indicadoras identificd a D. gazella como indicador de habitats
recientemente quemados (IndVal B = 0,833; p = 0,003) (Tabla VI-1). Con respecto a la ocurrencia
de incendios, Dichotomius nisus (Oliver, 1789) (IndVal B = 0,833; p = 0,009) y Uroxys cf. brevis
(Indval B = 0,833; p = 0,001) se identificaron como especies indicadoras de sitios con cuatro y

cinco ocurrencias de incendios, respectivamente (Tabla VI-1).

Tabla VI-1. Especies indicadoras en escenarios especificos de incendio.

Variable Epecie IndvalA IndValb Stat p.value
Ocurrencia 5 Uroxys cf. brevis 0,4624 0,8333 0,621 0,001
Ocurrencia 4 Dichotomius nisus 0,3166 0,8333 0,514 0,009
TSLFO Digitonthophagus gazella 0,2754 0,8333 0,479 0,003

VI1.4.3 Diversidad y composicion taxonomica en los escenarios de
incendio.
La riqueza y abundancia de especies disminuyeron con el aumento de la frecuencia de incendios
y los tiempos de recuperacion mas cortos, particularmente en la LRNR. Los incendios recientes
(TSLF O 1 afo) vy | os-5eventos)rutierandos aloresade abuntdamca y ( 4
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diversidad general mas bajos. En particular, en la LRNR, la abundancia de escarabajos

copréfagos disminuyd significativamente con el aumento de la frecuencia de incendios, con un
mayor nimero de individuos totales en bosques no quemados y bosques con TSLF = 2 afios
(ANOVA F =9,111; p = 0,018). La abundancia promedio de la comunidad fue de 13,72 individuos
en héabitats con menos de un afio desde el dltimo incendio; en bosques no quemados, el nimero
de individuos fue estable (prom= 231,6 individuos). Especificamente, la transicién de bosque no
guemado a borde con 16 TSLF y una ocurrencia de incendio el mayor nimero de individuos
(ANOVA F = 7,908; p = 0,001) (Figura VI -3).
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Figura VI -5. Rigueza y abundancia de especies de escarabajos copréfagos en escenarios de
incendio. Riqueza y abundancia de especies de escarabajos copréfagos en escenarios de
incendio. LRNR: abundancia segun (a) ocurrencia de incendios y (b) TSLF; riqueza segun

ocurrencia de incendios (e) y TSLF (f). DANR: abundancia segun (c) ocurrencia de incendios y



86 Efectos de los incendios forestales sobre ensamblajes de escarabajos
coprofagos

(d) TSLF; riqueza segun ocurrencia de incendios (g) y TSLF (h). Negro: bosque, cian: borde y

azul: sabana.

A nivel general se observaron diferencias en la abundancia con relacion a las variables de tipo
de hébitat, ocurrencia de incendios y TSLF. En LRNR se observo que los bosques no quemados
y los de ocurrencia 5 soportaron un mayor niumero de individuos (ANOVA F= 9,111; p=0,018),
por su parte, en DANR la transicion bosque-borde no quemados y con 16 TSLF albergaron los
valores mas altos de abundancia (ANOVA F= 7,908; p= 0,001). Respecto a la diversidad, se
observd que las comunidades pertenecientes a las diferentes ocurrencias de incendio y TSLF

fueron similares respecto a las especies raras (Figura VI -4).
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Figura VI-6. Abundancia y diversidad taxonémica (nUmeros de Hill) de conjuntos de escarabajos
coprofagos en diferentes escenarios de incendio (ocurrencia y tiempo desde el Gltimo incendio
(TSLF)) en habitats de bosque, borde y sabana. Riqueza 0D: insensible a la abundancia, lo que
otorga un peso desproporcionado a las especies raras (a), entropia exponencial de Shannon 1D

(b) y concentracion inversa de Simpson 2D (c).
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La diversidad basada en la abundancia general de las especies en los sitios con 6 TSLF
y los de ocurrencia de incendios 4 y 5 fue la menor respecto a los demas puntos muestreados
(Figura VI-4). Con referencia a las especies dominantes, se observé un patrén similar, en déonde
adicionalmente se registraron valores bajos en los sitios con 9 afios después del Ultimo evento
de incendio (Figura VI -4). El habitat de bosque albergd tanto especies dominantes como raras,
independientemente de las variables descriptoras del fuego, en las comunidades presentes en

la sabana la diversidad estuvo influenciada por las especies raras (Figura VI -4).

Se observé un efecto semejante de las variables de ocurrencia (ANOSIM R= 0,081;
p=0,002) y TSLF (ANOSIM R= 0,066; p=0,005) sobre los patrones de similitud entre especies,
esto soportado por el analisis NMDS en dénde no se observaron patrones claros de segregacion
(Figura VI -5). Por su parte, las comunidades del borde albergaron la mayoria de las especies
exceptuando a Canthon juvencus, Onthophagus bidentatus Mulsant, 1842 quienes fueron mas
frecuentes en el bosque y Pseudocanthon xanthurus (Blanchard, 1845), P. marginicollis y dos
especies de Aphodiinae quienes se recolectaron solo en ecosistemas de sabana (ANOSIM
R=0,519; p=0,001) (Figura VI -5). A su vez, los patrones de segregaciéon entre las localidades
marcaron una mayor diferenciacién para las comunidades de DANR respecto a LRNR (ANOSIM
R=0,105; p=0,001) (Figura VI-5). Por su parte, se observé que el 68% de la contribucién a la
diversidad beta general fue efectuada por U. cf. brevis (31.86%), D. gazella (20.05%) y D. nisus
(16.43%) (Figura IV -6).

VI.4.4 Diversidad y composicién funcional

A nivel de abundancia y riqgueza gremial, pequefios endoc6pridos fueron dominantes en bosques
y bordes de ambas localidades independientemente de la ocurrencia o los afios después del
ultimo incendio Figura VI-7. No obstante, se observé una marcada disminucion en el nUmero de
individuos de este gremio en habitats con recientes focos de incendio (0 en LRNR y 2 en DANR)
Figura VI-7. En contraste los cavadores de mediano y gran tamafio mantuvieron tanto su riqueza
como abundancia en sabanas y bordes independientemente de TSLF, sin embargo, se recolecté
un mayor numero de individuos en habitats abiertos con 5 eventos de focos de incendio en LRNR
y 3 en DANR Figura VI-7. Los bosques no quemados de DANR favorecieron a escarabajos
rodadores pequefios, en LRNR se observo un efecto negativo de focos de incendio recientes (0

a 3 TSLF) sobre este gremio Figura VI-7. Por el contrario, el gremio de los escarabajos
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cavadores pequefios fue abundante en bosques y bordes con pocas ocurrencias (0 a 2) entre el

primer y tercer afio después del ultimo incendio Figura VI -7.
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Figura VI-7. NMDS basado en conjuntos de escarabajos coprofagos segun la ocurrencia de

incendios y el tiempo transcurrido desde el dltimo incendio (TSLF) en DANR (a) y LRNR (b),

hébitat (c) y entre localidades (DANR y LRNR) (d). FO: ocurrencia de incendios. Para consultar

las referencias a los nUmeros asociados a las especies, véase Anexos.
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Figura VI -9. Gremio de escarabajos copréfagos, abundancia y riqueza. Habitats no quemados
(DANR (a) y LRNR (d)); habitats del escenario de incendio mas reciente (DANR (b) y LRNR (e));
y el mayor numero de habitats de ocurrencia de incendios (DANR (c) y LRNR (f)). La figura interior

corresponde a la riqueza del gremio para cada escenario. SEnd: pequefios endocépridos, SSca:
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pequefios cavadores, SRol: pequefios rodadores, MSca: cavadores de tamafio mediano y BSca:
cavadores grandes; negro: bosque, cian: borde y azul: sabana.

La biomasa del ensamblaje de escarabajos de habitats de sabana de LRNR domin6
respecto a los habitats de borde y bosque (ANOVA F= 7,6; p= 0,0096) excepto en los escenarios
gue en los que se caracterizaron por tener menos de un afio después del ultimo incendio y dos
ocurrencias, en estos se registro la mayor biomasa en el borde (Figura VI-7). En los bosques no
guemados de DANR, los pequefios rodadores fueron notablemente abundantes, mientras que
en la LRNR, los incendios recientes (TSLF = 0-3 afios) tuvieron un impacto negativo en este
gremio (Figura VI-7). La abundancia de pequefios cavadores disminuyé significativamente con
respecto a los incendios recientes en la LRNR en comparacién con la DANR, donde se observé

un efecto notable de la ocurrencia acumulada de incendios (Figura VI -7).

Aungue no se observaron efectos en la riqueza de pequefios endocépridos, se registrd
un claro efecto de la ocurrencia de incendios en la abundancia de este gremio,
independientemente del tipo de reserva natural. Los cavadores medianos y grandes mostraron
resultados contrastantes en relacion con el estado de conservacion de los habitats. En DANR, la
abundancia y la riqueza de cavadores medianos se mantuvieron estables a pesar de la
ocurrencia de incendios, mientras que en LRNR, estas variables disminuyeron en respuesta a la
acumulacion de incendios (Figura VI -7). Por el contrario, la abundancia y riqgueza de grandes
cavadores se mantuvo estable en el DANR, independientemente del tiempo transcurrido desde
el ultimo incendio y su ocurrencia. En el LRNR, este grupo present6 los valores mas bajos tanto

en habitats guemados como no quemados.

La mayor biomasa total de escarabajos coprofagos se encontré en habitats abiertos en el
DANR (ANOVA: F=7,6; p =0,0096), mientras que en el LRNR se observo en areas sin incendios
recientes (Figura 5). En DANR, los patrones de biomasa mostraron una clara tendencia de
crecimiento con respecto a los incendios recientes y mas frecuentes (ANOVA: F = 16,84; p =
0,0001), con la excepciodn de los altos valores observados en habitats 6 afios después del ultimo
incendio (Figura VI-8), Se observé un patron similar de ensamblajes con mayor acumulacion de
biomasa en habitats de sabana (ANOVA F= 9,75; p= 0,0044) en escenarios entre 0 y 2
ocurrencias, incrementando los valores registrados en borde y bosque en correspondencia con

el aumento de las ocurrencias (Figura VI -8).
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Figura VI-10. CWM total segun TSLF (LRNR, a; DANR, c¢) y ocurrencia de incendios (LRNR
DANR, d). Modelo lineal general mixto (GLMM) de biomasa (CWM) segin TSLF y ocurrencia
incendios (e). Biomasa del gremio de escarabajos coprofagos (CWM) en escenarios de incendio
(). SDwe: pequefios endocépridos, STun: pequefios cavadores, SRol: pequefios rodadores,

MTu: cavadores de tamafio mediano, y BTun: grandes cavadores.

Al observar los modelos generalizados lineales mixtos combinando los resultados de las
dos localidades, se observa una tendencia generalizada de aumento de la biomasa de los
ensamblajes en respuesta al aumento de la ocurrencia y a TSLF (Figura VI-7e). A nivel gremial,
esta tendencia se observo en el gremio de pequefios endocopridos y grandes cavadores respecto
a la ocurrencia de incendios (Figura VI -7f). no obstante, el patrén opuesto se registro respecto a
TSLF (Figura VI-7f). Los pequefios cavadores aumentaron su biomasa diferencialmente en

escenarios en los que hubo 4 eventos de incendios y 6 TLSF (Figura VI-7f).
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para los pequefios rodadores y medianos cavadores se registro la mayor biomasa luego de 1y
9 afios después del ultimo incendio ((Figura VI -7f).

V1.5 Discusion

Este estudio proporciona la primera evaluacion integral de los efectos del fuego en las
comunidades de escarabajos coprofagos en las transiciones entre bosque ripario y sabana de la
Orinoquia colombiana. Si bien un conjunto basico de especies caracterizé a las comunidades de
escarabajos en ambas reservas, las diferencias en el estado de conservacion del habitat
influyeron en la dinamica ecoldgica general. La ocurrencia de incendios y el tiempo transcurrido
desde el dltimo incendio tuvieron efectos diferenciales en las comunidades de escarabajos
coproéfagos, siendo los incendios recientes y los habitats menos conservados los que presentaron

los mayores impactos negativos en la diversidad taxonémica y funcional.

VI.5.1 Escenarios del fuegoy sus efectos sobre la diversidad y
composiciéon taxondémica
Se reconocié a Uroxys cf. brevis como la especie dominante en los paisajes evaluados, no
obstante (especie indicadora de ocurrencias de incendios), estuvo mayormente asociada a la
transicion bosque-borde no quemados. Este resultado concuerda con lo encontrado en
ecosistemas altamente modificados en donde se encuentra una hiper abundancia de escarabajos
de pequefio tamafio (Davis & Philips, 2005; Scheffler, 2005). Se ha reportado que algunas
especies pertenecientes al género Uroxys tienen preferencia por coberturas boscosas (Audino et
al., 2014; Gigliotti et al., 2023), en donde a pesar de tener la posibilidad de moverse hacia habitats
con vegetacion secundaria o abierta (Villada-Bedoya et al., 2017), se reconocen como
potenciales indicadores de ecosistemas no intervenidos (LOpez-Bedoya et al., 2022). A su vez
son reconocidos por exhibir una gran diversidad de habitos alimenticios, incluyendo la necrofagia,
mirmecofagia, micofagia y principalmente, la coprofagia (Castellanos et al., 1999; Escobar, 2003;
Noriega, 2012). En habitats de transicion, la presencia de excremento de ganado ha permitido
gue algunas especies pertenecientes al género logren persistir (Morales-Alba & Carvajal-Cogollo,
2023). En ecosistemas boscosos menos impactados por disturbios como el fuego las condiciones
de oferta y calidad de recurso suelen ser estables (Nichols et al., 2007; Franca et al., 2020;
Rangel-Acosta et al., 2020), esto puede explicar la mayor abundancia de esta especie en
bosques y bordes no quemados, y el descenso en el nimero de individuos asociado a incendios

recientes (tendencia mas marcada en habitats de la localidad menos conservada).



93

En contraste, la especie D. gazella se recolect6 frecuentemente en la transicion de borde
a sabana presentando la mayor abundancia en escenarios con ocurrencias altas (4 a 5 incendios)
y fuego reciente (de 0 a 2 TSLF) (especie indicadora de incendios recientes). Esta especie
originaria de sabanas de Africa se encuentra ampliamente distribuida en América, Australia, el
sudeste del pacifico y en Japon (Noriega et al., 2020). En regiones tropicales y subtropicales, D.
gazella muestra una extensa tolerancia a ecosistemas y regiones diversas, en particular a los
habitats abiertos como sabanas y pastizales (Montes De Oca & Halffter, 1998). En diferentes
localidades, es un miembro dominante de las comunidades de escarabajos coprofagos, esto
debido a su alta tasa de dispersion (Bohle et al., 2009; Noriega et al., 2011) y corto tiempo entre
generaciones (Floate et al., 2017). En este contexto, las caracteristicas propias de sabanas con
recurrentes y frecuentes incendios generan un escenario ecoloégico que favorece el éxito de
establecimiento de D. gazella, lo que posiblemente generd una presion de competencia sobre la
comunidad de escarabajos coprofagos. Para este caso, especies con adaptaciones a
ecosistemas abiertos y con disturbios frecuentes, tales como la alta capacidad de movimiento
(horizontal y vertical) y la resistencia a fluctuaciones en temperatura y humedad, suelen ser

resilientes a eventos de incendio (Vieira et al., 2008; Palusci et al., 2021).

En general la abundancia de las comunidades de escarabajos copréfagos fue una variable
sensible al fuego en ambos escenarios de conservacion, particularmente se observaron los
valores mas bajos generalizados para los tres habitats evaluados en ocurrencias entre 2 a 3 en
LRNR y de 3 a 4 en DANR y bajo incendios recientes (2 TSLF en LRNR y O TSLF en DANR. Se
ha reconocido a los ensamblajes de escarabajos copréfagos como indicadores de la salud de
ecosistemas, principalmente en ecosistemas tropicales, debido a que su abundancia y riqueza
son sensibles a disturbios de origen antrépico (Nichols et al., 2007; Lépez-Bedoya et al., 2022).
Esta respuesta esté relacionada directa e indirectamente con alteraciones abidticas y bidticas del
habitat de estos organismos, principalmente el cambio en la cobertura vegetal impacta las
condiciones de temperatura y humedad (Halffter et al., 1992; Davis et al., 2002), lo que afecta la
calidad y oferta de recurso alimenticio y por consecuencia, el fithess de los escarabajos
coprofagos (Andresen & Levey, 2004; Slade et al., 2007; Bogoni et al., 2019). En ecosistemas
sensibles al fuego, se ha reportado que en zonas en donde la vegetacion ha sido quemada,
dando como resultado un aumento en la temperatura, son evitadas por algunas especies de
escarabajos coprofagos quienes migran hacia el interior del bosque o areas no quemadas
(Barnes et al., 2014, Carvalho, Weir, et al., 2020; Franca et al., 2020). Sumado a la estabilidad
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en cuanto al microclima, en estas areas la oferta de recurso suele ser éptima debido a la
presencia de mamiferos de pequefio y mediano tamafio (Franca et al., 2020; Rangel-Acosta et
al., 2020). La capacidad de movimiento es reconocida como una adaptacion que puede
determinar la supervivencia de especies de escarabajos resilientes al fuego, en este sentido un
rapido vuelo o locomocion permite evadir tanto las llamas como el poder acceder de forma
eficiente heces disponibles (Filgueiras et al., 2021; Gongalves et al., 2022). A su vez, esta
capacidad les permite competir por un recurso naturalmente efimero, y en condiciones de
disturbio, escaso (Gittings & Giller, 1997, 1998; Sladecek et al., 2013, 2021). Esto puede explicar
el pico de abundancia observado en bosques con alta ocurrencia de incendios en la localidad
menos conservada (LRNR), en donde comunidades dominadas por especies generalistas
adaptadas a ambientes fluctuantes propios de ecosistemas con presiones antrépicas constantes
se ven favorecidas sobre especies sensibles y de movimiento restringido (Verdu et al., 2022;
Rohner et al., 2024).

Los eventos recientes de fuego impactaron negativamente la abundancia de ensamblajes
de escarabajos copréfagos en ambos escenarios de conservacion, siendo los rangos entre 2y 3
afios en DANR y menos de un afio en LRNR después del ultimo evento de incendio en donde se
recolectaron menos individuos. A su vez se observo un efecto de compensacion de la abundancia
alos 2 afios en la localidad con menores medidas de conservacion y a los 6 y 16 afios en DANR,
en esos puntos se registraron valores de abundancia similares a los bosques no quemados. No
obstante, este fendmeno estuvo relacionado con especies dominantes tales como Uroxys cf.
brevis quien aporté el 96% de la abundancia en LRNR, por su parte en la localidad més
conservada se registré un aporte promedio del 62% por D. nisus, 39% por Uroxys cf. brevis y un
10% por el complejo de Aphodiinae. Las modificaciones en la abundancia como consecuencia
de la degradacion ambiental, es un patron observado en comunidades que persisten en paisajes
influenciados por las presiones antropicas (Korasaki et al., 2013; Salomdo et al., 2020;
Bernardino et al., 2024). Esto lleva a la reducciéon de habitat y a la disponibilidad de recurso
alimenticio lo cual sumado a los cambios en las condiciones microclimaticas, afectan
negativamente la supervivencia individual lo cual repercute en cambios directos sobre la
abundancia (Nichols et al., 2007; Fuzessy et al., 2021). Esto est4 asociado a comunidades
sensibles a eventos de disturbio, estas se caracterizan por especies propias de habitats estables
a nivel de cobertura vegetal y disponibilidad de heces, en donde la capacidad de colonizar areas
impactadas esta limitada por su especializacion en recursos especificos y el nicho térmico
(Gittings & Giller, 1997; Verdu et al., 2007; Giménez Gémez et al., 2020) Por el contrario, se han
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reportados casos en los que las comunidades de escarabajos presentan una respuesta rapida, en
cuanto a estructura y composicién, a eventos de disturbio en los que la abundancia y la riqueza
no se alteran o incrementan. En estos ensamblajes de escarabajos se presentan dominancia de
especies asociadas con habitats abiertos quienes son tolerantes condiciones secas, de altas
temperatura (Menéndez et al., 2024), de habito generalista y con un rango de dispersion alto
(Nichols et al., 2009). A este respecto, en ensamblajes de escarabajos copriéfagos en los que la
riqueza y abundancia han respondido positiva o neutralmente al fuego, se identifican especies
adaptadas al uso de carrofia como recurso alimenticio (Spector & Ayzama, 2003), con capacidad
de movimiento desde y hacia zonas no quemadas (Vieira et al., 2008), influenciados por matrices
de sabana y ecosistemas perturbados (Beucke, 2009; Hosler et al., 2021) con disponibilidad de
heces provenientes de animales de pastoreo (Palusci et al., 2021). Estas condiciones pueden
ser parte importante de la configuracién de un escenario inicial de reestructuracion de los
ensamblajes de escarabajos coprofagos luego de eventos de incendios. En este sentido la
sucesion ecoldgica y la regeneracion de las condiciones ambientales del bosque determinan los
tiempos de recuperacion después de un disturbio (Quintero & Roslin, 2005; Noriega et al., 2021).

VI.5.2 Efectos de los escenarios del fuego sobre el recambio de
especies.
El tiempo desde el ultimo evento de incendio es una caracteristica que define gran parte de la
respuesta de la fauna al fuego, esto ligado directamente con las caracteristicas del ecosistema
(dependientes, independientes y sensibles al fuego) (Gonzalez et al., 2022). En la localidad mas
conservada se observa que a los 16 afios después del ultimo incendio, las comunidades logran
establecer valores similares a los habitats no quemados. Por el contrario, en el paisaje menos
conservado se reporta una disminucién del nimero de individuos entre los 3 y los 9 afios luego
del mas reciente evento de incendio. Esto concuerda con lo reportado para algunas comunidades
de escarabajos copréfagos, en donde estos efectos pueden extenderse hasta 2 afios posterior
al evento de incendio (Doamba et al., 2014; Franca et al., 2020). En paisajes heterogéneos en
los que se encuentran habitats degradados la cercania de ambientes no impactados por
disturbios, incluyendo los incendios, es de vital importancia, debido a que estos actian como
reservorios de individuos y especies quienes participardn en la conformacién de nuevos

ensamblajes de escarabajos copréfagos (Nunes et al., 2019; de Moura et al., 2021).
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No se observaron diferencias en la riqueza entre los diferentes escenarios de incendios
analizados, se identificé un patron generalizado en donde el borde albergd mas especies que
bosques y sabanas independientemente de la localidad evaluada. Al igual que el bosque, en el
borde se encontraron especies raras y dominantes, mientras que la sabana fue un habitat en
dénde las especies raras definieron la estructura de la comunidad de escarabajos coprofagos.
Producto de la degradacién de ecosistemas y disturbios constantes, se ha generado un proceso
de filtrado de especies que logran adaptarse tanto a disturbios como a los nuevos escenarios
ecologicos resultantes (Nichols et al., 2007). A este respecto, los bordes entendidos como areas
de transicion ecoldgica o ecotonos juegan un rol importante para el flujo de especies entre
ecosistemas, el acceso a recursos espacialmente aislados y la interaccion entre especies (Ries
et al., 2004). En este sentido, el rol especifico que puedan exhibir las poblaciones respecto al
borde en combinacién con las caracteristicas de la matriz circundante es determinante respecto
a la respuesta de las comunidades (Ries et al., 2017; Balazs et al., 2024). En general, las
comunidades de escarabajos copréfagos de bosques tropicales muestran un incremento de la
riqueza y la abundancia desde el borde hacia el interior del bosque (Spector & Ayzama, 2003;
Villada-Bedoya et al., 2017; Martinez-Falcon et al., 2018; Montes-Rodriguez et al., 2019;
Bitencourt et al., 2020 Nyaga & Mbora, 2022;). La presencia de barreras, representadas en
matrices con condiciones ambientales extremas, puede limitar el movimiento de algunas
especies desde el bosque hacia el ecosistema colindante (Villada-Bedoya et al., 2017). Sin
embargo, para especies tolerantes a estas transiciones, los bordes ofrecen nuevos microhabitats
y recursos que pueden beneficiar su fitness (Bitencourt et al., 2020). Por ejemplo, en ecotonos
naturales de bosque a pastizales, diversas especies de escarabajos copréfagos pueden mostrar
una mayor abundancia tanto en el interior del bosque como en los pastizales; esto resalta el papel
de la disimilitud entre habitats como elemento ecoldgico determinante (Peyras et al., 2013;
Martinez-Falcén et al., 2018). En este estudio se observé que la mayoria de las especies del
bosque lograron permear el borde y viceversa, esto sustentado en la mayor rigueza registrada
en el bosque y en el patrén de anidamiento de la composicién entre el bosque y el borde. Esto
pudo beneficiar la respuesta general del ensamblaje de escarabajos copréfagos al fuego, debido
aque se establecié un flujo en ambas vias que favorecio la persistencia de un nicleo de especies
euritopicas independientemente de la cercania de habitats no quemados. A nivel general en los
paisajes de sabana y bosque ripario de la Orinoquia colombiana, los incendios de origen
antrépico son provocados en la sabana y su conflagracién hacia el interior de los bosques
depende principalmente de la carga de combustible disponible, baja humedad y la velocidad del

viento (Armenteras et al., 2005, 2011, 2013). A su vez, en lalocalidad menos conservada (LRNR)
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se han reportado incendios al interior del bosque, causados en épocas secas por cazadores
furtivos, en los que se ha observado su extension al interior del bosque y hacia las sabanas
cercanas. En contraste, estos escenarios son negativos para especies de escarabajos
estenotopicas con rangos de dispersion limitado tanto de sabanas como de bosques debido a
gue estas dependen de un habitat estable en cuanto a condiciones de vegetacion, temperatura,
humedad y oferta especifica de recurso (Gardner et al., 2008; Audino et al., 2014; Giovani da
Silva & Isabel Medina Hernandez, 2016). Esto se vio reflejado tanto en las sabanas en dénde se
recolectaron mas especies raras (Pseudocanthon xanthurus, P. marginicollis y 2 especies de

Aphodiinae), como en todos los habitats con altas ocurrencias de incendio (entre 4y 5).

Si bien las dindmicas locales asociadas a los efectos del fuego marcaron claras
tendencias en cuanto a las ocurrencias de incendios y a los tiempos de recuperacion (TSLF), se
observo un patrén de anidamiento de especies a nivel de localidad y a nivel de paisaje. En donde
la composicion de comunidades de escarabajos copréfagos de habitats no quemados derivé en
ensamblajes con estructuras diferentes dependiendo del escenario especifico de incendio
(ocurrencias y/o TSLF). En este sentido los bosques, bordes y sabanas no quemados
potencialmente actuaron como el principal reservorio de especies que, dependiendo de sus
adaptaciones, lograron dispersarse en respuesta al disturbio generado por el fuego. En algunos
paisajes de bosques tropicales y sabanas impactadas por el fuego, la cercania de areas no
guemadas fue determinante para el movimiento de poblaciones de escarabajos desde y hacia
sitios quemados (Barnes et al., 2014; Carvalho, Weir, et al., 2020; Franga et al., 2020). Las areas
no gquemadas cuentan con estabilidad en cuanto a las condiciones ambientales y del suelo
(temperatura y humedad) relacionada con una estructura de vegetacion continua lo que permite
mantener comunidades estables (Rangel-Acosta et al., 2020; Holmquist et al., 2023). En este
contexto, se ha identificado un efecto de la heterogeneidad ambiental sobre atributos
estructurales y funcionales de comunidades locales de escarabajos coprofagos, mientras que en
la escala intermedia los procesos espaciales basados en el movimiento influyen en gran medida
sobre la reestructuracion de los ensamblajes (da Silva & Hernandez, 2014, 2015; da Silva et al.,
2019). A nivel local, la discordancia entre una mayor actividad de escarabajos copréfagos en
épocas de lluvia respecto a épocas secas en donde los incendios suceden con mas frecuencia,
junto a una mayor exposicion de heces en areas quemadas, hacen parte de las adaptaciones
comportamentales y de ciclo de vida que favorecen a la recuperacion postfuego por parte de

escarabajos coprofagos (Carvalho, Weir, et al., 2020; Nunes et al., 2019).
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A suvez, se han documentado diversas estrategias para evitar las temperaturas extremas,
tales como el uso de las bolas de excremento como refugios térmicos temporales (Smolka et al.,
2012), cavar galerias mas profundas (Macagno et al., 2016; Mamantov & Sheldon, 2021), el
movimiento a través del suelo y el vuelo (Menéndez & Gutiérrez, 2004). Esto repercute en una
escala espacial mayor, ya que la capacidad de recuperacion de las comunidades de escarabajos
en escenarios de incendio se puede sustentar en los procesos de reestructuracién mediados por
el movimiento de comunidades provenientes de parches con caracteristicas de oferta de habitat
y recurso estables (no quemados o recuperados) (Nunes et al., 2019). Al comparar la composicion
conjunta de las localidades analizadas, se observa un nlcleo de especies sustentado tanto en
aspectos biogeograficos como por la presencia recurrente de incendios. En este sentido las
comunidades que se encuentran en procesos de reestructuracion (i.e., 16 TSLF), en articulacion
con las que estan presentes en habitats no quemados, pueden dispersarse espacialmente a
través del paisaje hacia areas quemadas, las cuales en algunos casos suelen tener una oferta

de recurso diferente y de mayor accesibilidad para especies especificas (Carvalho et al., 2020).

VI.5.3 Diversidad y composicion funcional en los escenarios de fuego.

A nivel funcional se observé una marcada dominancia a nivel de abundancia por parte del gremio
de los pequefios cavadores y a nivel de riqueza por los pequefios endocépridos, los primeros
prefirieron bosques y bordes no quemados mientras que los Gltimos presentaron dominancia en
bordes y sabanas con incendios recientes. Los escenarios de incendios recientes (0-3 TSLF) y
con altas ocurrencias de fuego (4-5), afectaron a pequefios cavadores y rodadores pequefios a
nivel de riqueza y abundancia. En los estudios que abordan los efectos (generalmente negativos)
de la perturbacion del habitat sobre la diversidad de escarabajos coprofagos en los ecosistemas
tropicales, se encuentran comunmente diferentes respuestas de los grupos funcionales a las
presiones ecoldgicas (Andresen, 2005; Barragan et al., 2011; Beiroz et al., 2017). Esto esta
relacionado con la capacidad reproductiva la cual determina en gran medida el potencial de
colonizar el recurso alimenticio y coexistir con competidores (Horgan, 2001; Correa et al., 2022;
Salomao et al., 2023). A su vez, esta estrechamente relacionada con el tamafio del escarabajo y
su relocalizacion, esto determina los requisitos nutricionales, los tiempos de utilizacion del
recurso y el tamafio 6ptimo de la fuente de alimento (Matthews & Halffter, 1966; Doube, 1990).

En este contexto los escarabajos de pequefias tallas pueden especializarse en tamafios
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reducidos de alimento, pero esto no los excluye de aprovechar fuentes de alimento grandes,
mientras que escarabajos grandes estan restringidos a recursos de mayor tamafio debido a sus
requerimientos nutricionales (Horgan, 2001, 2008; Horgan & Fuentes, 2005). Adicionalmente, los
escarabajos de menor tamafo presentan estrategias de busqueda de alimento tipo percha lo que
en combinacién con una mayor capacidad de tolerancia térmica (debido a la ectotermia) les
permite tener una capacidad competitiva diferencial en ambientes perturbados (Larsen et al.,
2008; Verdu et al.,, 2019; Giménez Gémez et al., 2020). A este respecto, en escenarios de
disturbio se han observado ensamblajes de escarabajos en los que se presenta una dominancia
de pequefias y medianas especies, principalmente cavadores, en respuesta de compensacion
por la ausencia de escarabajos de grandes tallas (Amézquita & Favila, 2010; Slade et al., 2017;
deCastro-Arrazola et al., 2020). En escenarios de incendios se han reportado resultados similares
en dénde especies pequefias como Canthon curvodilatatus (Gongalves et al., 2022), Ateuchus
histeroides (Campbell et al., 2018), Onthophagus bidentatus (de Andrade et al.,, 2014) y
escarabajos de la subfamilia Aphodiinae (Arellano & Castillo-Guevara, 2014; Campbell et al.,
2018) suelen ser resilientes. Este ultimo grupo de pequefios endocépridos, se caracteriza a su
vez por tener bajas tasas metabdlicas y acceder a heces con menor calidad en cuanto a
nutrientes y humedad (Horgan, 2008; Menéndez et al., 2016). Estas caracteristicas pudieron
solventar una riqueza estable de este gremio en bordes y sabanas con incendios recientes en
dénde la calidad de recurso para otros grupos fue reducida. En contraste los pequefios rodadores
se vieron impactados a nivel de abundancia y riqueza en su mayoria por incendios recientes,
muchos de ellos se recolectaron al interior del bosque. Se ha identificado que diversas especies
de pequefios rodadores estan asociados a bosques con oferta de espacio a nivel de plantas del
dosel y sotobosque en donde pueden acceder a recursos diferenciales a nivel nutricional como
el excremento de primates (Vaz-de-Mello & Louzada, 1997; Vulinec, 2000; Estrada & Coates-
Estrada, 2002; Noriega, March-Salas, et al., 2020; Halffter & Favila, 2023). Para el caso particular
de Canthon juvencus, quien para este estudio fue recolectado en bosques no guemados, se ha
relacionado estrechamente con acceso a recurso principalmente de primates (Méndez, 2012;
Rangel-Acosta et al., 2012). Se ha reportado que los incendios pueden reducir la presencia de
este tipo de mamiferos debido al cambio general en la estructura de la vegetacion, la disminucion
en la oferta alimenticia, la migracién hacia zonas no quemadas y la mortalidad directa (Gonzalez
et al., 2022). Esto pudo reducir la oferta de recurso para escarabajos pertenecientes a este
gremio, quienes potencialmente aprovecharon fuentes de alimento alternativas y disponibles en

los escenarios de incendio.
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La oferta y calidad de recuso es crucial para mantener ensamblajes de escarabajos
diversos y a su vez, las funciones ecologicas asociadas. Particularmente en la localidad con
hébitats conservados se observé la presencia y heces de venados de cola blanca (Odocoileus
cariacou), capibaras (Hydrochoerus hydrochaeris) y ganado en sabana y borde de bosque, y a
su vez de dantas (Tapirus terrestris), picures (Dasyprocta fulginosa) zainos (Pecari tajacu) al
interior del bosque. Esta dinamica de recurso pudo influir sobre la respuesta de las comunidades
de escarabajos a los incendios debido a la oferta nutricional y a su vez, a la disponibilidad en
areas post fuego. A este respecto, los escarabajos de gremios de tallas grandes al tener mayores
requerimientos de alimento y habitat, suelen ser mas sensibles a perturbaciones (Nichols et al.,
2007; Larsen et al.,, 2008). En este contexto, se han identificado efectos negativos de los
incendios sobre la abundancia y riqueza de especies de mayores tallas, principalmente
cavadores y endocoépridos (Nunes et al., 2019; Carvalho, Weir, et al., 2020; Franca et al., 2020;
Filgueiras et al., 2021; Gongalves et al., 2022;). Estos escarabajos presentan a su vez, una
limitada resistencia a altas temperaturas comprometiendo no solo la supervivencia de adultos y
si no también a su descendencia (Portela Salom&o et al., 2018; Nervo et al.,, 2021).
Particularmente, el gremio de endocopridos de talla grande (e.g., Eurysternus spp.) ha sido
reportado a su vez como ausente en diversos escenarios asociados eventos de incendio, una de
las variables criticas asociadas a este resultado es la desecacion de las heces debido al aumento
de la temperatura (Nunes et al., 2019; Gongalves et al., 2022). En el presente estudio se reportd
la ausencia tanto de grandes endocépridos como de grandes rodadores, lo cual sumado a la baja
diversidad de grandes cavadores puede comprometer algunas funciones especificas como una
mayor capacidad de reciclaje de nutrientes, bioturbacion y dispersion de semillas (Nichols et al.,
2008; Nervo et al., 2014; Manning et al., 2016). Particularmente en los ensamblajes de la localidad
menos conservada se observé un efecto negativo de la ocurrencia de incendios sobre la
abundancia de escarabajos cavadores de gran talla. En contraste, sobre este gremio en DANR
se reporta un efecto especifico asociado a los eventos recientes de incendio en dénde los efectos
acumulados del fuego son compensados por comunidades mas estables a nivel de habitat y
calidad de recurso. En estos ensamblajes con redundancia funcional basada en escarabajos de
pequefia talla se pueden mantener algunas funciones especificas, no obstante, se ha reconocido
gue la ausencia o disminucion de la accidén de gremios de tallas grandes impacta funciones como
la remocién de excremento y la dispersion de semillas grandes (Amézquita & Favila, 2010;

Noriega, March-Salas, et al., 2021).
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A nivel de biomasa, se observo un efecto generalizado positivo tanto de la ocurrencia de
incendios como de los eventos recientes, en donde a nivel de habitat se observaron los mayores
valores en la sabana. En algunos ecosistemas tropicales se ha observado que luego de eventos
de incendio la posibilidad de acceder a las heces puede facilitarse debido al movimiento de
escarabajos desde areas no impactadas (Nunes et al., 2019; Goncalves et al.,, 2022).
Adicionalmente la presencia de ganado (Doamba et al., 2014; Palusci et al., 2021) y de otros
mamiferos como los reportados en este estudio, pueden mantener una oferta de recurso en
zonas impactadas por incendios, por lo que la biomasa pudo mantenerse estable para la mayoria
de los grupos funcionales. Cabe resaltar que, en ensamblajes funcionalmente reducidos, existe
un efecto compensatorio de la abundancia sobre la biomasa en donde los escarabajos mas
abundantes direccionan la tendencia general de la comunidad (Larsen et al., 2008). En este
estudio se pudo observar un efecto similar por parte de D. nisus (especie indicadora) quien
mostro los valores de mayor abundancia en sabanas con ocurrencias de 3 a 4 incendios. A nivel
especifico se identifica una mayor biomasa en gremios de rodadores pequefios, cavadores
medianos y pequefios endocOpridos en areas no quemadas y en proceso de reestructuracion

postfuego.

V1.6 Conclusiones

Este estudio proporciona una evaluacion exhaustiva de cémo la ocurrencia de incendios vy el
tiempo transcurrido desde el dltimo evento de incendio (TSLF) configuran los ensamblajes de
escarabajos copréfagos en las transiciones entre bosques riparios y sabanas de la Orinoquia
col ombi ana. Estos hallazgos destacan que | o0os i nc:
frecuencia de incendios (4-5 ocurrencias) impactan negativamente la riqueza y abundancia de
especies, afectando tanto la diversidad taxon6mica como la funcional. Si bien los bosques
albergaron la mayor diversidad, las sabanas estuvieron dominadas por especies tolerantes a
perturbaciones. Los habitats de borde desempefian un papel clave como reservorios de
biodiversidad, albergando especies de ambos ecosistemas y sirviendo como zonas de transicién
para la recuperacion post incendio. Cabe destacar que las especies sensibles al fuego se
restringieron principalmente a bosques no quemados, mientras que las especies tolerantes a

perturbaciones, como D. gazella, prosperaron en areas frecuentemente quemadas.
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A nivel funcional, los pequefios cavadores y los pequefios endocOpridos mostraron alta
resiliencia, manteniendo poblaciones estables en diferentes escenarios de incendio. En
contraste, los pequeiios rodadores han disminuido en respuesta a los incendios recientes debido
a las reducciones en las especies de mamiferos que proporcionan recursos clave de estiércol en
los ecosistemas forestales. Los escarabajos de cuerpo grande fueron los mas afectados
negativamente por el fuego, con rodadores y endocopridos de gran tamafio desapareciendo de
las areas quemadas. Estas disminuciones podrian tener consecuencias significativas para las
funciones del ecosistema, como la bioturbacion del suelo profundo, el ciclo de nutrientes y la
dispersién de semillas grandes. A pesar de las reducciones en la diversidad de especies, la
biomasa aumenté en las areas afectadas por incendios, particularmente en sabanas, donde las
condiciones de los recursos posteriores al incendio favorecen a las especies con altas
capacidades de dispersion. El predominio de unas pocas especies muy abundantes, como D.
nisus, sugiere un papel compensatorio para las especies funcionalmente redundantes en el
mantenimiento de la biomasa en condiciones propensas a incendios. Sin embargo, este cambio
puede conducir a una homogeneizacion funcional, donde los procesos del ecosistema dependen
cada vez mas de especies tolerantes a perturbaciones en lugar de conjuntos funcionales

diversos.

Los hallazgos de este estudio tienen importantes implicaciones para el manejo de
incendios y la conservacién de la biodiversidad en la region de la Orinoquia y otros ecosistemas
tropicales propensos a incendios. La conservacion de bosques no quemados y habitats de borde
es esencial para mantener la diversidad de escarabajos copréfagos y asegurar la recuperacion
post-incendio. Reducir la frecuencia de incendios en habitats criticos, en particular los bosques
riparios, podria ayudar a mitigar la pérdida de biodiversidad y preservar funciones clave del
ecosistema. Ademads, dada su sensibilidad a los cambios ambientales, el monitoreo de las
comunidades de escarabajos copréfagos puede servir como una herramienta bioindicadora

eficaz para evaluar los impactos de los incendios y orientar las estrategias de conservacion.

Este estudio subraya las complejas interacciones entre los regimenes de incendios, la
estructura del habitat y la diversidad funcional de los escarabajos coprofagos, enfatizando la
necesidad de estrategias integradas de manejo de incendios que equilibren la dinamica de
perturbaciones con la conservacion de la biodiversidad. Las investigaciones futuras deberian
centrarse en el monitoreo a largo plazo de la recuperacion post-incendio en las comunidades de
escarabajos coprofagos, examinando las adaptaciones fisiolégicas especificas de cada especie

al fuego y comprendiendo los efectos en cascada de la disminucion de mamiferos inducida por
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el fuego sobre las funciones de los escarabajos coprofagos. Al integrar la ecologia del fuego con
la planificacién de la conservacion, es posible mitigar las pérdidas de biodiversidad relacionadas
con los incendios y desarrollar practicas de gestion sostenible del territorio que preserven la

integridad del ecosistema en regiones sensibles a los incendios.
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VII. Gradientes de recuperacion funcional
post fuego: aportes diferenciales por
gremios de escarabajos coprofagos
(Coleoptera: Scarabaeidae).
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VIl.1 Abstract

Fire is a dominant disturbance shaping tropical ecosystems worldwide, yet its effects on functional
contributions of dung beetle (Coleoptera: Scarabaeidae: Scarabaeinae) assemblages remain
poorly understood, particularly in post-fire recovery scenarios. We assessed how fire occurrence
and time since last fire (TSLF) influence ecosystem services supported by dung beetle
communitiesd dung removal, soil excavation, and secondary dispersal of small and medium
seedsd across contrasting conservation contexts in riparian forests, foresti savanna edges, and
open savannas in the Colombian Orinoquia. Field experiments using guild-exclusion designs
were conducted in two dry seasons (2021 and 2023) across 36 sampling points in two private
reserves with differing anthropogenic pressures. Functional responses were analyzed using
generalized linear mixed models and principal component analyses. Overall, fire occurrence had
a positive effect on total functional contributions, with marked differences among habitats, guilds,
and conservation status. In less disturbed reserves, long post-fire intervals (16722 years)
maintained or enhanced functional performance, particularly for tunnelers and rollers guilds, while
in more impacted landscapes, functional stability was largely driven by small- to medium-sized
habitat generalist tunnelers. Dispersal of small seeds increased with fire frequency in open
habitats, suggesting adaptation of resilient assemblages to recurrent burning. Recovery
trajectories indicated three phases: (i) an early post-fire stage (07 3 years) with variable functional
outputs, (ii) an intermediate transition (61 10 years) with increasing functional stability, and (iii) a
late recovery stage (>16 years) characterized by high contributions across all functions. These
findings highlight the role of functional traits and conservation status in mediating post-fire
ecological processes, with implications for fire management and the maintenance of ecosystem

services in tropical landscapes.

Keywords: dung beetles, Scarabaeinae, functional traits, fire ecology, ecosystem services,

tropical savanna, post-fire recovery
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VIl.2 Introduccion

El fuego es una de las fuerzas de disturbio dominantes que afecta a diversos ecosistemas
tropicales a nivel mundial (Cochrane, 2009; Bowman et al., 2017). Los incendios han sido usados
como herramienta por el hombre para la modificacion de areas naturales con el fin de facilitar la
agricultura, la caza y la tala de arboles (Bowman et al., 2009). El manejo del fuego, asi como las
condiciones climéticas cambiantes actuales han provocado que, en las sabanas naturales de la
Orinoquia colombiana, los incendios han aumentado su frecuencia. Ademas, en épocas de
sequia, en donde una mayor disponibilidad de combustible combinada con altas velocidades del
viento y menor humedad permiten que los incendios (naturales y de origen antropico) se salgan
de control hacia bosques riparios (Armenteras et al., 2011). Estos bosques cuentan con
caracteristicas estructurales que se asemejan a las de los bosques humedos tropicales, lo que
los hace particularmente sensibles al fuego (Cochrane, 2003; Armenteras et al., 2021). Este
escenario ha puesto en riesgo la permanencia de estos ecosistemas clave para la biodiversidad
y la conectividad ecoldgica entre los ecosistemas de piedemonte y la selva amazédnica (Bricefio,
2004; Correa-GOmez & Stevenson, 2010).

Los incendios en ecosistemas sensibles al fuego causan diversos efectos sobre la
estructura vegetal, la disponibilidad de nutrientes, el microclima y las poblaciones faunisticas
(Cochrane, 2003). Estos cambios se relacionan con variaciones en la disponibilidad y calidad de
los alimentos, asi como con cambios en la estructura del habitat, como la destruccion de zonas
de reproduccion, proteccion y descanso (Arruda et al., 2016). Por lo tanto, algunos organismos
son mas susceptibles a los incendios y pueden verse afectados negativamente, lo que puede
disminuir el tamafio de sus poblaciones (Brotons et al., 2005; Pausas & Parr, 2018). Algunos
rupos de especies cuentan con una baja capacidad de dispersion y mayor exposicion directa
al fuego, como los estadios inmaduros o los que producen agallas (Swengel, 2001). En contraste,
algunos grupos de fauna son menos susceptibles, debido a su ciclo de vida, morfologia y
comportamiento, lo que permite que algunas especies sean oportunistas o se especialicen en

condiciones post-incendio (Brotons et al., 2005; Pausas & Parr, 2018).

Los escarabajos coprofagos (Coleoptera: Scarabaeidae: Scarabaeinae) han sido
ampliamente reconocidos como buenos indicadores biolégicos, respondiendo a cambios
naturales y antropogénicos en los ecosistemas (Halffter & Favila, 1993; Nichols et al., 2007). En
este sentido, se utilizan para evaluar los efectos de las acciones antropogénicas en los procesos
ecosistémicos (Audino et al., 2014; Beiroz et al., 2018). Particularmente los impactos del fuego
sobre comunidades de escarabajos copréfagos (Coleoptera: Scarabaeidae), dependen de los
atributos primarios evaluados, del tipo de ecosistema y su contexto a nivel del paisaje. En este

sentido se ha encontrado que, en algunos bosques tropicales inmersos en matrices de sabanas
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y pastizales, la diversidad y abundancia no sufren cambios significativos respecto a areas no

guemadas, no obstante, a nivel de composicién en areas quemadas se identifican comunidades
dominadas por especies caracteristicas de areas abiertas (Nunes et al., 2019; Goncalves et al.,
2022). Estas especies poseen adaptaciones que les permiten ser resilientes al fuego como la
tolerancia a cambios en el microbioma (temperatura y humedad), capacidad de vuelo en largas
distancias, aprovechar diversas fuentes de recurso alimenticio y sincronizar sus periodos de
anidacion en épocas de lluvia (Carvalho et al., 2020; Franca et al., 2020). Por su parte, en algunos
bosques tropicales himedos se han identificado efectos del fuego sobre variables estructurales
de las comunidades de escarabajos copréfagos, en donde la riqgueza, composicién, abundancia y
biomasa disminuyen en zonas impactadas por el fuego, en estos escenarios las especies
especialistas, de gran talla y estenotipicas fueron las mas afectadas (deAndrade et al., 2014,
Rangel et al., 2020).

Luego de un incendio el escenario post fuego de los ecosistemas tropicales se caracteriza
por un cambio en la estructura de la vegetacion que impacta directamente el microclima, la
diversidad de especies y su abundancia (Slik et al., 2010; Cury et al, 2020; Harrison et al., 2024).
La recuperacion después de un incendio puede tardar décadas, esta determinada en gran parte
por las comunidades que sobreviven y por las que pueden inmigrar fuera del area afectada. El
éxito de la colonizacién depende no solo del modo reproductivo, sino también de otros factores,
como la capacidad de dispersion, la fertilidad y las caracteristicas del habitat (Debouzie et al.,
2002). Otros rasgos gue se ha demostrado que se ven afectados por las perturbaciones son el
tamafio corporal, la capacidad de vuelo, la posicién relativa al suelo y los gremios tréficos (Discroll
& Weir, 2005). A nivel de los escarabajos copréfagos sélo se reconoce un estudio realizado en
el complejo del Pantanal brasilero en donde se evalud la respuesta de la diversidad taxonémica
y funcional de escarabajos copréfagos luego de 16 meses después de un incendio que afectd
ecosistemas de sabanas cercanas a bosques de cerrado y caatinga encontrando una alta
similitud entre areas quemadas y no quemadas (Goncalves et al., 2022). Segun los autores, este
resultado estuvo determinado por una rapida respuesta a los incendios por parte de especies
resilientes, principalmente escarabajos con tallas pequefias y con adaptaciones a ambientes
abiertos. En los escenarios actuales se reconoce la necesidad de entender no solo las respuestas
de los grupos faunisticos a los incendios en el largo plazo, sino a su vez identificar como los
atributos funcionales pueden brindar informacion diferencial que permita entender los procesos
de reestructuracion ecolégica en el post fuego y sus potenciales efectos en los servicios

ecosistémicos (Roces-Diaz et al., 2022).
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Existe un creciente interés en el uso de los rasgos funcionales para predecir respuestas
a perturbaciones. Los rasgos funcionales hacen referencia a las caracteristicas fenotipicas
medibles de los organismos que al interactuar con los componentes biéticos y abioticos afectan
su adecuaciéon (McGill et al., 2006). La ecologia basada en rasgos funcionales permite probar
hipétesis ecologicas a partir de las interacciones de los diferentes niveles de organizacion de
acuerdo con los patrones de ocupacion del nicho (Wong et al., 2018). Los escarabajos coprofagos
desempefian importantes funciones ecoldgicas que soportan servicios ecosistémicos, como la
eliminacion de excrementos, el ciclo de nutrientes, la fertilidad del suelo, la mejora de la aireacién
y la infiltracidn, la dispersion secundaria de semillas y el control de parasitos (Nichols et al., 2008).
Presentan una amplia variacion en las estrategias de ciclo vital y el tamafio corporal, o que se
refleja en rasgos funcionales medibles (Halffter & Edmonds, 1982; Hanski & Cambefort, 1991). Por
lo tanto, se ha reconocido el potencial de los escarabajos como modelos adecuados para evaluar
la diversidad funcional, una medida de la biodiversidad que cuantifica la variedad y el valor de
las especies y los rasgos de los organismos (p. €., morfologia, fisiologia, comportamiento y
rasgos del ciclo de vida) que influyen en el funcionamiento del ecosistema (Tilman, 2001; Cadotte
et al., 2011).

El presente estudio tuvo como objetivo analizar las respuestas de variables funcionales
(remocion de excremento, remocion de suelo, dispersion de semillas pequefias y medianas que
soportan servicios ecosistémicos asociados con las comunidades de escarabajos copréfagos de
diferentes escenarios de incendio (ocurrencia de incendios y TSLF) en dos entornos de
conservacion. A partir de esto se busco responder las siguientes preguntas: (1) ¢ Cémo influye el
fuego sobre los aportes funcionales totales y gremiales a los servicios ecosistémicos? (2) ¢ Cémo
los servicios ecosistémicos soportados por los ensamblajes de escarabajos son afectados por
los diferentes escenarios de incendio? y (3) ¢,Cual es la relacién entre los escenarios de incendio
y los estatus de conservacién con los procesos de recuperacion funcional en el post fuego?
Comprender estas respuestas ecolégicas a incendios es crucial para desarrollar estrategias de
conservacion de servicios ecosistémicos asociados a las dindmicas especificas del fuego como

un factor ecolégico clave.

VII.3 Metodologia

VII.3.1 Area de estudio y muestreo de escarabajos copréfagos

El estudio se realiz6 en dos Reservas Naturales de la Sociedad Civil, Dofia Ana (DANR)
( 06 A0 8NijB8 2 A 4 Bj Np)y7LosRaples (LRNR) ( 0 6 A 1 ONNj6 @ A 3 2j N}¥, Bbic&das en
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el municipio de Puerto Carrefio, en la region de la Orinoquia (Figura VI-2). Ambas reservas
comprenden un mosaico de sabanas naturales y bosques riparios sujetos a la dinamica
estacional de incendios e inundaciones. Los incendios ocurren principalmente durante la estacion
seca (diciembrei marzo), mientras que las inundaciones alcanzan su punto maximo durante la
estacion lluviosa (abrili octubre). La reserva DANR cuenta con medidas de proteccion estrictas,
con prohibiciones de cazay tala ilegal, lo que promueve la conservacién del habitat para la fauna
local. Por otro lado, LRNR enfrenta continuas presiones antropogénicas, como la entresaca ilegal

de madera, la caza furtiva y las quemas frecuentes.

Se realizaron recolecciones en 36 puntos de muestreo (18 por reserva, categorizados en
tres tipos de habitat): sabana, borde de bosque-sabana e interior de bosque, cada hébitat con 6
puntos por reserva. Los datos de incendios para cada ubicacién se obtuvieron mediante el
Sistema de Informacién sobre Incendios para la Gestion de Recursos (FIRMS) (fecha de acceso
a los datos: 11 de octubre de 2024), que proporciona datos casi en tiempo real sobre hotspots
de incendios activos mediante sensores MODIS (Espectrorradiometro de Imagenes de
Resolucion Moderada) a bordo de los satélites Aqua y Terra. A partir de esto, se registro la
ocurrencia de incendios (FOc: 0-5 eventos) y el tiempo transcurrido desde el ultimo incendio
(TSLF: 0-23 afios) dentro de un perimetro de 0,5 km alrededor de cada sitio.

El trabajo de campo se realiz6 durante las estaciones secas de marzo-abril de 2021 y
2023, asegurando condiciones climaticas estandarizadas para minimizar los efectos estacionales
en los ensamblajes de escarabajos copréfagos. Con el fin de mantener la independencia en la
toma de datos, los puntos de muestreo se ubicaron con 0,5 km de distancia entre si (da Silva &
Hernandez, 2016). En cada punto se ubicé un transecto lineal (150 m) que consistio en tres
puntos experimentales espaciados 50 m entre si, cada uno dispuesto en un habitat (sabana,
borde o interior del bosque). Los puntos experimentales consistieron en montajes de exclusion
gremi al ( Mi | ot i | daeuho sa Uibicaron 200gld@ Eexcremento cona50 semillas
plasticas pequefias (5mm) y 20 semillas plasticas medianas (1cm). Los ensayos estuvieron activos
durante 24h, terminado este periodo se recolectaron los datos de indicadores funcionales. Estos

se categorizaron de la siguiente forma:

1 Control positivo: en este montaje el excremento se ubicé directamente sobre el
suelo, esto con el fin de evaluar el efecto de todos los gremios que conformaron
el ensamblaje de escarabajos copréfagos (Figura IV -2A).

1 Control negativo: para esta arena experimental, se cubrié el excremento con una
malla de 15cm x 40cm con tamarfio de apertura de 1 mm?2. Este ensayo permitié
excluir la accion de la totalidad del ensamblaje de escarabajos copréfagos y a su
vez establecer la pérdida de humedad debido a la temperatura ambiental (Figura
IV-2B).
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1 Exclusion cavadores: debajo de la masa de excremento se dispuso una lamina
de plastico de 40cm x 40cm y espesor de 2mm fijada al suelo con 4 alambres,
ubicados en cada esquina de dicha lamina. Esta disposicion evité la accion del
gremio al evitar el proceso de relocalizacion vertical justo debajo del material
atrayente (Figura IV -2C).

1 Exclusion rodadores: con el fin de evitar la accion funcional por parte de dicho
gremio, se ubicé un cilindro plastico de 40cm de didmetro enterrado en el suelo
gue roded la masa de coprocebo situada en el centro de dicho cilindro (Figura V-
2D).

VIl.3.2 Indicadores de remocion de excremento

Una vez transcurridas las 24h de duracién de cada experimento de exclusién, se pes6 cada masa
de excremento, la partir de esto se calculé la proporcién de heces removidas (DRR) usando
laecuacion: DRR= (Minicial - Méina) / Minicia €n dénde Miniciai S€ refiere a un valor peso de referencia,

Mimhace referencia al peso final (Milotil et al

VII.3.3 Indicadores de bioturbacion

La excavacion del suelo, como indicador de la accion de bioturbacion, se cuantifico recolectando
el suelo suelto en la superficie alrededor de las entradas de las galerias ubicadas en un rango
de 1m alrededor de los experimentos de exclusion, el suelo fue recolectandolo por medio de

espatulas para ser pesado en una balanza portatil con un rango 0,0 a 100g.

VIl.3.4 Indicadores de remocion de semillas

Se contaron las semillas de cada categoria de tamafio transcurridas las 24h de actividad de los
experimentos. El valor registrado se resté del numero inicial de semillas artificiales, con esta
informacion se calcul6 la proporcion de remocion de semillas (SDR) por cada gremio a partir de
la ecuacion: SDR= (Siniciati Stinat) / Sinicat ( Mi 1 ot i | et al ., 2018).

VII.3.5 Andlisis estadistico

Para detectar tendencias entre las variables funcionales, las ocurrencias de incendios y los afios
después del ultimo incendio, se realizé un analisis factorial de extension de datos mixtos a través
de un analisis de componentes principales de generalizacion (PCA), implementado en el paquete

FactomineR para R (Husson et al., 2008). Para determinar el efecto de las ocurrencias de
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incendio y los afios después del ultimo incendio sobre las variables funcionales, se utilizé un

modelo lineal mixto generalizado (GLMM), dénde los factores fijos fueron TSLF y las ocurrencias
de incendio, mientras que los aleatorios fueron el habitat y el muestreo. Estas herramientas
estadisticas son versatiles y se aplican en diversos escenarios de modelado, especialmente para
datos con una estructura jerarquica o correlacionada. En tales casos, los GLMM pueden capturar
la estructura con mayor precision que los modelos lineales generalizados (GLM), lo que permite
un analisis adecuado con respecto a la naturaleza de los datos (Correa-Morales et al., 2016). El
ajuste del modelo a una distribucién gaussiana inversa se realiz6 utilizando el paquete Lme
(Bates et al., 2015) Tras la verificacion mediante una prueba de proporcién de verosimiltud (Davis.
1980), se reporté un modelo que mostro variables significativas, y se calculé el R-cuadrado
marginal y condicional utilizando el paquete Mumin (Barton, 2015). Los analisis presentados se
desarrollaron integramente con R version 4.2.3. Previo al andlisis de datos, se realizd la
imputacion de datos mediante el algoritmo MICE, empleando el método de coincidencia de medias
predictivas (PMM) en variables numéricas. Esto se realizdé debido al alto porcentaje de valores
faltantes y para obtener una estimacion precisa de patrones y cambios en las variables
funcionales. Se realiz6 una imputacion multiple con un maximo de 10 interacciones (Van Buuren
& Groothuis- Oudshoorn, 2011).

Para evaluar la asociacion entre las variables de remocién de excremento, remocién de
suelo, dispersion de semillas medianas y de semillas pequefas se elaboraron correlogramas,
donde se utilizé el coeficiente de correlacion de Spearman (ver Anexos ). Este analisis se realizé
diferenciando por los afios después del uUltimo incendio, habitat especifico y ocurrencias de
incendio, en relacion con los gremios funcionales. Ademas, se calculé la significancia estadistica
de cada grado de asociacion, la cual fue representada graficamente mediante asteriscos (p
<0,05; *p < 0,01, **p < 0,001), lo que permite una interpretacion visual rapida de las relaciones
significativas (Wei et al., 2017; Schober et al., 2018).

VIl.4 Resultados

VIl.4.1 Efectos del fuego sobre la remocion de excremento y de suelo

A nivel general en LRNR la remocién efectuada por todos los gremios, al igual que la accién
diferencial de gremios permanece estable con una tendencia a disminuir en incendios recientes
(0 a 2 afios) (Figura VII -1). En lo que respecta a los bosques de DANR se observo una tendencia
similar. En contraste, en el borde y la sabana la remocion realizada por todos los gremios y la llevada
a cabo por los rodadores se incrementd en escenarios con incendios ocurridos en los Ultimos dos
afios (Figura VIl -1). En cambio, los cavadores disminuyeron su efecto sobre la remocién de
excremento en ese mismo escenario. En promedio en los bosques de LRNR hubo mayor

remocion de excremento, con respecto a los otros hébitats, por su parte, en DANR los valores
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altos se observaron en el borde y la sabana (Figura VIl -1). copréfagos

En LRNR se observdé un patron de incremento generalizado con respecto a la
acumulacion de eventos de incendio en el bosque, esto aplicé para todos los gremios en conjunto
y a nivel diferencial. En el borde la remocion de excremento permanecidé constante para el
ensamblaje de escarabajos copréfagos independientemente de la ocurrencia de incendios
(Figura VII-1). Por otra parte, en la sabana las tendencias fueron contrastantes, ya que el aporte
funcional por parte de todos los gremios incrementd debido a la ocurrencia de incendios,
mientrasque para los cavadores y rodadores diferenciados la variable disminuyé a medida que
los incendios aumentaron (Figura VII-1).

En DANR la tendencia en bosque y borde fueron similares a LRNR, no obstante, en las
sabanas se registr6 una relacion positiva entre la remocion de excremento (general y
diferenciada) y la ocurrencia de incendios. En promedio en los bosques de LRNR hubo mayor
remocion de excremento, con respecto a los otros habitats, por su parte, en DANR los mayores
valores se observaron en el borde y la sabana (Figura VIl -1)

En los bosques de LRNR la remocién de suelo por parte de la comunidad en su totalidad
mantuvo valores similares con respecto a los afios después del Gltimo incendio, por su parte, la
accion diferencial por parte de cavadores tuvo un incremento en afos intermedios (3-2 TSLF)
(Figura VII-2). En contraste esta variable funcional mostr6 valores bajos en los bordes de LRNR
tanto a nivel de la comunidad como diferencial por parte de los gremios evaluados. En las
sabanas se observé un patron similar para los cavadores, en contraste la accién general del
ensamblaje mostré un incremento en la remocion de suelo a los 2 afios después del Ultimo

incendio (Figura VII -2).
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Figura VIl -1. Remocion de excremento respecto a escenarios de ocurrencia de incendios en
cada habitat especifico. Bosque, borde y sabana en LRNR (A-C), bosque, borde y sabana DANR
F). Todos : ensamblaje de escarabajos coprofagos, C-E: gremio de cavadores y R-E: gremio de

rodadores.

En los bosques de DANR el aporte general y diferencial por parte del ensamblaje de
escarabajos a la remocion de suelo se mantuvo constante a través de los diferentes afios
después del dltimo incendio. Esta tendencia se mantuvo en el borde para los aportes
diferenciales de los cavadores y rodadores, sin embargo, en los habitats no quemados y con 3
afios después del ultimo incendio se registraron los valores mas altos de remocion (190 g y 250
g respectivamente) (Figura VIl -2). En las sabanas entre los 10y 6, y a los 2 afios transcurridos
después del ultimo evento de incendio se observé la mayor cantidad de suelo removido, tanto a

nivel de comunidad como de gremios independiente (Figura VII -2).
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Afios después del tltimo incendio

Figura VII-2. Remocion de excremento respecto a los afios después del dltimo incendio por cada
habitat especifico. Bosque, borde y sabana en LRNR (A-C), bosque, borde y sabana DANR (D-
F). Todos : ensamblaje de escarabajos copréfagos, C-E: gremio de cavadores y R-E: gremio de

rodadores.

En bosques de LRNR con entre 3 y 5 ocurrencias de incendios se registré la mayor
remocién de suelo a nivel de cavadores, el aporte funcional general del ensamblaje se mantuvo

constante respecto a la acumulacion de incendios (Figura VII -3).

Independientemente de la ocurrencia de incendios en el habitat de borde se registraron
los menores valores de remocion de suelo, en contraste en las sabanas con ocurrencias de 5 se
observé el mayor aporte del ensamblaje de escarabajos a nivel general a dicha variable funcional.
Una tendencia similar se observo en los bosques de DANR, sin embargo, el incremento en el
aporte funcional con respecto a una mayor ocurrencia de incendios no fue significativo tanto por
el ensamblaje general como por cada gremio evaluado. En los habitats de transicion con bajas
ocurrencias de incendios (0- 2) de DANR, hubo una mayor actividad de remocién general con
respecto a los aportes diferenciales por gremio. En contraste, en las sabanas se observaron
tendencias similares a nivel de ensamblaje y de gremios, en donde la remocién de suelo entre 1

y 4 incendios se mantuvo entre 250 g y 300 g (Figura VII -3).
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Figura VII-3. Remocién de suelo normalizada respecto a la ocurrencia de incendios por cada habitat
especifico. Bosque, borde y sabana en LRNR (A-C), bosque, borde y sabana DANR (D-F).
Todos : ensamblaje de escarabajos copréfagos, C-E: gremio de cavadores y R-E: gremio de

rodadores.

En relacion con los afios después del altimo incendio la remocién de suelo general en
bosques es relativamente baja a los 22 y 9 afios después del incendio, para los cavadores se
observaron picos de actividad alrededor de los 13 y 3 afios, mientras que el ensamblaje de
escarabajos en su totalidad tiene un pico en los 6 afios (Figura VII-4). En contraste en los bordes
de bosque, el gremio de los cavadores tuvo un mayor aporte a la remocién de suelo a 9 afios
después del incendio, disminuyendo drasticamente después de este punto. La remocion de suelo
en sabana es consistentemente mas alta que en los otros dos habitats, el ensamblaje de
escarabajos en conjunto muestra picos significativos en los 2 afios después del incendio (600 g
de suelo) (Figura VII-4). Por su parte el aporte de los cavadores fue significativamente menor en
comparacion con lo observado para los gremios en conjunto. En los bosques de DANR la
remocion de suelo se mantuvo por debajo de los 50 g salvo los registros del aporte por el
ensamblaje de escarabajos a los 6 y 2 TSLF (Figura VIl -4). Esta tendencia se observo en los
bordes de bosque tanto para los cavadores como para el ensamblaje general, para este ultimo
grupo los valores mas altos se registraron a los 22 (110 g) y 3 (100 g) afios después del ultimo
incendio. De manera contrastante, el aporte a la remocién de suelo por cavadores y por los
gremios en conjunto tuvo un patrén similar, con puntos altos registrados a los 22, 10, 6 y 2 afios

después del ultimo incendio (Figura VII -4).
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Afios después del ultimo incendio

Figura VII-4. Remocion de suelo respecto a los afios después del tltimo incendio por cada habitat
especifico. Bosque, borde y sabana en LRNR (A-C), bosque, borde y sabana DANR (D-F).
Todos : ensamblaje de escarabajos copréfagos, C-E: gremio de cavadores y R-E: gremio de

rodadores.

VII.4.2 Proyeccion de escenarios para la remocion de excremento y de
suelo en respuesta al fuego.
A partir del GLMM se observo una correspondencia positiva entre la ocurrencia de incendios y la
accion de remocién de excremento generalizada para ambas localidades, no obstante, esta fue
mas marcada en DANR. A su vez, en esta reserva se observo un efecto similar sobre la accion
diferencial del gremio de los rodadores. En ambos escenarios la accién diferencial de los
cavadores fue mas baja en comparacion con los rodadores, no obstante, en LRNR se observaron
menos cambios en esta variable al aumentar la ocurrencia de incendios (Figura VII -5) Por su
parte en LRNR se observé una correlacion constante entre esta variable y los afios después del
ltimo incendio, en donde la mayoria del aporte lo realiza el ensamblaje en conjunto respecto a
los gremios independientes. En DANR se observé un incremento de la remocién de excremento
con respecto a un mayor tiempo transcurrido en el postfuego, para este caso el ensamblaje en

general y los cavadores aportaron mas que los rodadores (Figura VIl -5).
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Figura VII -5. Modelo lineal mixto generalizado para la remocién de excremento y de suelo en
respuesta a los escenarios de ocurrencia y afios después del ultimo incendio. LRNR: A, C,E y
G, DANR: B, D. Fy H. Control: exclusién completa del ensamblaje de escarabajos coprofagos.
Todos : ensamblaje de escarabajos coprofagos, C-E: gremio de cavadores y R-E: gremio de

rodadores.

En ambos escenarios de conservacion se reconocié una correlacion positiva entre el
aumento en la ocurrencia de incendios y la remocion de suelo efectuada por el ensamblaje de
escarabajos. En DANR esta tendencia fue particularmente mas evidente, no solo a nivel de
comunidad sino a su vez para la accion diferencial de gremios de escarabajos cavadores y
rodadores, en LRNR el aporte funcional de estos grupos no supero la contribucion del ensamblaje
de escarabajos coprofagos en conjunto (Figura VIl -5). A nivel de los afios después del ultimo
incendio, se observo un patrén contrastante con respecto a la ocurrencia, para estos escenarios
del fuego se reconoci6 un efecto positivo de los afios transcurridos respecto a la remocion de
suelo. Especificamente en DANR los valores predictivos asociados a la accién
diferencial de los cavadores en habitats no quemados alcanza los 150 g de suelo (Figura VII-5).
Si bien los valores totales méas altos de remocion de suelo (450 g) se registraron en LRNR, la
accion diferencial de los gremios rodadores (50 g) y cavadores (65 g) en DANR fueron mas altos

respecto al aporte general del ensamblaje en dicha reserva (Figura VIl -5).
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VIl.4.3 Efectos del fuego sobre la dispersion de semillas pequefas y
medianas.
En los bosques de LRNR para el ensamblaje de escarabajos copréfagos y el gremio de los
cavadores se observo la mayor dispersion de semillas pequefias entre los 2 y 3 afios después
del dltimo incendio, por su parte el aporte de los rodadores permanecié con pocas variaciones
respecto a TSLF (Figura VII -6). En el borde el movimiento secundario de semillas pequefias
efectuado por la totalidad de gremios disminuy6 a medida que los incendios fueron mas recientes
durante el tiempo de andlisis. Por su parte, los escarabajos cavadores y rodadores dispersaron
un promedio de 26,5 y 23,3 semillas respectivamente, siendo los 3 afios después del dltimo
incendio el escenario con mayor aporte funcional (SemPprom= 41,5+2) (Figura VII-6). Por su
parte, en las sabanas de esta reserva se observé una mayor dispersion de semillas por parte de
la totalidad del ensamblaje de escarabajos (SemPprom= 31,7+3), mientras que en promedio los
cavadores removieron 26,3+4 y los rodadores 29,3+3 semillas pequefias (Figura VIl -6). La
remocion de semillas pequefias realizada por el ensamblaje de escarabajos copréfagos y de
forma independiente por los rodadores en los bosques riparios no quemados de DANR fue la méas
alta registrada respecto a los escenarios del fuego restantes (45 +5 y 40,5+2 respectivamente).
En los bosques con 2 afios después del ultimo incendio las semillas dispersadas por rodadores
y cavadores no superaron las 29 unidades (Figura VIl -6). En el borde, los cavadores removieron
en promedio 25,5+6 semillas independientemente de la variable TSLF, una tendencia similar se
observo respecto a la accion conjunta de todos los gremios en dénde en bordes no quemados
se registré un promedio de 47+2 semillas dispersadas disminuyendo a 25 desde los 16 TSLF
(Figura VII -6). Por su parte, en las sabanas de esta reserva se observaron tres picos de accion
conjunta del ensamblaje de escarabajos y diferencial por parte del gremio de los rodadores, estos
ocurrieron en bosques no quemados, a los 6 y a los 2 afios después del ultimo incendio. El gremio
de los cavadores mantuvo constante el aporte a esta variable funcional salvo un punto alto de

dispersién de semillas ocurridos en el escenario de 6 TSLF (Figura VII -6).
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Figura VIl -6. Remocion de semillas pequefias respecto a los afios después del ultimo incendio
por cada habitat especifico. Bosque, borde y sabana en LRNR (A-C), bosque, borde y sabana
DANR (D-F). Todos : ensamblaje de escarabajos copréfagos, C-E: gremio de cavadores y R-E:
gremio de rodadores.

En los bosques de LRNR se registré una relacion positiva entre el nimero de semillas
pequefias dispersadas y el aumento en la ocurrencia de incendios, tanto para el ensamblaje en
conjunto, cémo para los gremios evaluados de manera independiente. Especificamente, para el
ensamblaje de escarabajos copréfagos y para los cavadores se observé un incremento de 20,6
y 19 semillas, respectivamente, en los bosques con 5 ocurrencias respecto a los habitats no
guemados. Los rodadores por su parte, removieron en promedio 4 semillas mas en los
escenarios de mayor ocurrencia de incendios en comparacion a los bosques no quemados
(Figura VIl -7). En los bordes de LRNR, el patron general indic6 un nimero promedio de 13,9
semillas pequefas removidas respecto a la ocurrencia de incendios, con dos puntos de maximo
aporte en los escenarios de 2 (ensamblaje general) y 3 (cavadores y rodadores). En la sabana
se identificé un patron similar al observado para el ensamblaje de escarabajos en los bosques,

no obstante, la diferencia entre las semillas dispersadas en los escenarios de mayor ocurrencia
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en contraste con los hébitats no quemados fue de 30,5 (Figura VIl -7). La accion diferencial de
gremios de escarabajos se mantuvo invariable entre los escenarios de 5 ocurrencias y las areas
en las que no se registraron incendios. El ensamblaje de escarabajos (49,5) y el gremio de los
rodadores (45) pertenecientes a los bosques no quemados de DANR aportaron la mayor cantidad

de semillas pequefias removidas con respecto a los demas escenarios de ocurrencia de

incendios.
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Figura VII -7. Remocién de semillas pequefias respecto la ocurrencia de incendios por cada
habitat especifico. Bosque, borde y sabana en LRNR (A-C), bosque, borde y sabana DANR (D-
F). Todos : ensamblaje de escarabajos copréfagos, C-E: gremio de cavadores y R-E: gremio de
rodadores.

En comparacion con los escenarios con 5 ocurrencias de incendio, los bosques con 22
TSLF contaron con una diferencia de 17 (ensamblaje) y 13,5 (rodadores) semillas adicionales
removidas (Figura VII -7). En contraste, la dispersién de semillas pequefias efectuada por el
gremio de escarabajos cavadores se mantuvo constante en los diferentes escenarios de
ocurrencia de incendios (SemPprom= 27,6t11). En los bordes se observé una tendencia similar
a lo registrado en los bosques para el ensamblaje en general y para el gremio de los cavadores,
por su parte la remocion de semillas pequefas realizada por los rodadores, tanto en el borde
como en la sabana, oscilo respecto a los diferentes escenarios de ocurrencia. Para este gremio

en ambos hébitats y el ensamblaje de escarabajos en las sabanas, hubo dos puntos bajos de
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aporte funcional (1 y 2 ocurrencias), mientras que en bordes con 3 incendios registrados se
observaron los valores de aporte més altos (SemPprom= 47,8+9) (Figura VIl -7). En sabanas con
ocurrencia de 4 incendios se registr6 un total de 47 semillas dispersadas por el gremio de
escarabajos cavadores, 22,9 mas que los demas escenarios de fuego.

En bosques y bordes de LRNR se observé un mayor nimero de semillas medianas
dispersadas entre los 2 y 3 afos después del ultimo incendio tanto para el ensamblaje en
conjunto (12 semM/24h), como para los gremios de forma diferencial (cavadores 12 semM/24hy
rodadores 8 semM/24/h) (Figura VII-8). Para estos dos habitats la remocion de semillas
medianas en areas no quemadas y con menos de un afio desde el ultimo evento de incendio fue
similar (semMprom= 8). En contraste, en las sabanas se identific6 una tendencia a la disminucion
de los aportes a esta variable funcional por parte de los gremios y del ensamblaje de escarabajos
copréfagos en los habitats quemados, contando con una dispersion promedio de 5 semillas
medianas (Figura VIl -8).
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Figura VII-8. Remocion de semillas medianas respecto a los afios después del ultimo incendio
por cada habitat especifico. Bosque, borde y sabana en LRNR (A-C), bosque, borde y sabana
DANR (D-F). Todos : ensamblaje de escarabajos copréfagos, C-E: gremio de cavadores y R-E:

gremio de rodadores.

Por su parte en los bosques de DANR se registré un patron similar al observado en LRNR,
sin embargo, la mayor remocion de semillas medianas se observo en los 6 TSLF para el

ensamblaje y para el gremio de escarabajos cavadores.
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En los bordes de bosque evaluados en DANR la remocion de semillas registré un patron
de disminucion con respecto a incendios recientes, donde se resalta la diferencia de 13,5
semM/24h entre habitats no quemados y con menos de un afio después del ultimo incendio
(Figura VIl -8). Por su parte, en los habitats de sabana se observé una dispersion promedio de
19,83 semM/24h a los 6 TSLF tanto gremios en conjunto como cavadores y rodadores de forma
independiente. Por su parte en las sabanas con incendios recientes y las no quemadas exhibieron
una dispersion similar por parte de la totalidad de escarabajos copréfagos, con 16,3 y 16,6

semillas medianas promedio (Figura VIl -8).

En los bosques de la reserva LRNR la dispersion de semillas medianas por parte de los
rodadores y el ensamblaje en conjunto incremento con respecto al niumero de incendios
registrados siendo 11 semM/24h y 8 semM/24h (Figura VII-9). Los cavadores por su parte
removieron un maximo de 11 semillas medianas en bosques y bordes con 3 ocurrencias de
incendio. Contrario a lo reportado en los bosques de esta reserva, en las sabanas se observo
una tendencia de disminucién en las semillas removidas por cavadores y rodadores en habitats

guemados respecto a los que no registraron eventos de incendio (Figura VII -9).

La dispersién de semillas medianas efectuada a nivel gremial y por la totalidad del
ensamblaje de escarabajos en bosques de DANR mantuvo una tendencia constante salvo lo
reportado para habitats con 3 ocurrencias de incendio (Figura VII-9). En los bordes se reconoce
un patrén general de disminucion de la dispersion de semillas respecto a un aumento en la
ocurrencia de incendios. En las sabanas por su parte, se observa el mayor aporte funcional a

dicha variable en los escenarios extremos de ocurrencia (0 y 4 incendios) (Figura VIl -9).
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Figura VII -9. Remocion de semillas medianas respecto a la ocurrencia de incendios por cada
habitat especifico. Bosque, borde y sabana en LRNR (A-C), bosque, borde y sabana DANR (D-
F). Todos : ensamblaje de escarabajos copréfagos, C-E: gremio de cavadores y R-E: gremio de

rodadores.

VIl.4.4 Escenarios para la dispersion de semillas en respuesta al fuego.

Con respecto a las predicciones del modelo lineal generalizado, se observa que para las dos
reservas existe una relacion positiva entre la dispersién de semillas pequefias y los bosques con
mayor tiempo transcurrido después del Ultimo incendio. Las diferencias entre ambas localidades
se basan en la cantidad potencial de semillas a dispersar y el grupo de escarabajos que ejerce
el mayor aporte funcional (Fig. VII-10). En este sentido, en LRNR se observa un aporte
generalizado significativamente mayor por parte del ensamblaje de escarabajos respecto a la
accion diferencial por parte de los gremios individualmente. Para el caso de DANR se observa
gue el aporte del ensamblaje general y de los cavadores se comporta de forma similar, no
obstante, la proyeccion de remocién es mayor para los gremios en conjunto en habitats no
guemados (90 SemP/24h) (Fig. VII-10).
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Figura VII-10. Modelo lineal mixto generalizado para la remocién de semillas pequefas y
medianas en respuesta a los escenarios de ocurrencia y afios después del Ultimo incendio.
LRNR: A, C, E y G, DANR: B, D. F y H. Control: exclusién completa del ensamblaje de
escarabajos coprofagos. Todos: ensamblaje de escarabajos copréfagos, C-E: gremio de

cavadores y R-E: gremio de rodadores.

Referente a los escenarios de ocurrencia de incendios, se identificd una relacion positiva
entre la dispersion potencial de semillas pequefias y un mayor numero de incendios.
Particularmente el gremio de cavadores en LRNR presentd una proyeccion de remocion inferior
respecto al ensamblaje en conjunto y el gremio de los rodadores. En DANR se observé una
tendencia similar respecto a los cavadores, a quienes se les proyectdé un maximo de 10 semP/24h
(Fig. VII-10).

En LRNR se observa una tendencia constante con un leve incremento de la remocion de
semillas medianas respecto a un mayor tiempo transcurrido después del dltimo incendio en
donde el ensamblaje en su totalidad tiene el mayor aporte proyectado. Por su parte, se observa
gue en bosques no quemados y con ocurrencia de 5 incendios se dan las mayores predicciones

de remocién por parte del ensamblaje en conjunto (Fig. VII-10). En contraste en DANR se
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observa un marcado incremento en la potencial remocion de semillas medianas tanto por el
ensamblaje como por el gremio de rodadores desde los 10 afios hasta los 22 afios después del
ltimo incendio. En los escenarios de 3 a 4 ocurrencias de incendio se observa un incremento

marcado en la remocién predictiva de semillas medianas (Fig. VII-10).

VII.4.5 Efectos del estatus de conservacion sobre las interrelaciones
funcionales en escenarios post fuego.
A partir de los analisis de componentes principales (PCAs) se identifico al eje Y como descriptor
de las variables de ocurrencia y TSLF (PC2), mientras que el PC1 estuvo asociado al eje X en
dénde se explicé en su mayoria la variabilidad entre los aportes funcionales medidos. Se observé
una relacion positiva entre la remocion de suelo y la remocion de excremento; y a su vez entre

la dispersién de semillas pequefias y medianas (ver Anexos).

En el escenario global en donde interactian los datos provenientes de las dos reservas
evaluadas, se observa una clara separacion entre las ocurrencias de incendio asociadas a los
aportes funcionales generales de los ensamblajes de escarabajos copréfagos, en donde la mayor
influencia de la ocurrencia se da en los hébitats no quemados. Los primeros dos componentes
explican el 85, 7% de la variacion entre datos, donde el PC1 logra describir el 66% (variables
funcionales) y el 20,5% el PC2 (ocurrencias) (Figur a VII-11). Se identifica una relacion entre la
remocion de suelo y los habitats con 2 y 3 ocurrencias de incendio, la remocion de excremento
con 2 eventos de incendio y la dispersion de semillas (pequefias y medianas) con escenarios de
un incendio registrado. En los analisis asociados con los afios después del ultimo incendio los

dos primeros componentes principales explicaron el 85,5% de la variaciéon (Tabla VII-1).

Tabla VII-1. Proporcion de varianza acumulativa descrita por cada componente principal de

acuerdo con cada andlisis realizado.

Andlisis
General/ General/ AN DANR/TSLF ERIRT LRNR/TSLF
Componente  ocurrencia TSLF ocurrencia ocurrencia
PC1 0,6624 0,6624 0,6624 0,6624 0,6519 0,7383
PC2 0,8555 0,8555 0,8555 0,8555 0,857 0,923
PC3 0,93985 0,93985 0,93985 0,93985 0,94135 0,97608
PC4 0,99137 0,99137 0,99137 0,99137 0,98852 0,99676

PC5 1 1 1 1 1 1
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Figura VII-11. Andlisis de componentes principales generales para las variables funcionales
evaluadas con respecto a la ocurrencia de incendios (A) y los afios después del ultimo incendio
(B). R suelo: remocién de suelo, R excrem: remociéon de excremento, R peq: remocién de

semillas pequefas y R med: remocién de semillas medianas.

En estos escenarios se observaron asociaciones diferenciales en habitats con 16 y 22 TSLF
determinado por la relacion entre variables funcionales (Figura VII -11). Por su parte se observé
un anidamiento entre los escenarios de fuego reciente (0 a 3 TSLF) y entre 9 (con menos
variabilidad) y 10 afios después del ultimo incendio. Particularmente el escenario de 6 TSLF
estuvo ubicado como punto de asociacion con ambos conjuntos de datos y se relacioné con la
variable de remocion de suelo. Las restantes variables funcionales se asociaron a habitats con

10 TSLF (Figura VI -11).

VIl.4.6 Reserva Dofa Ana

Los habitats con un incendio y los no quemados determinaron la correlacion entre las variables
funcionales (Figura VIl -12), esto debido a que al interior de sus circunferencias de asociacion
entre datos se albergaron los demas escenarios de ocurrencia de incendio (85,5% de explicacion
por PCly PC2) (Tabla VII-1). Si bien se observa una disposicion dispersa de datos provenientes
de diferentes eventos de incendios, los habitats con ocurrencias de 1 y 2 se relacionaron en

mayor medida con los aportes funcionales globales. A nivel de los afios después del dltimo
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incendio, se distinguié un grupo de habitats asociados (2 a 6 TSLF), determinado principalmente
por la ocurrencia de incendios (Figura VII-12). Una zona intermedia en dénde se encontraron los
puntos correspondientes a los 10 afios después del ultimo incendio, donde la mayor influencia
estuvo dada por la remocién de suelo. Se observan conjunto compuesto por datos referentes a
16 y 22 TSLF definido por la influencia de la dispersién de semillas y la remocién (de suelo y

excremento) (Figura VII -12).
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Figura VII-12. Analisis de componentes principales para las variables funcionales evaluadas con
respecto a la ocurrencia de incendios en DANR. (A) y los afios después del dltimo incendio (B).
R suelo : remocién de suelo, R excrem : remocién de excremento, R peq: remocién de semillas

pequefias y R med: remocion de semillas medianas.

VIl.4.7 Reserva Los Robles

En esta reserva se observa un patrén similar al general en donde se generaron grupos definidos
asociados a las diferentes ocurrencias de incendio (Figura VIl -13), s6lo se da un anidamiento
del escenario de ocurrencia 1 al interior de habitats no quemados (PC1 y PC2 con 73,8% de
explicacion) (Tabla VII-1). Se identifica una relacion entre la remocion de suelo y de excremento
con puntos que representan el escenario de 3 ocurrencias de incendio, a su vez la dispersion de
semillas medianas y pequefias estuvo relacionado con habitats no quemados. A nivel de TSLF

se observa una superposicion entre los habitats con 1, 3y 6 afios después del ultimo incendio,
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para estos Ultimos puntos se identifica una relacion respecto a la remocion de suelo y de
excremento (Figura VIl -13). A su vez, esto se observa para los puntos referentes a los 10 afios
después del ultimo incendio, mientras que para el grupo de los 16 y 22 TSLF la relacion con
todos los aportes funcionales evaluados (Figura VII -13).
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Figura VII-13. Analisis de componentes principales para las variables funcionales evaluadas con
respecto a la ocurrencia de incendios en LRNR (A) y los afios después del ultimo incendio (B). R
suelo : remocion de suelo, R excrem : remocién de excremento, R peq: remocién de semillas
pequefias y R med: remocion de semillas medianas.

VII.5 Discusion

En términos generales se observé una relacion positiva entre el incremento en las ocurrencias de
incendios y las variables funcionales examinadas. No obstante, a nivel de habitat, variable
funcional, aporte gremial y escenario de conservacion se reconocieron diferencias claras.
Particularmente se observd que en los bosques no quemados hubo una mayor actividad en la
remocion de excremento y de semillas, tanto de pequefio como de gran tamafio. Para estas
variables en habitats conservados el aporte funcional por parte del ensamblaje, cavadores y
rodadores se mantuvo estable. En contraste, en escenarios con presiones antropicas los aportes
diferenciales por gremios experimentaron variaciones considerables, exhibiendo respuestas
contrastantes con respecto a rangos de incendios especificos. Si bien la mayor parte de la
actividad funcional estuvo asociada a los bosques, en las sabanas con 4 y 5 ocurrencias de
incendios la remocién de suelo por parte de los ensamblajes de escarabajos copréfagos fue la
mas alta registrada en el estudio.
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En el caso de ecosistemas conservados, un mayor tiempo de recuperacion (10-22 afios)
post fuego tuvo un impacto directo sobre el mantenimiento de las funciones analizadas. Este
impacto se manifestd particularmente en el aporte diferencial de los escarabajos cavadores y
rodadores sobre las semillas medianas y pequefias. Las fluctuaciones acordes a diferentes
tiempos después del ultimo incendio incidieron en los aportes diferenciales individuales de los
gremios evaluados en habitats con estresores antropicos. En dichos escenarios, el ensamblaje
en conjunto sumo la mayor actividad. A partir de estas tendencias, en combinacion con la
interrelacion entre variables funcionales, se identific6 un potencial patron de recuperacion post
fuego en donde se reconocieron marcadas agrupaciones de datos asociados a los afios después
del dltimo incendio. En este contexto los ensamblajes entre 16 y 22 TSLF se definieron a partir
de la remocion de suelo-excrementos y la dispersion de semillas pequefias-medianas, mientras
gue las comunidades asociadas a incendios recientes (0-2 afios después del dltimo incendio) y
frecuentes (4 a 5 ocurrencias) se delimitaron en su mayoria por el efecto del fuego. En este
sentido se reconocen los puntos intermedios de ocurrencia y afios después del ultimo incendio,
como escenarios de transicion mediados principalmente por el mantenimiento de las variables

funcionales en habitats de borde.

VII.5.1 Efectos del fuego sobre los aportes funcionales ala remocién
de excremento y de suelo.
En la presente investigacion se observo que las variables de remocién de excremento y de suelo
tuvieron una relacion positiva entre ellas, sin embargo, esta no fue significativa. Si bien este
resultado contrasta con lo encontrado en algunos ecosistemas tropicales (Slade et al., 2007;
Santos Heredia et al., 2018 Milotic et al., 2019), en escenarios en donde se han registrado
incendios en combinacién con estresores de origen antropico se han encontrado resultados
similares a los presentados (Hosaka et al., 2014; Carvalho et al., 2020). Segun lo planteado por
dichos autores, esto puede estar relacionado con las caracteristicas de la comunidad de
escarabajos y en general de los grupos funcionales que se alimentan de excremento en
combinacién con una posible compensacion funcional que puede ocurrir para algunas funciones
y/o en algunos contextos, pero no para otros. En algunos estudios se ha encontrado que un
aumento en la abundancia de ciertos grupos funcionales puede compensar, en términos
funcionales, una disminucién en la abundancia de otro grupo funcional (e.g., la abundancia de
cavadores pequefios compensa la menor abundancia de cavadores grandes) (Correa et al.,
2019). En contraste, algunos gremios no soportan funciones de otros gremios de manera directa
(Andresen & Feer, 2005). Tal es el caso del aporte funcional por parte de escarabajos

endocopridos a la remocion de excremento, el cual se dio en la totalidad de los escenarios de
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incendio en los habitats de bosques y bordes. Por las caracteristicas propias del proceso, esta

accion no esta relacionada con la remocion de suelo, por consiguiente, la accién de cavadores y
rodadores dominaron en los escenarios en dénde las dos variables funcionales interactuaron
positivamente. Este resultado soporta la idea del efecto del contexto ambiental respecto a las
relaciones positivas entre variables funcionales, a partir de esto, los cambios en las condiciones
del habitat y la dindmica del recurso pueden moldear la composicion de los ensamblajes y, por

ende, su funcionalidad ecoldgica (Carvalho et al., 2020).

En bosques no quemados de LRNR la contribucion de la totalidad de los gremios se dio
de forma relativamente equitativa. A medida que aumenta la ocurrencia de incendios, la
combinacién de acciones de los gremios muestra un aumento en la remocién de excremento, lo
gue sugiere que niveles moderados de incendios podrian tener un efecto neutro o incluso
aumentar la actividad en este habitat bajo influencia antrépica. En algunos grupos de insectos,
la ocurrencia de incendios puede generar un incremento en la actividad funcional, esto se basa
principalmente en la relacion entre el ecosistema y el fuego, el cambio en la dinamica de oferta
del recurso alimenticio (cantidad y calidad), el tiempo que transcurre entre incendios, la presion
selectiva sobre poblaciones sensibles al fuego y la disminucion de potenciales depredadores
(Pausas, 2018; Pausas et al.,, 2018; McLauchlan et al., 2020). Si bien se han encontrado
respuestas favorables de las comunidades de escarabajos copréfagos a nivel de riqueza y
abundancia en respuesta al fuego (Nunes et al., 2019; Goncalves et al., 2020), a nivel de
variables funcionales la informacion es escasa. A este respecto, en bosques secundarios de la
amazonia brasilera con 10 afios de recuperacion luego de quemas asociadas a la agricultura, la
remocién de excremento mostré valores similares a boques humedos tropicales primarios
(Carvalho, 2020). Es posible que el mantenimiento de los servicios ecosistémicos directa e
indirectamente soportados por la remocion de excremento esté basado en la accién de
poblaciones adaptadas resilientes a la perturbacion. Para este estudio especies de escarabajos
endocépridos y cavadores generalistas a nivel de habitat, fueron abundantes en escenarios de

alta ocurrencia de incendios.

En escenarios post fuego, especies de escarabajos copréfagos con capacidad de
adaptacion a ecosistemas abiertos, basadas en un amplio rango de movimiento, resistencia a
variaciones abruptas en temperatura y humedad y de habitos generalistas, suelen considerarse
como resilientes a los efectos de los incendios (de Andrade et al., 2014; Nunes et al., 2019). Al
analizar individualmente los aportes a servicios ecosistémicos asociados a la remocion de
excremento por los gremios cavadores y rodadores, se identifica un efecto de las condiciones
ecoldgicas del habitat. En este sentido se reconocié una robusta contribucion de dichos gremios
en DANR comparado con LRNR, en donde los aportes se mantuvieron sin variaciones abruptas
independientemente de los diferentes escenarios de ocurrencia de incendios. Estos resultados

concuerdan con los hallazgos asociados a los efectos de disturbios sobre la remocion de
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se reconoce un impacto negativo generalizado, esto relacionado directamente con la disminucion
en la diversidad y la menor presencia de escarabajos especialistas de gran tamario (Braga et al.,
2013; Carrién-Paladines et al., 2021; Noriega et al., 2021). A este respecto, ecosistemas con
menores estresores antropicos pueden albergar ensamblajes resilientes a eventos de incendios
debido a que se generan refugios de habitat en donde las condiciones microcliméticas y de
calidad del recurso permanecen estables, lo que repercute directamente sobre sus funciones
ecoldgicas. En contraste, en habitats con constantes perturbaciones la redundancia funcional en
donde la estabilidad temporal se mantiene independientemente de la diversidad de gremios
(Gimenez-Gomez et al., 2020). En estos escenarios, se ha encontrado que una alta abundancia
de cavadores de pequefio y mediano tamafio compensan la potencial pérdida funcional asociada
a la ausencia de especies de gran tamafio (Amézquita & Favila, 2010; Slade et al., 2011). En
este estudio se observd un mayor aporte a la remocién de excremento por cavadores y
endocépridos en bosques impactados, en comparacion con un aporte estable de escarabajos
rodadores y cavadores medianos-grandes en DANR. Estos resultados concuerdan con lo
encontrado en bosques humedos tropicales amazoénicos en donde cavadores pequefios
representados por (Onthophagus bidentatus) mostraron ser resilientes al fuego (deAndrade et
al., 2014) y grandes cavadores como Coprophaneus lancifer se vieron favorecidos por
ecosistemas no quemados (Franca, 2020).

En los bordes de bosque se encontraron aportes funcionales contrastantes en dénde a
pesar de que se registraron mayores valores en los habitats conservados, no se reconocio un
claro aumento o disminucién respecto a la ocurrencia de incendios. En general, las
comunidades de escarabajos copréfagos de bosques tropicales muestran un incremento en los
aportes funcionales desde el borde hacia el interior del bosque (Spector & Ayzama, 2003; Villada-
Bedoya et al., 2017; Martinez- Falcén et al., 2018; Montes-Rodriguez et al., 2019; Bitencourt et
al., 2020; Nyaga & Mbora, 2022;). La presencia de barreras, representadas en matrices con
condiciones ambientales extremas, puede limitar el movimiento de algunas especies desde el
bosque hacia el ecosistema colindante (Villada-Bedoya et al., 2017). Sin embargo, para especies
tolerantes a estas transiciones, los bordes ofrecen nuevos microhabitats y recursos que pueden
beneficiar su fitness (Bitencourt et al., 2020). Por ejemplo, en ecotonos naturales de bosque a
pastizales, diversas especies de escarabajos copréfagos pueden mostrar una mayor abundancia
tanto en el interior del bosque como en los pastizales; esto resalta el papel de la disimilitud entre
habitats como elemento ecoldgico determinante (Peyras et al., 2013; Martinez-Falcon et al.,
2018).

En el presente estudio se reconoce un papel importante de los bordes de bosque en el
mantenimiento de la remocion de excremento y suelo, aunque con algunas variaciones en los

escenarios de conservacion. Particularmente en LRNR parece ser un habitat mas variable y



135

potencialmente ecoldgicamente complejo para la actividad de los escarabajos, especialmente el
gremio rodador, considerando la articulacién de la ocurrencia de incendios y los impactos
antropogénicos. Por su parte, en ambas reservas se observd un pico de actividad por parte de
los cavadores en respuesta a tres incendios ocurridos y seis TSLF, es posible que esta tendencia
se explicada por la teoria del disturbio intermedio la cual postula que la diversidad es baja cuando
las perturbaciones son muy frecuentes y alta cuando las perturbaciones ocurren con frecuencias
intermedias. Esto se ha observado en comunidades de escarabajos de bosques y sabanas
tropicales en proceso de restauracion, en sucesion secundaria o con una frecuencia moderada
de estresores antropicos, en dénde los escarabajos resilientes al disturbio, de tallas pequefias y
generalistas a nivel de habitat y recurso dominan los ensamblajes a nivel de diversidad y aportes
funcionales (Alvarado et al., 2020; Rivera et al., 2023; Pinto et al., 2025).

En los ecosistemas de sabana de LRNR, se observd una fuerte correlacién positiva entre
la accion de todos los gremios respecto a la ocurrencia de incendios. Sin embargo, los
escarabajos cavadores y rodadores, individualmente, no muestran esta misma tendencia. Esto
sugiere que el aumento de la actividad generalizada en el ensamblaje podria estar impulsada por
especies de otros gremios no excluidos experimentalmente (endocopridos) o por una respuesta
robusta de ambos gremios representados a frecuencias de incendios mas bajas. Particularmente
en estos habitats la abundancia de Digitonthophagus gazella, un cavador de mediano tamafio
fue alta 'y se observo en actividad de remocion de suelo y excremento. La accion de esta especie
generalista, de habitats abiertos y de rapido movimiento (Noriega et al., 2011; Noriega et al.,
2020), concuerda con el conjunto de adaptaciones que les permite establecerse en areas
impactadas (Martinez-Falcon et al., 2018). A su vez, se debe tener en cuenta la cercania de
habitats no quemados los cudles pueden actuar como reservas de especies de diversos gremios
gue pueden desplazarse hacia areas quemadas en donde la exposicion del excremento suele
ser mayor debido a la baja influencia de la vegetacion en la captacion de volatiles sumado a la

presencia de herbivoros atraidos debido al rebrote de plantas (Nunes et al., 2019).

En las sabanas de DANR, la remocion de suelo fue robusta y resiliente a lo largo de
diferentes periodos posteriores a eventos de incendio. En esta reserva los incendios recientes
(de dos y tres afios) no provocaron un colapso en la remocién de suelo, lo que sugiere que en el
contar con menos presiones antrépicas podria permitir una respuesta de recuperacion ecoldgica
a los incendios. En contraste en las sabanas que combinan escenarios de fuego con impactos
antrépicos, se observa un aumento considerable de la remocion de suelo a los 2 afios después
del ultimo incendio, lo que sugiere una respuesta potencialmente compensatoria de la comunidad
general de escarabajos coprofagos, més no de los gremios de forma independiente. A su vez, la
drastica disminucién de la funcién de remocion en los incendios mas recientes (afios 1 y 0) indica
gue este tipo de escenarios pueden ser perjudiciales para los aportes generales y diferenciales

por parte de los escarabajos copréfagos. A este respecto, se ha documentado la muerte de
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especimenes en sus diversos estadios (adultos, larvas, huevos, etc.) y la migcapi@idyasia zonas

no quemadas como los principales efectos directos de incendios recientes sobre grupos de
insectos (Pausas, 2018). Dentro de las potenciales estrategias adaptativas de los escarabajos
copréfagos respecto a incendios recientes en ecosistemas abiertos se plantea la elaboracion de
madrigueras profundas y la modulacion de los periodos de actividad reproductiva y alimenticia
en las épocas de lluvia (Nunes et al., 2019). Estos planteamientos son debatibles a partir de las
caracteristicas climaticas de las sabanas hiper estacionales del Vichada, en donde los periodos
de lluvia son intensivos en dénde se inundan junto con franjas de bosques de galeria, lo que
aumenta la posibilidad de entrada de agua en las galerias con bolas nido. En este contexto dentro
del grupo de escarabajos de la familia Scarabaeidae se ha encontrado un efecto negativo sobre
larvas, quienes realizan movimientos hacia la superficie (Frew et al., 2016). En escarabajos
coproéfagos, las caAmaras de cria compactas e hidréfobas construidas para resistir la penetracion
de agua permite mantener condiciones semi-aerdbicas durante eventos de inundaciones

moderadas (Correa et al., 2023).

VII.5.2 Efectos del fuego sobre los aportes funcionales a la dispersion
secundaria de semillas.
En general se observé una correlacién positiva entre la remocion de semillas medianas y
pequefias, y a su vez con la remocion de suelo, estas fueron mas fuertes en el escenario de
menores medidas de conservacion. El proceso de dispersién secundaria de semillas realizado
por los escarabajos coprofagos se caracteriza por estar ligado al movimiento de excremento y la
elaboracion de madrigueras, debido al tamafio de las semillas pequefias, estas suelen
incorporarse con mayor facilidad a las bolas de alimento o nido (Shepherd & Chapman, 1998).
Las condiciones de profundidad y de dispersion suelen variar respecto al tamafio de la semilla,
en este sentido las de mayor tamafio son enterradas a menor profundidad ya que se encuentran

en la periferia de la bola nido (Andresen & Levey, 2003).

Por su parte las semillas pequefias son incorporadas al suelo en grupos de mayor
densidad y a una mayor profundidad (Vulinec, 2003). En este sentido una mayor actividad de
dispersion de semillas suele implicar una remocién de suelo activa, principalmente por gremios
cavadores y rodadores, esta accion suele cubrir semillas que quedan en la superficie (Braga et
al., 2017). La interrelacién entre estas variables indica un mantenimiento de servicios
ecosistémicos, soportados en funciones ecoldgicas especificas, que en escenarios de incendios
son soportadas por ensamblajes resilientes. Sin embargo, al contrastar los resultados entre los
dos contextos de conservacion, se evidencia que existe un proceso de compensacion funcional
basada en la accion de escarabajos endocopridos y cavadores de tallas pequefias a medianas.
Esto implica que los mayores aportes a funciones directamente relacionadas con cavadores, y

en especial, rodadores de mayor tamafio no son soportados.
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Los hallazgos generales indican un efecto negativo de los disturbios sobre la dispersion

de semillas, esto esté relacionado directamente con la disminucion de la diversidad de los
ensamblajes, particularmente de escarabajos de mayores tallas, e indirectamente por procesos
de defaunacién de especies de mamiferos (Andresen, 2002; Feer, 2005; Whitworth et al., 2021).
A su vez, se ha observado que en el contexto de ecosistemas afectados por disturbios antrépicos
la dispersién de semillas medianas o grandes disminuye en funcion de la calidad y disponibilidad
de heces y a su vez, de la accion diferencial de escarabajos con mayor biomasa (Inward et
al.,2011; Edwards et al., 2014 ; Raine et al., 2018). Con relacion a los efectos del fuego sobre la
dispersién secundaria de semillas, se reconoce una relacion indirecta con la composicién gremial
y los rasgos funcionales asociados al tamafio de los escarabajos coprofagos. En este sentido
ensamblajes de escarabajos dominados por especies pequefas, en combinacién con la ausencia
del gremio rodador de gran tamafo implica una menor dispersion de semillas (deAndrade et al.,
2014; Carvalho et al., 2020).

Estos resultados concuerdan con lo encontrado en el presente estudio, en donde a su
vez, se identific6 un ensamblaje con caracteristicas de resiliencia a los efectos de disturbio
antropico determinada potencialmente por los escenarios de incendio. En general, la dispersién
de semillas pequefias fue similar entre ambos tipos de reservas, algunas veces alcanzando un
maximo de 40 a 50 SemP/24h. En los bosques de LRNR, se observo que el aumento de incendios
posiblemente favoreci6 dicho proceso, en particular por los escarabajos cavadores. Esto podria
indicar una mayor actividad de estos escarabajos en condiciones de disturbio en donde
posiblemente el fuego facilite el acceso al recurso debido a la posible apertura de espacio en el
sotobosque. La eliminacion de la hojarasca y el cambio en la estructura del suelo causado por el
fuego alteran las densidades y el comportamiento de diversos grupos faunisticos, lo que tiene un
impacto directo en la tasa y el patrén de dispersion de las semillas (Parr et al., 2007; Pausas,
2018; Alcolea et al., 2022). Las condiciones de temperatura, estructura de vegetacion y las
presiones de competencia, son algunas caracteristicas que condicionan a las comunidades de
escarabajos de ambientes abiertos. Estas especies se caracterizan por tener plasticidad térmica
y tolerancia a microclimas extremos (; Verdu & Galante 2004, Verdu et al., 2007, Gimenez-Gomez
et al., 2020), estas adaptaciones pueden favorecer la supervivencia al aumento abrupto de
temperatura, el calor residual y los cambios a largo plazo en la estabilidad térmica, todos estos
derivados del fuego. Esto a su vez se reforzé debido a lo observado en las sabanas en donde la
dispersién secundaria de semillas pequefas tiende a aumentar con la mayor incidencia de
incendios. Esto podria sugerir que la comunidad de escarabajos de dichos ecosistemas ha

generado adaptaciones a un régimen de fuego en constante cambio.
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Particularmente los bosques, bordes y sabanas con alta ocurrencia de incendios,
estuvieron dominados por cavadores medianos de rapido movimiento (D. gazella) y de pequefios
cavadores (Uroxys cf. brevis). La hiperabundancia de este gremio soportd la dispersion de
semillas pequefas y medianas a través de los gradientes de transicibn bosque ripario-sabana,
particularmente bajo ocurrencias entre 2 y 3 incendios. Esto reitera la idea de que niveles
intermedios de perturbacion pueden generar condiciones que favorecen la actividad de ciertos
gremios. En este sentido la tendencia general de la comunidad de escarabajos al no reflejar dicho
pico de actividad sugiere que otros gremios podrian verse desplazados en estos escenarios de
disturbio. Bajo estas condiciones los habitats no guemados actllan como reservorios de especies
gue facilitan la supervivencia, dispersion y posterior establecimiento de especies sensibles hacia
areas el proceso de recuperacion post fuego. De esta manera se mantiene la diversidad funcional
de escarabajos en escenarios de incendio, en donde los movimientos de especies a nivel local y
regional hacen parte de los procesos clave (Silva y Hernandez, 2015; Nunes et al., 2019). En
bosques y bordes de DANR, la extraccién media de semillas medianas alcanzé su maximo en
ausencia de incendios. Esto sugiere que las condiciones menos alteradas son Optimas para esta
funcién. Si bien la actividad se mantiene con una incidencia de incendios baja a moderada,
generalmente no aumenta, lo que implica una respuesta ecoldgica diferente a la encontrada en
LRNR. Particularmente en DANR se registr6 una mayor presencia de escarabajos cavadores de

gran talla (Dichotomus nisus y Coprophanaeus gamezi).

La dispersién secundaria de semillas realizada por escarabajos copréfagos es un proceso
gue soporta un servicio ecosistémico ligado directamente con el éxito de establecimiento de
plantas y con la dinAmica de sucesion ecoldgica secundaria (Andresen, 1999; Morimoto et al.,
2012). Las semillas de diversas especies que entran en contacto con las heces de mamiferos,
ya sea por consumo directo o indirecto, pueden quedar expuestas a la desecacién y a la
depredacién (Andresen, 1999; Andresen et al., 2004). Por lo que el movimiento horizontal
(desplazamiento de bolas de excremento) y vertical (relocalizaciéon en galerias bajo el suelo)
realizado por los escarabajos copréfagos resulta ser determinante para la supervivencia y
establecimiento de las semillas (Urrea-Galeano et al., 2019). En los ecosistemas expuestos al
fuego este servicio ecosistémico es fundamental, ya que aumenta a probabilidad de que las
semillas se encuentren en ambientes estables a nivel de humedad residual, variabilidad térmica,
disponibilidad de nutrientes y microrganismos benéficos (Davies et al., 2020). Esto basado a su
vez en la reubicacion y la aceleracion del restablecimiento vegetal en nuevas areas, a partir de
patrones agregados (semillas pequefias) o dispersos (semillas medianas) (Feer, 1999; Lima et
al., 2024). De esta manera se reestablecen microhabitats que pueden albergar especies de

escarabajos sensibles al fuego, proceso vital para garantizar la estabilidad funcional.
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VII.5.3 Gradientes de recuperacion funcional en escenarios de
incendios.
El andlisis de los ensamblajes de escarabajos en la ventana temporal de 22 afios de eventos de
incendio revelé un patrén de recuperacion organizado a partir de una potencial sucesion
ecologica de las funciones que soportaron diversos servicios ecosistémicos. Se reconocié una
fase Inicial (TSLF 0, 1, 2, 3), determinada por un mayor efecto de los incendios resultando en
gue las funciones de remocién de suelo/excremento y dispersion de semillas se diera de manera
variable sin un patrén establecido con un mantenimiento. Hay una alta superposicion entre estos
afios, lo que sugiere que esta es una fase de respuesta funcional temprana. Seguido de este
primer periodo, un periodo de transicion que transcurrié entre los 6, 9 y 10 afios después del
altimo incendio en este se identificé una aparente disminucién de los efectos acumulados de los
incendios mientras que los servicios ecosistémicos comienzan a generar valores promedio con
tendencias al incremento en los aportes funcionales de remocién de excremento y de suelo,
particularmente a los 10 TSLF. A los 16 afios después del ultimo incendio, es un punto Gnico
donde la baja variabilidad en los aportes funcionales describe una comunidad de escarabajos
copréfagos estable. Podria ser un periodo donde los ensamblajes estan madurando hacia
servicios ecosistémicos mantenidos principalmente por gremios compuestos por especies de
abundancias variables y aportes funcionales (remocion de excremento, suelo y dispersion de
semillas) que mantienen valores altos. Los sitios con 22 afios post-incendio muestran las
mayores contribuciones a la remocion de suelo, excremento y dispersion de semillas, esto indica
un ensamblaje de escarabajos que soporta servicios ecosistémicos en dénde algunas especies

de escarabajos especialistas se encuentran posiblemente en un proceso de recuperacion.

Los patrones de recuperacion post fuego estan ligados en su mayoria al régimen del
fuego, el tipo de ecosistema, las adaptaciones a los incendios, los habitos de los grupos
faunisticos a analizar y el tiempo (Boulanger & Sirois, 2007; Gonzalez et al., 2022). La
informacion sobre este proceso en ecosistemas tropicales es escasa y la mayoria de los estudios
usan escalas temporales menores a 2 afios (Gonzélez et al., 2022; Lucas.Borja et al., 2024). En
el complejo del Pantanal brasilefio se evaluo la respuesta de la diversidad taxonémica y funcional
de escarabajos copréfagos tras 2 afios de un incendio que afectdé ecosistemas de sabanas
cercanas a bosques de cerrado y caatinga encontrando una alta similitud entre areas quemadas
y no qguemadas, asociada a una rapida respuesta a los incendios por parte de especies resilientes
(Goncalves et al., 2022). Esta tendencia se ha registrado para otros grupos de artrépodos de
sabanas del Cerrado de Brasil en periodos menores a un afio, donde las especies colonizadoras

ejercen un proceso de reemplazo de poblaciones sensibles al fuego (DaCunha et al., 2020).
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En contraste, en bosques tropicales de la Amazonia brasilefia, se observan efectos
negativos del fuego sobre la composicion, riqueza, diversidad y biomasa de escarabajos tras 10
afios desde el ultimo incendio, identificando a los incendios como una amenaza para la
biodiversidad de estos ecosistemas (deAndrade et al., 2014). Algunos otros estudios bajo
escenarios de crono secuencias muestran resultados en donde se identifican fases de sucesion
acordes al escenario ecologico especifico. En una cronosecuencia de 29 afios en ecosistemas
boreales dominados por pinos se evaluaron las respuestas de comunidades de invertebrados
saproxilicos asociadas a troncos en descomposicion se observaron picos iniciales de actividad
principalmente por especies pirdfilas, en los periodos subsiguientes la sucesion de especies
estuvo determinada por la estabilizacion en la humedad, as tasas de descomposicion de la
madera y la disponibilidad de capas de hojarasca (Boulanguer & Sirois, 2007). De forma
contrastante en comunidades de escarabajos saproxilicos de bosques de coniferas de la
Patagonia Chileno-Argentina, bajo ocurrencia de incendios en cortos periodos de tiempo se
evidencian cambios estructurales y composicionales drasticos impactando funciones de
descomposicion y reciclaje de materia organica (Tello et al.,, 2022). En comunidades de
invertebrados del suelo de bosques de pinos, la ausencia de especies sensibles al fuego se
mantuvo por al menos 5 afios después de los eventos de incendio (Malmstrom et al., 2009;
Gongalsky & Persson, 2012).

en escenarios de disturbio antrdpico, los procesos de recuperacion de las comunidades de
escarabajos copréfagos muestran patrones clave para entender la reestructuracién posterior al
fuego. En bosques humedos tropicales se ha observado que la estacionalidad, la intensidad
moderada en los disturbios y el tiempo transcurrido después de estos eventos son importantes
para restablecer la estructura de las comunidades de escarabajos copréfagos (Souza et al., 2021).
La heterogeneidad del paisaje favorece estos procesos, ya que en una misma area se encuentran
en contacto habitats con diferentes historias de disturbio, en los que la estructura y composicion
de escarabajos varia (Hernandez et al., 2014). En este escenario, los movimientos horizontales
de especies de escarabajos resilientes que provienen de habitats con menos impactos facilitan
la reestructuracion de las comunidades, sus funciones ecoldgicas y los servicios ecosistémicos
asociados (Quintero & Roslin, 2005; Barlow et al., 2010; Noriega et al., 2021). En ambos contextos
de conservacion, se encontraron hébitats no quemados (durante la ventana de 22 afios) ubicados
en las proximidades de los puntos de ocurrencias de incendio y TSLF variables. Esto en
articulacion con grupos funcionales presentes en la totalidad del gradiente, representados a nivel
individual y a nivel de ensamblaje, estructuran en parte los procesos especificos de
reestructuracion post fuego. En este sentido los bordes que no generan barreras ecolégicas sobre

las especies facilitan el movimiento entre ecosistemas con estructuras contrastantes (Bitencurt et
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al., 2019). A partir de los modelos de proyeccidn se observo que en los escenarios posteriores a
eventos de incendio la recuperacion de las funciones que soportan servicios ecosistémicos
increment6 a medida que el tiempo de recuperacion aumentd. A su vez, las relaciones positivas
entre las variables funcionales y la ocurrencia de incendios pueden indicar un escenario en el
gue los ensamblajes de escarabajos se encuentren moldeados por la presién de disturbio ejercida

por el fuego, generando una respuesta adaptativa a nivel funcional.

A pesar de esto, las acciones de conservacion, reforestacion y restauracion son
importantes herramientas para que la oferta de servicios ecosistémicos se mantenga en el largo
plazo. En zonas con impactos antropicos constantes, se han identificado efectos cascada que
impactan directa e indirectamente sobre la capacidad de recuperacibn de comunidades
escarabajos copréfagos. En el caso particular de LRNR, los procesos de deforestacion vy
extraccion selectiva de especies de flora pueden reducir la disponibilidad de alimento para
mamiferos herbivoros medianos y pequefios, quienes deben desplazarse hacia areas con una
oferta alimenticia estable (Nichols et al., 2009; Raine et al., 2019). Esto sumado a la caza furtiva,
generan una reduccion significativa de poblaciones de mamiferos y en consecuencia de la oferta
de heces para la alimentaciéon y oviposicion de ensamblajes de escarabajos coprofagos
(Andresen & Levey, 2004; Nichols et al., 2007). Se ha identificado que la conservaciéon de
ecosistemas no solo mantiene ensamblajes de escarabajos y sus funciones estables en el largo
plazo (Escobar et al., 2008; Neita & Escobar 2012), sino que, a su vez garantiza la permanencia
de especies de mamiferos medianos quienes bajo menores presiones antrépicas se establecen
en poblaciones estables (Andresen & Laurence, 2007; Nichols et al., 2009). En este contexto, la
reforestacion y restauracion cumplen un papel importante debido a que logran estabilizar los
microhabitats y a su vez permiten la colonizacion gradual de escarabajos especialistas
(Menéndez et al., 2024).

VII.6 Conclusiones

Este estudio presenta la primera evaluacion experimental en campo de los efectos de la
ocurrencia de incendios y los tiempos de recuperacion post fuego sobre funciones ecoldgicas de
escarabajos coprofagos que soportan servicios ecosistémicos, especificamente en la transicion
de bosque de galeria a sabana. Los principales hallazgos destacan el papel de los bosques no
guemados como reservorios de ensamblajes resilientes a nivel funcional, las cuéles actuaron
como puntos de refugio que permiti6 mantener la funcionalidad de los ensamblajes bajo
escenarios de fuego contrastantes. En ecosistemas de sabana las especies adaptadas a
ambientes abiertos realizaron los mayores aportes principalmente a la remocion de suelo y la

dispersion de semillas. En areas conservadas los bordes de bosque mantuvieron caracteristicas
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funcionales similares al bosque, lo que impacto al movimiento desde y hacia la sabana de
especies resilientes al fuego.

En general se observé un efecto positivo del aumento en la ocurrencia de incendios sobre
las variables funcionales evaluadas. Este patrén tuvo los mayores picos asociados a disturbios
intermedios en bosques y bordes de bosque. En las sabanas se incrementaron los aportes
funcionales principalmente en los puntos con hasta 5 incendios en 22 afios. A pesar de esto, se
reconoci6 un patrén general de disminucion de aportes diferenciales de los rodadores a lo largo de
la transicion de bosque ripario a sabana. Esta tendencia fue compartida por los escarabajos
cavadores en bosques y bordes de la reserva LRNR, en donde los valores de remocion de suelo
y excremento y de dispersién de semillas se mantuvieron por debajo del promedio de los valores
del ensamblaje, lo que se compensécon aportes de escarabajos de menores tallas. La ausencia
de escarabajos rodadores y endocoépridos de gran tamafo (ej. géneros Deltochilum sp y
Eurysternus sp., respectivamente), sumado a las pocas especies que representaron a los
grandes cavadores, posiblemente impact6 la eficiencia y volumen de remocion (excremento y

suelo) y dispersién de semillas.

Los gradientes de recuperacion y reestructuracion funcional en el periodo posterior al fuego
indican que el tiempo tras el dltimo incendio influye en el incremento y la eficiencia de los aportes
a los servicios ecosistémicos. Los ecosistemas no quemados durante los22 afios de analisis
mostraron ser clave para la permanencia de ensamblajes resilientes al fuego. Las caracteristicas
ecoldgicas a nivel de microhabitat, oferta y calidad de recurso permitieron observar ensamblajes
con mayor composicion funcional y estabilidad con respecto a comunidades de ecosistemas con
incendios registrados. Las fases intermedias del gradiente (6 a 10 afios después del ultimo
incendio, se caracterizaron por aportes intermedios con picos ocasionales principalmente de
remocién de suelo y de semillas pequefias. Por su parte los ensamblajes con aportes funcionales
contrastantes y en general menores al promedio, caracterizaron escenarios de incendios
recientes (0 a 2 TSLF). Los gradientes de variacion funcional post fuego observados en LRNR
mostraron una mayor varianza entre puntos y superposicion entre afios después del ultimo
incendio, lo cual indicé un proceso de reestructuracion del ensamblaje ain en evolucion, en

donde se presume que las presiones antrépicas influyen considerablemente.

En este sentido, las medidas de conservacion aplicadas en DANR resultaron
determinantes para la resiliencia funcional observada en los ensamblajes de escarabajos
copréfagos. La ausencia de presiones de caza de mamiferos y de deforestacion garantiza la
oferta de recurso y de microhabitat para dichos insectos. Estas caracteristicas determinaron en

parte la resiliencia a nivel de paisaje, ya que el potencial desplazamiento de poblaciones
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procedentes de habitats estables diversifico las respuestas adaptativas y funcionales en los
escenarios de incendio. Por su parte en la reserva LRNR se evidencio el efecto acumulado de

las presiones antrdpicas en combinacion con eventos de incendios.

A partir de los resultados se reconoce la necesidad de incluir estudios de ecologia
funcional en escenarios de incendios, en los que la cuantificacion de los aportes funcionales
permita ofrecer explicaciones predictivas sobre los diversos mecanismos ecologicos involucrados
en la respuesta al fuego. Se ha reconocido que este enfoque se centra en las adaptaciones de la
biota y no solo en su identidad taxonémica. Es importante reconocer también que la
implementacién de descriptores del fuego como la intensidad, la frecuencia y la magnitud pueden
generar una mayor precision e interpretacion de las respuestas funcionales tanto de escarabajos
copréfagos como de los diversos grupos faunisticos. El presente estudio proporciona informacion
esencial para comprender como se comportan diversos servicios ecosistémicos soportados por
ensamblaje de escarabajos en contextos dinAmicos de incendios que afectan ecosistemas clave
para la biodiversidad del pais. Esta investigacion ofrece, a su vez, un marco de referencia para
la gestion de incendios centrada en la conservacion de especies clave para el mantenimiento de

funciones ecoldgicas que afectan diversos procesos ecosistémicos.



14

Efectos de los incendios forestales sobre ensamblajes de escarabajos

copréfagos

VIIl. Observaciones finales y perspectivas



145

En el escenario mundial se han efectuado numerosas investigaciones que evallan los efectos
del fuego sobre diversos grupos faunisticos, como resultado principal se identifican las variables
descriptoras del fuego en combinacién con las caracteristicas ecoldgicas del modelo de estudio
como determinantes de los resultados observados (Pastro, 2014, Pausas et al., 2018 Gonzalez
et al.,, 2022). Dentro de estos estudios, los relacionados con los efectos del fuego sobre
comunidades de escarabajos coprofagos han mostrado un reciente incremento, sin embargo,
siguen siendo escasos en comparacion con otros grupos de invertebrados (Swengel, 2001; Dole
et al., 2023).

En el presente trabajo se realizé una revision de literatura que tuvo como objetivo analizar
la informacién disponible respecto a los efectos del fuego sobre atributos primarios de las
comunidades de escarabajos copréfagos. Particularmente se reconocié que la mayor parte de la
informacion ecolégica de estos coledpteros proviene de ecosistemas tropicales, muchos de ellos
sensibles al fuego. Producto de esto, se ha reconocido una tendencia contrastante en cuanto a
los efectos de los incendios a nivel de la diversidad taxon6mica, principalmente. Estos patrones
dan cuenta de comunidades en las que el fuego no altera significativamente valores de riqueza,
abundancia y composicion de especies (de Andrade et al., 2011; Nunes et al., 2019; Filgueiras
et al., 2021), mientras que en algunos otros dichos descriptores de la estructura de la comunidad
disminuyen en ecosistemas que sufrieron eventos de incendio (de Andrade et al., 2014; Franca et
al., 2020; Rangel-Acosta et al., 2020).

Los descriptores del fuego asociados a estos estudios se resumieron principalmente en
la ocurrencia y el tiempo transcurrido después del ultimo incendio, a partir de esto, la totalidad de
estudios se agrup6 en incendios recientes ( Oe8i0s). Es por esto que la mayoria de la informacion
existente a nivel de ecosistemas tropicales proviene de estudios que contemplan las primeras
etapas del post fuego, en dénde las respuestas ecoldgicas dan cuenta de procesos a corto plazo.
A su vez se evidenci6 claramente una ausencia de informacién de rasgos funcionales y servicios
ecosistémicos asociados a los ensamblajes de escarabajos copréfagos, a pesar de que estos
enfoques han sido investigados en diversos contextos de disturbio antrépico a nivel mundial
(Manning et al., 2016; Anderson et al., 2024; Hasan et al., 2024; Lima et al., 2024). Este hallazgo
es vital para soportar el uso de los enfoques funcionales de escarabajos copréfagos en
escenarios del fuego. Esto articulado con el reconocimiento de este planteamiento como
herramienta clave para la comprension de procesos ecol6gicos complejos a partir de rasgos
medibles que, a diferencia de la informacion taxondémica, da cuenta de la interrelacion entre los
factores bioticos y abioticos que determinan las respuestas de la fauna a los disturbios (Wong et
al., 2018).
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Adicionalmente con el objetivo de determinar como la comunidad escarabajos copréfagos
respondié a diversos escenarios del fuego, se considerd el enfoque taxondmico y funcional en
combinacién con las caracteristicas del paisaje que albergd los contextos especificos de
conservacion de las transiciones bosque ripario-sabana evaluados. Este enfoque particular
tratado en el presente trabajo es uno de los que se han reconocido como prioritarios a nivel de
la ecologia de escarabajos copréfagos debido a la necesidad de generar informacion para
comprender la dindmica del fuego y su influencia sobre la gestion de la biodiversidad basada en
grupos indicadores (Driscoll & Weir, 2005; Roces-Diaz et al., 2022; Dole et al., 2023).

Los escenarios post fuego intermedios (6 TSLF) se caracterizaron por comunidades
resilientes a nivel de abundancia, sin embargo, sobre diversidad y composiciébn gremial y
taxondmica, se observaron efectos negativos de la alta ocurrencia del fuego (4-5), principalmente
en bosques y bordes de la reserva que combiné estresores antropicos (entresacado de madera
y caza furtiva). Particularmente las caracteristicas del borde de bosque facilitaron el movimiento
entre los bosques y las sabanas, esto aportd a la resiliencia de los ensamblajes del bosque. Esto
debido a que en los ecosistemas de sabana se observaron comunidades adaptadas a escenarios
con cambios en vegetacién, microhabitat y especificidad de recurso, propios de los ambientes
impactados por el fuego. Especies como D. gazella y D. nisus se establecieron a lo largo de la
transicién bosque ripario sabana, siendo indicadores de incendios recientes y alta ocurrencia,

respectivamente.

A pesar de tener habitats con contrastantes descriptores del fuego, se observé que las
comunidades de las areas no quemadas anidaron mas del 95% de las especies de cada habitat
con incidencia de incendio. Este comportamiento se observo al superponer la composicion de
LRNR y DANR, en donde la reserva con mejor estatus de conservacion albergé gran parte de la
estructura de los ensamblajes de LRNR, o sea que estos Ultimos ensambles representan una
muestra empobrecida de los ensambles de DANR. Los resultados concuerdan con lo reportado
para diversos bosques humedos tropicales protegidos en los que la vegetacién que forma el
dosel mantiene condiciones climaticas Optimas y las poblaciones de mamiferos herbivoros
medianos se mantienen estables (Nichols et al., 2007). Este hallazgo refuerza la necesidad e
incorporar medidas de conservacion y manejo del fuego con el fin de mantener comunidades de

escarabajos que soportan funciones ecolégicas clave.

Desde el punto de vista ecologico, los enfoques funcionales brindaron la primera vision
respecto a las respuestas funcionales cuantitativas de escarabajos coprofagos al fuego. Uno de
los hallazgos mas importantes radica en la resiliencia funcional que soporté la permanencia de

servicios ecosistémicos en habitats afectados por el fuego. En donde los disturbios intermedios
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propiciaron los mayores aportes funcionales en la remocion de suelo y semillas ejercida por el
ensamblaje de escarabajos copréfagos. En contraste, los incendios redujeron los aportes de los
gremios cavadores y rodadores en bosques y bordes de las reservas estudiadas. Si bien la
informacion existente de los efectos del fuego sobre los aportes de los gremios es escasa, se ha
reportado que la biomasa y la dispersion de semillas disminuyen (Goncalves et al., 2022).
Particularmente el gremio de rodadores y endocépridos de gran tamafio estuvieron ausentes,

resultado reportado en bosques de la Amazonia brasilera (de Andrade et al., 2014).

VIILL1.1 Perspectivas para estudios futuros

Esta es la primera investigacion que explora los efectos del fuego en ensamblajes de escarabajos
y Sus servicios ecosistémicos en ecosistemas forestales colombianos. En este sentido, el estudio
se centrd en comprender la respuesta a nivel taxonémico (composicion, riqueza y abundancia) y
funcional (biomasa, gremios, remocion de suelo, excremento y dispersion de semillas) en relacion
con la ocurrencia del fuego, los afios después del ultimo incendio y las caracteristicas del paisaje.
El uso de analisis de componentes principales y los modelos generalizados lineales facilitaron el
entendimiento de la estructuracion post fuego. Los cambios en la frecuencia e intensidad de los
incendios en combinacién con los efectos de las presiones antrépicas resaltan la importancia de

la investigacién, contribuyendo asi a orientar los esfuerzos de conservacion.

Particularmente se reconoce la necesidad de incrementar los estudios que evalten los
servicios ecosistémicos. Adicionalmente incluir mayores descriptores del régimen de fuego tales
como la frecuencia de incendios, la magnitud y la intensidad (Cochran, 2009) pueden generar
mejores contextos de comparacion. A su vez, es importante evaluar los nichos de especies que
habitan los doseles, esto puede dar cuenta tanto de las caracteristicas del incendio como de los
posibles efectos del fuego sobre comunidades de primates. Parte de las preguntas importantes
gue surgieron de este estudio fue el comportamiento de las comunidades en las épocas de lluvia,
esto podria generar una mejor comprensiéon de los procesos de resiliencia de los escarabajos

coprofagos.
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Se observaron efectos negativos de las altas ocurrencias de incendio (4 a 5) sobre los
atributos de abundancia y riqueza de los ensamblajes de escarabajos copréfagos en los
habitats de bosque y borde.

Se reconoci6 que los ensamblajes de escarabajos coprofagos de las sabanas presentan
adaptaciones que les permiten ser mas resilientes al fuego.

Las caracteristicas de los bordes promovieron los movimientos de especies de
escarabajos entre los habitats de bosque y sabana impactados por eventos de fuego.

La dinamica de meta poblaciones a nivel de la reserva y de meta comunidades a escala
del paisaje se reconocieron como procesos ecoldgicos claves para mantener la resiliencia

de los ensamblajes de escarabajos coprofagos a los incendios.

Especies como D. gazella, D. nisus y U. cf. brevis presentaron adaptaciones que
facilitaron el mantenimiento de funciones ecoldgicas en estos escenarios de incendio.

Los aportes funcionales generales estuvieron influenciados positivamente por la
ocurrencia intermedia de incendios.

La recuperacion y reestructuracion de servicios ecosistémicos en el post fuego estuvo
orquestada por periodos especificos determinados por los afios después del ultimo

incendio.

La estabilidad en el proceso de reestructuracion funcional y composicional estuvo
influenciada por medidas de conservacién estrictas y los refugios de habitats no
guemados.
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