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Resumen: Se comparan las diversidades alfa y beta de ranas, escarabajos coprone-
crófagos (Scarabaeinae) y murciélagos de bosque de niebla y cafetales con sombra en 
un paisaje del centro de Veracruz, México. Tres fragmentos de bosque de niebla 
(vegetación original) y tres plantaciones de café bajo sombra de policultivo tradicional 
fueron muestreadas entre 1998 y 2001. Los tres grupos de animales respondieron de 
manera diferente a la transformación del bosque de niebla en cafetales bajo sombra. 
La riqueza de especies (diversidad alfa) de ranas disminuyó una quinta parte y la 
disimilitud (diversidad beta) en la composición de especies entre los dos hábitats fue 
de dos tercios. Por otro lado, tanto el número de especies de escarabajos como su 
abundancia fueron notablemente mayores en cafetales bajo sombra que en bosque de 
niebla, mientras que en murciélagos la riqueza y composición de especies fue prácti-
camente la misma en ambos hábitats. La mayoría de las especies abundantes per-
manecieron como tales en ambas comunidades, mientras que las especies menos 
abundantes cambiaron en los dos hábitats. Las disimilitudes en los ensambles de 
especies pueden atribuirse a diferencias en los grados de permeabilidad de los bordes 
de cada tipo de hábitat y a diferencias en la historia natural de las especies. Los cafe-
tales con sombra forman una matriz que envuelve a los fragmentos de bosque de 
niebla y los conectan con otros hábitats del paisaje. Los fragmentos de bosque y los 
cafetales con sombra actúan de manera complementaria como recurso funcional para 
la conservación de la biodiversidad en un paisaje notablemente transformado. 
 
Palabras clave: Escarabajos copronecrófagos, murciélagos, ranas, diversidades alfa y 
beta, grupos indicadores, bosque de niebla, cafetales con sombra, transformación de 
hábitats, México. 
 
Transformation of cloud forest into coffee agroecosystems: changes in alpha 
and beta diversity for three faunal taxa  
 
Abstract: The alpha and beta diversities of frogs, copronecrophagous beetles (Scara-
baeinae) and bats in tropical montane cloud forest (original vegetation) and shaded 
coffee plantations were compared for a landscape in central Veracruz, Mexico. Three 
tropical montane cloud forest fragments and three coffee plantations with traditional 
polyculture shade were sampled between 1998 and 2001. The three animal groups 
responded differently to the transformation of tropical montane cloud forest into shaded 
coffee plantations. The species richness (alpha diversity) of frogs decreased by one 
fifth and there was two thirds of dissimilarity (beta diversity) in the species composition 
between forest fragments and coffee plantations. In contrast, the number of beetle 
species and their abundance was notably greater in coffee plantations than in the 
forest fragments, whereas the species richness and species composition of bats were 
virtually the same in both habitats. Most of the abundant species remained as such in 
both communities, but species that were less abundant did not remain scarce in both 
habitats. The differences in the species assemblages can be attributed to the differing 
degrees of penetrability of the borders of the two habitat types and to the differences in 
natural history traits between species. Shaded coffee plantations form a matrix that 
envelops the remaining fragments of cloud forest and connects them with the other 
habitats of the landscape. Forest fragments and shaded coffee plantations act com-
plementarily as a highly functional resource for the preservation of biodiversity in a 
notably modified landscape. 
 
Key words: Copronecrophagous beetles, bats, frogs, alpha and beta diversity, indica-
tor groups, tropical montane cloud forest, shaded coffee plantations, habitat transfor-
mation, Mexico. 
 
 
 

  
CAPÍTULO 14: 
 
Transformación del bosque de nie-
bla en agroecosistemas cafetaleros: 
cambios en las diversidades alfa y 
beta de tres grupos faunísticos * 
 
Eduardo Pineda  

Departamento de Biodiversidad y 
Ecología Animal 
Instituto de Ecología, A.C. 
Km 2.5 Carretera Antigua  
a Coatepec, 351.  
Congregación El Haya. 
Apartado Postal, 63. 
Xalapa, Veracruz 91070, México 
pinedaed05@hotmail.com 

Gonzalo Halffter 
Departamento de Biodiversidad y 
Ecología Animal 
Instituto de Ecología, A.C. 

Claudia E. Moreno 
Centro de Investigaciones Biológicas 
Universidad Autónoma del Estado  
de Hidalgo 
Ciudad Universitaria 
Apartado Postal 69,  
Pachuca, Hgo. 42001,  
México 

Federico Escobar 
Departamento de Biodiversidad y 
Ecología Animal 
Instituto de Ecología, A.C. 

 
Sobre Diversidad Biológica: 
El significado de las Diversidades 
Alfa, Beta y Gamma. 
 
Editores: 
Gonzalo Halffter, Jorge Soberón,  
Patricia Koleff & Antonio Melic  
 
Patrocinadores: 
COMISION NACIONAL PARA EL 
CONOCIMIENTO Y USO DE LA  
BIODIVERSIDAD (CONABIO) MÉXICO 
SOCIEDAD ENTOMOLÓGICA ARAGONESA 
(SEA), ZARAGOZA, ESPAÑA. 
GRUPO DIVERSITAS-MÉXICO 
CONSEJO NACIONAL DE CIENCIA Y 
TECNOLOGÍA (CONACYT) MÉXICO 
 
ISBN:  84−932807−7−1 
Dep. Legal: Z−2275−05 
m3m: Monografías Tercer Milenio 
vol.4, S.E.A., Zaragoza,  España 
30 Noviembre 2005 
pp: 177 − 190. 



178                                                      E. O. Pineda, G. Halffter, C. E. Moreno & F. Escobar 
 
1. Introducción  
El café es uno de los productos agrícolas de exportación 
más importante para muchos países latinoamericanos 
(Perfecto et al., 1996; Rice & Ward, 1997). En el centro 
de Veracruz, México, como en muchas otras zonas 
montañosas tropicales, los productores cultivan Coffea 
arabica Linnaeus 1753 bajo la sombra de un dosel pro-
ducido por árboles de una (comúnmente una legumi-
nosa) o muchas especies (poliespecífico), incluyendo 
árboles del bosque nativo (frecuentemente bosque de 
niebla conocido también como bosque mesófilo de 
montaña). El dosel que genera la sombra sobre los cafe-
tos crea un microclima en el sotobosque, con las condi-
ciones necesarias de humedad, luz y temperatura para el 
crecimiento de las plantas de café, particularmente para 
las variedades criolla y Borbón (cultivadas en la 
región). Asimismo, los árboles que producen la sombra 
protegen al suelo de la erosión y reducen la necesidad 
de adicionar fertilizantes y pesticidas. Comúnmente, en 
los cafetales con sombra poliespecífica (CSP) sobre 
todo en las fincas pequeñas, los productores siembran 
plátano, naranja y otros frutales entre las matas de café, 
lo cual representa una fuente de ingresos adicional.   
 Las plantaciones de café bajo sombra, debido 
principalmente a similitudes ambientales y en estructura 
de la vegetación, poseen una riqueza de especies pare-
cida al bosque nativo, especialmente cuando el dosel 
está constituido de una amplia variedad de especies de 
árboles. Además, este tipo de plantaciones sostiene una 
mayor riqueza de especies que las plantaciones donde el 
dosel está constituido únicamente de unas pocas espe-
cies (Perfecto et al., 1996; Moguel & Toledo, 1999). La 
mayoría de los estudios sobre riqueza de especies en 
cafetales bajo sombra con distinto tipo de manejo se han 
hecho con artrópodos (Perfecto et al., 1997; Ibarra-
Núñez & García-Ballinas, 1998; Arellano & Halffter, 
2003) especialmente con hormigas (Nestel & Dicks-
chen, 1990; Perfecto & Vandermeer, 1994, 2002; Per-
fecto & Snelling, 1995) y aves (Greenberg et al., 1997a, 
1997b; Daily et al., 2001, Tejeda-Cruz & Sutherland, 
2004). Otros estudios se han realizado con mamíferos 
(Estrada et al., 1993; Gallina et al., 1996) ranas (Pineda 
& Halffter, 2004) y plantas (Soto-Pinto et al., 2001). 
Pocos estudios han comparado simultáneamente la 
diversidad de especies de diferentes taxa en plantacio-
nes de café y el bosque nativo, en el mismo escenario de 
transformación (Perfecto et al., 2003). De hecho, actu-
almente existe un debate sobre si las plantaciones de 
café bajo sombra son refugios suficientes para preservar 
y mantener la biodiversidad de los bosques nativos cuya 
extensión se está reduciendo rápidamente (Rappole et 
al., 2003) 
 En México, muchas zonas dedicadas al cultivo de 
café bajo sombra son áreas que originalmente fueron 
ocupadas por bosque de niebla. El bosque de niebla o 
bosque mesófilo de montaña, aunque ocupa menos del 
1% de territorio nacional, es el tipo de vegetación más 
rico en especies por unidad de superficie, registrándose 
además, un elevado número de especies endémicas 
(Rzedowski, 1998; Challenger, 1998; Williams-Linera, 
2002). En gran medida, la expansión del cultivo del café 

ha sido a expensas del bosque de niebla, provocando 
con ello que la extensión y distribución de esté último 
se reduzca y fragmente notablemente (Challenger, 
1998). En nuestra zona de estudio, los fragmentos de 
bosque de niebla relativamente conservados representan 
poco más del 10% del área cubierta originalmente (Wi-
lliams-Linera et al., 2002).  
 En este trabajo aplicamos una estrategia para 
conocer los efectos de la transformación del hábitat 
sobre la biodiversidad a nivel de paisaje, poniendo es-
pecial atención en la importancia que tienen áreas tanto 
conservadas como manejadas, en la conservación y 
mantenimiento de especies. La estrategia seleccionada 
(Halffter, 1998) se basa en tres puntos fundamentales: 
1) el uso de varios grupos indicadores con diferentes 
atributos biológicos y ecológicos, historias evolutivas 
distintas y que sean notablemente sensibles al disturbio 
del ambiente; 2) la evaluación de las diversidades alfa 
(riqueza de especies) y beta ( recambio de especies) de 
cada grupo y 3) la comparación de las respuestas de los 
distintos grupos indicadores.   
 Las ranas, los escarabajos copronecrófagos y los 
murciélagos han sido considerados como indicadores 
del impacto de la modificación o alteración del hábitat. 
En este trabajo usamos el concepto de indicador ecoló-
gico (McGeoch, 1998) el cual hace referencia a un 
grupo altamente sensible a los cambios ambientales 
tales como la alteración y fragmentación del hábitat y el 
cambio climático. Algunos criterios para seleccionar un 
grupo indicador (ver Brown, 1991) son: 1) el grupo 
biológico debe ser taxonómicamente diverso y bien 
conocido; 2) deben existir abundante información sobre 
su historia natural; 3) los individuos deben ser registra-
dos, muestreados y clasificados fácilmente; 4) las espe-
cies deben tener alta fidelidad ecológica e importancia 
funcional dentro del ecosistema y 5) el grupo debe res-
ponder de manera rápida a los cambios ambientales. 
 Las ranas, debido a que tienen un ciclo de vida 
bifásico, piel muy permeable, gran variedad de hábitos 
reproductivos, vagilidad limitada y fuerte filopatría, son 
organismos notablemente sensibles a cambios ambienta-
les a pequeña escala (Wake, 1991; Blaustein et al., 
1994; Lips, 1998). Así, la transformación del hábitat ha 
causado la declinación de muchas poblaciones de anfi-
bios alrededor del mundo (Pechmann & Wilbur, 1994; 
Blaustein et al., 1994; Heyer, 2000). Los escarabajos 
copronecrófagos (Coleoptera: Scarabaeidae: Scarabaei-
nae) tienen hábitos alimenticios y de anidación especia-
lizados y requerimientos de hábitat particulares (Klein, 
1989; Halffter et al., 1992; Escobar & Chacón-Ulloa, 
2000). Además son conocidos por su papel en el recicla-
je de nutrimentos y dispersión de semillas (Mittal, 1993; 
Andresen, 2001). Los murciélagos tienen una amplia 
variedad de dietas, incluyendo frutas, polen, néctar, 
pequeños vertebrados, insectos, otros artrópodos y san-
gre de mamíferos. Su papel en el ecosistema es notable 
sobre todo en la polinización, dispersión y depredación 
de semillas (Fenton et al., 1992; Wilson et al., 1996; 
Medellín et al., 2000; Moreno & Halffter, 2000). 
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Fig. 1. Ubicación de los seis sitios de estudio en un 
paisaje fragmentado en Veracruz, México. BN = 
bosque de niebla, CSP = cafetales con sombra de 
policultivo tradicional. 
 
 
 Nuestro interés fue examinar las respues-
tas de ranas, escarabajos copronecrófagos y 
murciélagos a la transformación del bosque de 
niebla en CSP, a través del análisis de los pa-
trones de diversidad de especies en ambos hábi-
tats. Aunque las características ambientales de 
los CSP son similares a las del bosque nativo, el 
hábitat finalmente está alterado. Esperábamos 
que esta transformación del bosque reduciría la 
riqueza de especies en los tres grupos indicado-
res, pero que la magnitud de la reducción varia-
rá entre los taxa como resultado de los atributos 
específicos de cada grupo.  
 Nuestros objetivos fueron (1) examinar si 
la transformación del bosque de niebla en CSP 
reduce la riqueza de especies (diversidad alfa) 
de ranas, escarabajos copronecrófagos o mur-
ciélagos, (2) determinar cuántas especies de 
cada grupo indicador en el bosque de niebla 
están presentes también en CSP (diversidad 
beta), (3) evaluar los patrones de abundancia y 
equidad para los tres grupos en ambos hábitats, 
y (4) identificar a los gremios más afectados por 
la transformación del bosque de niebla en CSP. 
 Asimismo, evaluamos la confiabilidad y 
significado de la información proporcionada 
por los grupos indicadores sobre la diversidad 
de especies y sus cambios. Finalmente, preten-
demos conocer qué tan útiles son los grupos 
indicadores para el monitoreo de la biodiversi-
dad y su cambio en paisajes sujetos a activida-
des antropogénicas. 
 
2. Métodos  
2.1. ÁREA DE ESTUDIO 
El estudio se llevó a cabo en tres remanentes de bosque 
de niebla y tres plantaciones de CSP, ubicados en la 
parte alta de la cuenca del río La Antigua (entre 1120 y 
1590 msnm), al oeste de la ciudad de Xalapa, Veracruz, 
México (Figura 1). La temperatura media anual oscila 
entre 17 y 20 ºC y la precipitación total anual entre 
1600 y 1900 mm, concentrada entre los meses de mayo 
y octubre (Soto & Gómez 1990). La topografía es acci-
dentada y los elementos geoedáficos son principalmente 
de origen volcánico (Geissert & Campos, 1993). Aun-
que el café entra a la región a principios del siglo XIX, 
es entre finales de ese siglo y mediados del siglo XX 
que la transformación del bosque se acentúa (Chal-
lenger, 1998). Actualmente, tanto los remanentes de 
bosque de niebla como los cafetales con sombra forman 
parte de un mosaico heterogéneo compuesto también 
por pastizales para ganado, cultivos de maíz y caña de 
azúcar, vegetación secundaria y asentamientos humanos 
(Williams-Linera et al., 2002). 

 En los fragmentos de bosque de niebla se observó 
una gran diversidad de especies arbóreas, destacando 
los géneros Quercus, Liquidambar, Ulmus, Clethra, 
Carpinus, Oreopanax y Platanus, así como una gran 
cantidad de epífitas y lianas. El tamaño de los fragmen-
tos de bosque estudiados fue de 62(BN1), 72(BN2) y 18 
ha (BN3) y el promedio de la cobertura del dosel fue de 
89, 92, y 84 %, respectivamente. Los fragmentos de 
bosque colindan con pastizal para ganado, vegetación 
secundaria y cafetal con sombra. Al interior de los 
fragmentos se detectaron señales de alteración antro-
pogénica como extracción de árboles, helechos y 
epífitas, así como cacería. Por otra parte, para los es-
carabajos los cambios antrópicos incluyen el deambular 
de seres humanos y sus animales, con la consiguiente 
contribución de excrementos. 
 La estructura de la vegetación de los CSP es com-
pleja y similar a lo que Moguel & Toledo (1999) clasi-
fican como cafetales bajo sombra de policultivo tradi-
cional. El dosel está integrado por dos estratos: uno 
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superior cuya altura oscila entre 20 y 25 m, compuesto 
principalmente de Ulmus, Heliocarpus, Quercus, Ficus 
y Oreopanax, y uno inferior cuya altura varía entre 5 y 
15 m, constituido principalmente de especies cultivadas 
de los géneros Inga (jinicuil), Citrus (naranja y limón), 
Musa (plátano) y Psidium (guayaba). La abundancia de 
epifitas fue notable. El tamaño de los CSP estudiados 
fue de 104 (CSP1), 63(CSP2) y 41 ha (CSP3), y el 
promedio en la cobertura del dosel fue 52, 68 y 48%, 
respectivamente. Los CSP colindan con remanentes de 
bosque, pastizales con ganado y asentamientos hu-
manos. 
 Tanto los fragmentos de bosque como los CSP 
estudiados contenían al menos un río o arroyo y la dis-
tancia mínima entre ellos fue superior a 2250 m. Asi-
mismo, todos los sitios muestreados tienen más de 20 
años con el mismo uso de suelo. 
 
2.2. REGISTRO DE ORGANISMOS  
2.2.1. Colecta de ranas 
Los muestreos de ranas se hicieron entre mayo y no-
viembre de 1998 a 2000. Cada fragmento de bosque y 
CSP se visitó de 11 a 13 ocasiones. En cada visita se 
hicieron búsquedas directas en tiempo fijo en todos los 
microhábitats posibles (Scott 1994) en horario crepus-
cular (vespertino y matutino) y nocturno. El esfuerzo de 
captura se midió como horas persona (1 visita = 1.5 
horas x 2 personas = 3 horas persona). Los primeros 
ejemplares de cada especie se conservaron en alcohol al 
70% y se mantuvieron como especímenes testigo. El 
resto de ejemplares, después de ser identificados, se 
liberaron en el sitio donde se colectaron. El formato de 
registro fue presencia-ausencia. 
 
2.2.2. Colecta de escarabajos copronecrófagos 
Los escarabajos se muestrearon entre abril y octubre de 
2001. Cada remanente de bosque y cada CSP fue visita-
do tres veces. En cada visita se trazó una línea com-
puesta de 16 a 18 trampas de caída, separadas 25 m 
entre sí, cebadas de forma intercalada con excremento 
humano y calamar en descomposición. Las trampas 
permanecieron expuestas durante 48 horas; posterior-
mente, se revisó y guardó el contenido de cada trampa 
en bolsas plásticas. Finalmente, en el laboratorio se 
limpió cada muestra y se contó el número de individuos 
de cada especie. 
 
2.2.3. Colecta de murciélagos 
El muestreo de murciélagos se restringió a las familias 
Phyllostomidae y Mormoopidae, las cuales pertenecen a 
una unidad taxonómica y biogeográfica común, además 
de que su captura es relativamente fácil con redes de 
niebla (Moreno & Halffter, 2000). Cada remanente de 
bosque o cafetal fue muestreado en dos ocasiones entre 
junio de 1998 y mayo de 1999, completando seis noches 
de muestreo por hábitat. En cada sitio se colocaron siete 
redes de niebla (malla de 38 mm, altura de 2.5 m, cuatro 
redes de 12 m de largo y tres de 9 m) a nivel del piso, lo 
cual produce un esfuerzo de muestreo total de 75 m 
lineales de red, abiertas durante tres horas a partir del 
anochecer en cada ocasión. El esfuerzo total de 
muestreo en cada hábitat representa el mínimo sugerido 

para registrar el 90% del total de la fauna de murciéla-
gos en un área homogénea (Moreno & Halffter, 2000). 
Sin embargo, dado que el inventario en bosques no 
parecía aún completo, entre mayo y junio de 2001 se 
realizaron otras cuatro noches de muestreo en bosques. 
Los muestreos se realizaron evitando los días de luna 
llena para disminuir sesgos en la captura debido a la 
fobia lunar. Las redes fueron revisadas cada 30 minutos 
y cada organismo capturado fue identificado a nivel de 
especie con claves de campo (Medellín et al., 1997), 
marcado con collar plástico y liberado en el sitio de 
captura. 
 
2.3. ANÁLISIS DE DATOS 
 
La diversidad alfa (dentro del hábitat) de cada grupo 
indicador, tanto en bosque de niebla como en CSP, fue 
evaluada usando curvas de acumulación de especies y 
estimadores de riqueza de especies. Las curvas de acu-
mulación “suavizadas” se produjeron mediante reorde-
namiento aleatorio repetido (50 repeticiones) de las 
muestras con el programa EstimateS (Colwell, 2000). 
Para evaluar el nivel del inventario en cada hábitat 
usamos cuatro estimadores: dos paramétricos, modelo 
de Clench y modelo de dependencia lineal (Soberón & 
Llorente, 1994) y dos no paramétricos (Chao 2 y Boot-
strap, Colwell & Coddington, 1995; Colwell, 2000). La 
diversidad beta (entre hábitats) de cada grupo se calculó 
mediante el índice de complementariedad de Colwell & 
Coddington (1995), el cual expresa la diferencia, en 
porcentaje, en la composición de las listas de especies 
de dos hábitats: 
 

1002
×

−+
−+

=
VjkSkSj
VjkSkSjC  

 
donde Sj y Sk son el número de especies en los hábitats 
j y k, respectivamente, y Vjk es el número de especies 
encontrados en ambos hábitats. El valor mínimo de C es 
cero cuando las listas de especies de los dos hábitats son 
idénticas. Por otro lado, el valor máximo de 100 indica 
que las listas son completamente diferentes.  
 Para comparar patrones de abundancia y equidad 
de especies entre hábitats y entre grupos se usaron 
gráficas de dominancia-diversidad, conocidas también 
como curvas de Whittaker o gráficas de rango-
abundancia (Feinsinger, 2001). En escarabajos y 
murciélagos se analizaron patrones de abundancia, 
mientras que en ranas se analizaron patrones de fre-
cuencias de observación (número de ocasiones que fue 
observada la especie en cada sitio). 
 Para detectar si la proporción de gremios de cada 
grupo es dependiente del hábitat, las especies de cada 
uno fueron agrupadas en diferentes categorías de 
acuerdo a sus atributos de historia natural. Las especies 
de ranas fueron clasificadas siguiendo criterios sugeri-
dos por Duellman (1970), Crump (1974) y Campbell 
(1999b) por tamaño (longitud hocico-cloaca) como 
grandes (>40 mm) o pequeñas (≤ 40 mm), y por modo 
reproductivo: (1) desarrollo de huevos y larvas en el 
agua, (2) desarrollo de huevos fuera del agua y el de 
larvas en el agua, o (3) desarrollo de huevos y de larvas 
fuera del agua. Los escarabajos fueron caracterizados 
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por tamaño (longitud total) como grandes (> 10 mm) o 
pequeños (≤ 10 mm) (siguiendo criterios de Hanski & 
Cambefort 1991)  y por hábito alimenticio como: (1) 
coprófagos si más del 75% de los individuos fueron 
capturados en trampas cebadas con excremento, (2) 
necrófagos si más de 75% de los individuos fueron 
capturados en trampas cebadas con calamar, o (3) gen-
eralistas o copronecrófagos (especies que no se in-
cluyeron en ninguno de los dos grupos anteriores). Las 
especies de murciélagos colectadas fueron clasificadas 
por tamaño (longitud de antebrazo) como grandes (> 50 
mm) o pequeñas (≤50 mm) y por hábito alimenticio 
como frugívoras, insectívoras, nectarívoras o hematófa-
gas. Finalmente, se uso una prueba G para cuadros de 
contingencia (previa corrección de Yates): 2 × 6 con las 
ranas y los murciélagos, y 2 × 5 con los escarabajos 
(debido a que un gremio no se detectó en el estudio). 
Para detectar de manera específica a los gremios cuyo 
tamaño o proporción dependió del tipo de hábitat, sub-
dividimos los cuadros de contingencia y reanalizamos 
los datos con la misma prueba (Zar, 1996). 
 
3. Resultados 
 
3.1. ESTIMACIÓN DE RIQUEZA DE ESPECIES  
Y  DIVERSIDAD BETA. 
 
Un total de 21 especies de ranas se registró en el con-
junto de sitios estudiados: 16 en bosque de niebla y 13 
en cafetales. Las curvas de acumulación alcanzaron una 
fase asintótica en ambos hábitats (Figura 2) y los esti-
madores de riqueza indicaron un nivel de inventario 
superior al 89% en los dos ambientes (Tabla II). La 
mayor riqueza estimada para los dos sitios, de acuerdo 
con el modelo de Clench, fue de 23 especies. Los 
valores de complementariedad (62%) son los más altos 
de los tres grupos indicadores. De las 21 especies de 
ranas registradas, 8 se colectaron exclusivamente en 
bosque de niebla y 5 en CSP (Tabla I) 
 Con respecto a los escarabajos, en total se colec-
taron 17 especies, de las cuales ocho fueron registradas 
en bosque de niebla y 16 en CSP. La curva de acumu-
lación de especies para el bosque de niebla alcanzó una 
fase asintótica, mientras que en el caso del cafetal con 
sombra estuvo próxima a alcanzarla (Figura 2).  Los 
estimadores de riqueza indican que se capturó más del 
94 % de las especies presentes en el bosque de niebla y 
más del 90% en los cafetales (Tabla II). Asimismo, los 
estimadores predicen que se podrían registrar hasta 18 
especies en el conjunto de sitios estudiados. Los valores 
de complementariedad (59%) estuvieron determinados 
por las nueve especies registradas exclusivamente en 
CSP y la única especie que es exclusiva del bosque de 
niebla (Tabla I). Siete especies fueron registradas en 
ambos hábitats.  
 Un total de 11 especies de murciélagos fue 
registrado en el conjunto de hábitats. El mismo número 
de especies (10) se encontró en cada tipo de hábitat, con 
sólo una especie diferente entre ellos (Tabla I). Las 
curvas de acumulación de especies no alcanzaron una 
fase asintótica definida (Figura 2). Los estimadores de 
riqueza indicaron que los niveles del inventario en  

Fig. 2. Curvas de acumulación de especies de tres taxa en 
bosque de niebla (línea discontinua), cafetales bajo sombra de 
policultivo tradicional (línea delgada) y ambos hábitats (línea 
gruesa). El valor de complementariedad expresa la diferencia 
en la composición de las listas de especies de dos hábitats 
(Colwell & Coddington, 1995; ver Métodos). 
 
 
 
 
 
 
 
bosque de niebla y en CSP estuvieron por encima del 
76% y 86%, respectivamente (Tabla II), a pesar de que 
en el bosque el esfuerzo de muestreo fue mayor que en 
los cafetales. Según el estimador Chao 2 la mayor riqu-
eza de especies estimada para el conjunto de los dos 
hábitats es de 13 especies, dos más que las registradas 
en este trabajo. Debido a que sólo se registró una espe-
cie exclusiva en bosque de niebla (Desmodus rotundus) 
y una en CSP (Mormoops megalophylla), los valores de 
complementariedad (18%) fueron los más bajos de los 
tres grupos estudiados. 
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Tabla I. Ranas, escarabajos y murciélagos registrados en bosque de niebla (BN) y cafetales 

con sombra poliespecífica (CSP), su abundancia y atributos de historia natural. 
 

Especie BN CSP Total Atributos de historia 
natural 

Ranas*     Tamaño MR 
A. Hyla miotympanum Cope, 1863 26 14 40  P 1 
B. Rana berlandieri Baird, 1854 21 18 39  G 1 
C. Eleutherodactylus rhodopis (Cope, 1867) 15 13 28  P 3 
D. Eleutherodactylus pygmaeus Taylor, 1937 14 11 25  P 3 
E. Eleutherodactylus cystignathoides (Cope, 1877) 9 13 22  P 3 
F. Hyalinobatrachium fleischmanni (Boettger, 1893)  16 16  P 2 
G. Bufo valliceps Wiegmann, 1833 2 11 13  G 1 
H. Eleutherodactylus mexicanus (Brocchi, 1877) 7 6 13  P 3 
I. Eleutherodactylus decoratus Taylor, 1942 10  10  P 3 
J. Eleutherodactylus berkenbuschii Peters, 1870 8  8  G 3 
K. Hyla taeniopus Günther, 1901 7  7  G 2 
L. Bufo cristatus Wiegmann, 1833 6  6  G 1 
M. Hyla picta (Günther, 1901) 3 2 5  P 2 
N. Leptodactylus fragilis Brocchi 1877 4  4  P 2 
O. Hyla arborescandens Taylor, 1939 3  3  G 2 
P. Eleutherodactylus alfredi Boulenger, 1898  3 3  P 3 
Q. Eleutherodactylus spatulatus Smith, 1939  3  3  P 3 
R. Gastrophryne usta (Cope, 1866)  3 3  P 1 
S. Hyla mixomaculata Taylor, 1950 2  2  P 2 
T. Scinax staufferi (Cope, 1865)  2 2  P 1 
U. Smilisca baudini (Duméril & Bibron, 1841)  2 2  G 1 
Total 140 114 254    
Escarabajos     Tamaño HA 
A. Dichotomius satanas Harold, 1867 146 573 719  G C 
B. Onthophagus cyanellus Bates, 1887 33 127 160  P Ge 
C. Deltochilum mexicanum Burnmeister, 1848 131 1 132  G C 
D. Onthophagus rhinolophus Harold, 1869  113 113  P Ge 
E. Onthophagus incensus (Say, 1835) 4 80 84  P C 
F. Coprophanaeus telamon Harold, 1863  61 61  G N 
G. Onthophagus subcancer Howden, 1973 60  60  P C 
H. Ontherus mexicanus Harold, 1869 25 2 27  P C 
I. Phanaeus endymion Harold, 1863  18 18  G Ge 
J. Copris incertus (Say, 1835) 4 10 14  G C 
K. Eurysternus magnus Castelnau, 1840 8 2 10  G C 
L. Onthophagus höepfneri Harold, 1869  4 4  P C 
M. Dichotomius colonicus (Say, 1835)  3 3  G C 
N. Eurysternus mexicanus Harold, 1869  2 2  G Ge 
O. Onthophagus nasicornis Harold, 1869  2 2  P Ge 
P. Onthophagus mextexus Howden, 1979  1 1  P Ge 
Q. Scatimus ovatus Harold, 1862  1 1  P C 
Total 411 1000 1411    
Murciélagos     Tamaño HA 
A.     Sturnira ludovici Anthony, 1924 100 121 221  P F 
B.     Artibeus jamaicensis Leach, 1821 1 59 60  G F 
C.     Carollia brevicauda (Schinz, 1821) 15 8 23  P F 
D.     Artibeus lituratus (Olfers, 1818) 1 9 10  G F 
E.     Glossophaga soricina (Pallas, 1766) 2 6 8  P Ne 
F.     Artibeus intermedius Allen 1897 1 5 6  G F 
G.    Anoura geoffroyi Gray, 1838 3 2 5  P Ne 
H.    Dermanura phaeotis Miller, 1902 4 1 5  P F 
I.      Pteronotus davyi Gray, 1838 2 1 3  P I 
J.     Mormoops megalophylla Peters, 1864  1 1  G I 
K.    Desmodus rotundus (Geoffroy, 1810) 1  1  G H 
Total 130 213 343    
 
P = pequeña, G = grande, HA = hábito alimenticio, C = coprófaga, N = necrófaga, Ge = generalista, F = frugívora, I = insectívora, H 
= hematófaga, Ne = nectarívora, MR = modo reproductivo: 1 – desarrollo de huevos y larvas en el agua, 2 – desarrollo de huevos 
fuera del agua y el de larvas en el agua, 3 – desarrollo de huevos y larvas fuera del agua.  
* La abundancia en el caso de las ranas se consideró como el número de ocasiones en que la especie fue observada en cada 
hábitat.  
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Tabla II. Riqueza de especies observada y estimada de ranas, escarabajos y murciélagos en bosque de niebla y cafetales 
con sombra poliespecífica, usando métodos paramétricos y no paramétricos. El nivel del inventario es el porcentaje de la 
riqueza de especies estimada (mínimo-máximo). 
 

 Bosque de 
niebla 

Cafetales con 
sombra 

Ambos hábitats 

   Ranas    
Especies observadas 16 13 21 
Modelo de Clench 17.9 14.5 23.0 
Chao 2 16.0 13.0 21.0 
Bootstrap 16.4 13.5 21.6 
Nivel del inventario 89-100 90-100 91-100 
   Escarabajos    
Especies observadas 8 16 17 
Modelo de Clench 8.5 17.8 17.6 
Chao 2 8.0 17.1 17.8 
Bootstrap 8.1 17.7 18.1 
Nivel del inventario 94-100 90-94 94-97 
   Murciélagos    
Especies observadas 10 10 11 
Modelo de dependencia lineal 10.8 10.2 10.7 
Chao 2 13.1 11.6 13.0 
Bootstrap 11.9 11.2 11.8 
Nivel del inventario 76-93 86-99 85-100 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Fig. 3. Relación dominancia-diversidad en tres grupos indicadores en un bosque de niebla y 
cafetales con sombra. Las especies (letras mayúsculas) están enlistadas en el Tabla I. N indi-
ca el número de individuos de todas las especies y ni indica el número de individuos de cada 
especie. 

 
 
3.2. PATRONES DE ABUNDANCIA 
 
De un total de 254 registros de ranas, 54% fueron en 
bosque de niebla y 46% en CSP (Tabla I). Visualmente, 
las pendientes de las gráficas de dominancia-diversidad 
de los dos hábitats son similares y son menos verticales 
que las de murciélagos y escarabajos copronecrófagos. 
Los patrones de dominancia-diversidad también son 
menos definidos que los de los otros dos grupos (Figura 
3). Ninguna especie fue claramente dominante en tér-
minos de frecuencia de observación, ni tampoco man-
tuvo la misma posición en el orden jerárquico en ambos 
hábitats. Sin embargo, Hyla miotympanum y Rana ber-
landieri se mantuvieron dentro de las tres primeras 
posiciones e Hyla picta fue la única especie poco fre-

cuente en los dos hábitats. Salvo Bufo valliceps que en 
cafetales fue moderadamente frecuente y en bosque de 
niebla fue rara, el resto de las especies poco frecuentes 
fueron exclusivas de uno u otro ambiente. 
 Con relación a los escarabajos copronecrófagos, 
se colectaron 1411 individuos de los cuales el 71 % 
fueron encontrados en CSP y 29% en bosque de niebla 
(Tabla I). En las gráficas dominancia-diversidad de los 
escarabajos en los dos hábitats (Figura 3) se observa 
que las pendientes son similares, aunque no el patrón de 
distribución de abundancia, ni el orden jerárquico de las 
especies. En bosque de niebla dos especies fueron do-
minantes en cuanto a su abundancia, cuatro tuvieron 
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una abundancia moderadamente alta, dos más mostraron 
abundancia moderadamente baja y no hubo especies 
con abundancia baja o raras (uno o dos individuos). En 
los CSP sólo una especie fue notablemente abundante, 
cuatro tuvieron abundancia moderadamente alta, otras 
cuatro mostraron abundancia moderadamente baja y 
siete fueron raras (Figura 3). Dichotomius satanas fue la 
especie más abundante en ambos hábitats y la única que 
mantuvo la misma posición jerárquica. De hecho, esta 
especie representó el 50% de todas las capturas en el 
conjunto de hábitats. Deltochilum mexicanum fue la 
segunda especie más abundante en bosque de niebla, 
aunque en CSP prácticamente desapareció. Además del 
marcado aumento del número de especies en CSP, tam-
bién fue notoria la presencia de varias especies con muy 
pocos individuos. 
 Un total de 343 murciélagos filostómidos y mor-
moópidos fueron capturados en este estudio: 62% en los 
CSP y 38% en bosque de niebla (Tabla I). Las gráficas 
de dominancia-diversidad (Figura 3) muestran pendi-
entes similares y el mismo patrón de distribución: dos 
especies dominantes, cuatro especies de abundancia 
intermedia y cuatro especies raras. Aunque nueve de las 
diez especies fueron las mismas en los dos hábitats, sólo 
dos especies se mantuvieron en la misma posición 
jerárquica en las gráficas:  Sturnira ludovici y Glosso-
phaga soricina (Figura 3). S. ludovici fue la especie más 
abundante tanto en bosque de niebla como en CSP 
(77% y 57% del total de individuos, respectivamente, 
Tabla I). Como segunda especie dominante encon-
tramos a Carollia brevicauda en el bosque de niebla y a 
Artibeus jamaicensis en CSP. Ninguna de las cuatro 
especies raras en un hábitat, fue especie rara en el otro 
hábitat. 
 
3.3. MODIFICACIÓN DEL HÁBITAT Y GREMIOS 
 
Las 21 especies de ranas registradas se agruparon en 
seis gremios. Todos los gremios se detectaron en 
bosque de niebla y sólo cuatro en CSP; en este último 
hábitat no se encontraron especies grandes con desar-
rollo del huevo fuera del agua y larvario en el agua 
(modo reproductivo 2, Hyla arborescandens e H. 
taeniopus) ni tampoco la única especie grande cuyo 
desarrollo de huevo y larva es fuera del agua (modo 
reproductivo 3, Eleutherodactylus berkenbuschi, Figura 
4). El gremio más abundante en bosque y en cafetal fue 
el de especies pequeñas con modo reproductivo 3 (42% 
y 37%, respectivamente). La proporción de individuos 
pertenecientes a cada gremio fue dependiente del tipo 
de hábitat (x2=18.87 p<0.005). Los gremios que 
mostraron tal dependencia fueron especies grandes con 
modo reproductivo 2 (x2=7.98, p<0.005); especies 
grandes con modo reproductivo 3 (x2=4.77, p<0.05) y 
especies pequeñas con modo reproductivo 2 (x2=5.55, 
p<0.025) (Figura 4). 
 Las 17 especies de escarabajos encontradas se 
agruparon en cinco de los seis gremios posibles. Fal-
taron los escarabajos necrófagos de tamaño pequeño. 
Los cinco gremios se registraron en CSP y sólo tres en 
bosque de niebla, en donde faltaron los necrófagos 
grandes (Coprophanaeus telamon) y generalistas 

grandes (Phanaeus endymion y Eurysternus mexicanus). 
En ambos hábitats el gremio de los coprófagos grandes 
fue el más abundante (Figura 4), representando en 
bosque de niebla el 70% de los individuos colectados y 
en cafetales con sombra el 59%. La proporción de indi-
viduos pertenecientes a cada gremio fue dependiente del 
tipo de hábitat (x2=135.41, p<0.001). Todos los gremios 
mostraron dependencia del tipo de hábitat: coprófagos 
grandes (x2=15.99, p<0.01); generalistas grandes 
(x2=10.08, p<0.01); necrófagos grandes (x2=38.15, 
p<0.001); coprófagos pequeños (x2=40.15, p<0.001) y 
generalistas pequeños (x2=54.72, p<0.001) (Figura 4). 
 Se detectaron seis gremios de murciélagos a partir 
de las 11 especies registradas. Cuatro estuvieron pre-
sentes en bosque y cuatro en CSP. El único hematófago 
(Desmodus rotundus) sólo se encontró en el bosque y el 
único insectívoro grande (Mormoops megalophylla) 
sólo se encontró en CSP. En ambos hábitats el gremio 
de los frugívoros pequeños fue el más abundante (92% 
y 61% del total de individuos colectados en bosque y en 
cafetal, Figura 4). Al igual que lo observado en ranas y 
murciélagos, la proporción de individuos pertenecientes 
a cada gremio fue dependiente del tipo de hábitat 
(x2=57.58, p<0.001). Los gremios que mostraron tal 
dependencia fueron los frugívoros pequeños (x2=40.75, 
p<0.001) y los frugívoros grandes (x2=57.43, p<0.001, 
Figura 4). 
 

4. Discusión 
 
Nuestros resultados indican que los tres grupos 
estudiados respondieron de manera distinta ante el 
mismo escenario de transformación del hábitat. En el 
caso de las ranas, el CSP parece ser un hábitat menos 
apropiado que el bosque de niebla, ya que además de 
una reducción de la quinta parte de la riqueza de espe-
cies, hay una disimilitud del 62% en la composición de 
los ensambles. Con respecto a los escarabajos coprone-
crófagos, el CSP es un hábitat que permite una mayor 
riqueza de especies, ya que su número y abundancia de 
individuos fue notablemente mayor que en los fragmen-
tos de bosque. Finalmente, para los murciélagos no 
parece haber diferencias ambientales importantes entre 
los dos hábitats, dado que el número e identidad de las 
especies fue casi el mismo. 
 
4.1. RIQUEZA DE ESPECIES, DIVERSIDAD BETA 
Y GREMIOS 
 
4.1.1. Ranas 
Las ranas fueron el único grupo de los tres examinados 
que se aproximó a la hipótesis propuesta: las diferencias 
ambientales ocasionadas por la transformación del 
bosque se vieron reflejadas en una reducción de la riqu-
eza de especies. En los CSP hay un 20% menos de 
especies (13) que en el bosque de niebla (16); por lo 
tanto, el CSP no es suficiente para mantener todas las 
especies de ranas del bosque de niebla nativo. Incluso 
en el cafetal sólo se registró la mitad de las 16 especies 
de ranas encontradas en los tres fragmentos de bosque 
estudiados. 
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Fig. 4. Proporción de gremios de los tres grupos indicadores en bosque de niebla y cafetales con sombra de policul-
tivo tradicional. MR1, MR2 y MR3 se refieren a modo reproductivo 1, 2 y 3, respectivamente (ver Métodos). Los 
números en las barras indican la proporción (en porcentaje) de individuos que pertenecieron a cada gremio.  

 
 
 En un trabajo realizado en la misma área, Pineda 
& Halffter (2004) colectaron 21 especies de ranas en 
todo el paisaje. En plantaciones de café se encontró un 
conjunto de 13 especies, ninguna exclusiva de este tipo 
de agroecosistema. Nosotros colectamos también un 

total de 21 especies, 8 de ellas sólo en el bosque de 
niebla y 5 sólo en CSP, lo cual significa una alta diver-
sidad beta (63%) entre los dos tipos de hábitat. De las 
ocho especies que se encontraron exclusivamente en 
bosque, cinco de ellas (Bufo cristatus, Hyla arbore-
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scandens, H. mixomaculata, H. taeniopus y Eleuthero-
dactylus berkenbuschi) han sido registradas en otras 
localidades exclusivamente en bosques de niebla bien 
conservados (Duellman, 1970; Mendelson, 1997; 
Campbell & Savage, 2000), lo cual sugiere que son 
especies particularmente sensibles a la transformación 
del bosque de niebla. Las otras tres especies (Hyla 
picta, Eleutherodactylus spatulatus y Leptodactylus 
fragilis) han sido registradas en diferentes tipos de 
vegetación o en hábitats perturbados (Lee, 1996; Vogt 
et al., 1997; Campbell, 1999a ).  
 De igual manera, las cinco especies que se encon-
traron en este estudio exclusivamente en CSP, también 
han sido registradas en fragmentos de bosque de niebla 
aunque de tamaño pequeño en el mismo paisaje (Pineda 
& Halffter, 2004). Probablemente las características 
microambientales de los fragmentos de bosque pe-
queños y las de los cafetales con sombra poliespecífica 
sean similares para las ranas, lo cual podría explicar que 
en estas condiciones ambos ambientes contengan espe-
cies similares.  
 El hecho de que ninguna de las especies de ranas 
mantuviera la misma posición jerárquica en los dos 
hábitats, sugiere que todas se vieron afectadas en algún 
grado por la transformación del bosque. La disminución 
de la cobertura del dosel puede ser una de las causas 
principales que determinan la presencia y abundancia de 
ranas, ya que una reducción del dosel conlleva un au-
mento de la temperatura atmosférica y un descenso de la 
humedad relativa y edáfica (Murcia, 1995). Las ranas 
necesitan mantener su piel húmeda para facilitar el 
intercambio gaseoso y también dependen del calor ex-
terno para regular su temperatura corporal (Duellman & 
Trueb, 1986). Un ambiente más caliente y menos 
húmedo tendería a afectar negativamente a varias espe-
cies, principalmente aquellas con oviposición fuera del 
agua y desarrollo larvario acuático, cuyas puestas 
estarían sometidas a una mayor desecación atmosférica. 
Tambien especies de tamaño grande, por tener mayor 
superficie de intercambio gaseoso y por ende mayor 
pérdida de agua por evapotranspiración. La importancia 
principal del dosel como determinante de la presencia y 
abundancia de diversas especies de ranas, coincide con 
lo informado por Toral et al. (2002) quienes señalan que 
la cobertura arbórea es la variable más importante para 
la presencia de anuros Leptodactylidos en un bosque de 
niebla en Ecuador. 
 Las ranas responden fuertemente, pero de manera 
diferencial según la especie, al grado de fragmentación 
del paisaje. Dos de los cafetales estudiados por Pineda 
& Halffter (2004) fueron tan ricos o más ricos en espe-
cies de lo que individualmente fueron algunos fragmen-
tos de bosque de niebla (los más pequeños). Estos cafe-
tales tenían 23 a 36% menos cubierta de dosel que el 
bosque de niebla, pero eran notablemente mayores (2 a 
7 veces) que los fragmentos de bosque. 
 
4.1.2. Escarabajos copronecrófagos 
De todas las especies capturadas en ambos hábitats, 
94% fueron capturadas en CSP, así como una alta pro-
porción de individuos. De las 17 especies capturadas, 
sólo tres (Deltochilum mexicanum, Onthophagus sub-

cancer y Ontherus mexicanus) fueron más abundantes 
en bosque de niebla que en CSP. En el mismo paisaje, 
Arellano y Halffter (2003) registran 18 especies, entre 
1990 y 1996, para el conjunto de bosques de niebla y 
cafetales con sombra. En el presente trabajo encon-
tramos una especie (Eurysternus mexicanus) que 
Arellano y Halffter (2003) no colectaron en el paisaje, 
aunque si en el nivel altitudinal inmediatamente inferior 
(por debajo de 1000 msnm).  
 Sumando los registros de Arellano y Halffter 
(2003) y de este trabajo, la lista acumulada de especies 
para los dos tipos de hábitats llega a 20, cifra que coin-
cide con las estimaciones que incluimos en resultados. 
De este total de especies, el 25% está representado por 
muestras muy poco abundantes (tres individuos o 
menos). Por otra parte en los dos periodos de muestreo 
hay diferencias en las especies raras que se colectan en 
cada hábitat. En el bosque de niebla, durante un año de 
muestreo, Arellano y Halffter (2003) encontraron cinco 
especies más que el número que nosotros encontramos, 
aunque todas con abundancias muy bajas (uno o dos 
individuos). En este trabajo colectamos en CSP las 
cinco especies mencionadas previamente, con abundan-
cias igualmente bajas (Tabla I). La distribución de estas 
especies en el conjunto del paisaje llevan a considerar 
que se trata de especies turistas para los dos hábitats 
estudiados, aunque no para el conjunto del paisaje. 
 En CSP, la abundancia de Dichotomius satanas, 
un escarabajo coprófago grande, fue casi cuatro veces 
mayor que la registrada en bosque de niebla. Esto pudo 
estar relacionado con una mayor disponibilidad de ex-
cremento humano en las plantaciones de café. Hanski & 
Cambefort (1991) proponen que una mayor disponibili-
dad de recursos da como resultado un aumento en la 
abundancia de escarabajos coprófagos y permite el 
mantenimiento de especies de mayor tamaño corporal. 
Por otro lado, la abundancia de Deltochilum mexica-
num, otra especie coprófaga grande, se redujo drástica-
mente al pasar de 131 individuos en bosque, a un solo 
individuo en CSP. Lo cual sugiere que esta especie es 
altamente sensible a los cambios microambientales 
provocados por la transformación del bosque en cafeta-
les con sombra. Arellano et al. (2005) también encon-
traron que D. mexicanum se distribuye en el bosque de 
niebla pero no en CSP u otro tipo de hábitat. De la 
misma manera, la abundancia de Onthophagus subcan-
cer y Ontherus mexicanus, ambos coprófagos, de tama-
ño pequeño y mediano respectivamente, se redujo nota-
blemente en cafetales. De hecho, la primer especie no 
fue registrada en las plantaciones de café, lo cual sugie-
re que pueden ser especies altamente sensibles a la 
transformación del bosque.  
 Si comparamos las cifras de número de especies 
de escarabajos copronecrófagos por hábitat dadas por 
Arellano y Halffter (2003), Arellano et al. (2005) y este 
trabajo, lo más llamativo es la inestabilidad para el 
mismo hábitat en colectas hechas con pocos años de 
diferencia (11 en el caso extremo), en el mismo paisaje 
e incluso, en algunos casos, en el mismo sitio. Conside-
ramos que estas diferencias intra-hábitat se deben a la 
inestabilidad producida por la presencia del hombre y 
sus animales (caballos, perros, gatos, ratas), así como a 
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la permeabilidad de los bordes que permite la entrada de 
especies turistas. Los otros dos grupos indicadores no 
muestran la misma inestabilidad, lo cual se debe a que 
su fuente de alimento no es tan variable. 
 Otros trabajos que informan sobre una mayor 
riqueza de especies de distintos grupos en cafetales con 
sombra, en comparación con los bosques originales, son 
Torres (1984) quien lo señala para hormigas en Puerto 
Rico, Stork & Brendell (1990) para insectos en Sulawe-
si, y Juárez (2000) para macrofauna y mesofauna del 
suelo. 
 Llama la atención la alta permeabilidad de los 
bordes de los hábitats para los Scarabaeinae, lo cual 
ocurre en condiciones ambientales como las del paisaje 
estudiado. Lo contrario (baja permeabilidad) ocurre en 
la mayor parte de los paisajes tropicales (Halffter & 
Arellano, 2002). La explicación de esta permeabilidad 
puede estar en las características climáticas (alta 
nubosidad, lluvias frecuentes, alta humedad ambiental) 
del paisaje en estudio, pero también en la perturbación 
de los fragmentos del bosque de niebla y la peculiar 
composición arbórea de los CSP, dos elementos que 
diluyen el ecotono entre ambos tipos de comunidad. 
 
4.1.3. Murciélagos 
En el caso de los murciélagos, la capacidad de volar 
varios kilómetros en una sola noche y la cobertura ar-
bórea de los cafetales, homogeneizan el paisaje reduci-
endo las diferencias estructurales y microambientales 
entre el bosque y los cafetales, lo cual puede explicar la 
riqueza y composición de especies similares entre am-
bos ambientes. Las diferencias en la posición jerárquica 
de la mayoría de las especies de murciélagos en cada 
hábitat (exceptuando a Sturnira ludovici y Glossophaga 
soricina), pueden estar relacionadas con la variación en 
recursos disponibles. La remoción del sotobosque e 
introducción de plantas cultivadas en los cafetales po-
dría generar diferencias en la oferta de alimento para 
algunas especies. En los CSP de esta región suelen 
plantarse árboles frutales de los géneros Ficus, Musa y 
Psidium, que proporcionan alimento para los murciéla-
gos frugívoros grandes, por lo que este gremio es fa-
vorecido en los cafetales con sombra (Véase también 
Estrada et al., 1993). 
 Para la fauna de murciélagos, los CSP podrían 
funcionar claramente como reservorios en el contexto 
del paisaje, proporcionando sitios de resguardo y ali-
mento. No obstante la enorme similitud en diversidad de 
especies de los cafetales con sombra con los hábitats 
naturales, la conservación a largo plazo de este grupo 
puede depender en gran medida de los fragmentos de 
bosque en el mosaico del paisaje, tal como ha sido 
sugerido para otras regiones altamente transformadas 
del Neotrópico (Estrada & Coates-Estrada, 2001). 
 
4.1.4. Comparación con registros históricos 
Los patrones de diversidad de especies que encontramos 
en este estudio para los tres grupos son el resultado de 
una comparación entre plantaciones de café y fragmen-
tos de bosque de niebla. Una pregunta interesante es si 
tales patrones de diversidad serían los mismos si hubié-
semos hecho la comparación con bosques de niebla 

extensos bien conservados. Desafortunadamente, no hay 
un área con tales características en la zona de estudio. 
Para tener un punto de referencia sobre la diversidad de 
especie en todo el paisaje de estudio, comparamos nues-
tros resultados con la información acumulada de diver-
sos estudios realizados en paisajes similares (incluso 
con mayor disturbio). En el caso de las ranas, durante 
más de 100 años de colecta se han registrado 24 espe-
cies (Ramírez-Bautista et al., 1996; Flores-Villela, 
1998; Pineda & Halffter, 2004), 21 de las cuales (el 
88%) las registramos en este trabajo. Asimismo, colec-
tamos el 85% (17 especies) de las 20 especies de esca-
rabajos copronecrófagos registrados en el mismo paisaje 
(Arellano & Halffter, 2003; Arellano et al., 2005). Con 
respecto a los murciélagos no tenemos información 
“histórica” disponible para comparar con resultados de 
este estudio. Finalmente, nuestro conjunto de datos 
sugieren que los fragmentos de bosque de niebla y los 
CSP, considerándolos de manera conjunta, pueden 
mantener  una proporción importante de la diversidad 
de especies en el paisaje estudiado. 
 
4.1.5 Patrones de abundancia 
En los tres grupos indicadores y en los dos tipos de 
ensamble, los patrones de abundancia son semejantes 
(ver Resultados), aunque hay diferencias en los rangos 
de abundancia de las distintas especies. Es en los es-
carabajos donde se encuentran más diferencias entre el 
bosque de niebla y el CSP, debido a la presencia en este 
ultimo de siete especies raras. Como muestran Arellano 
et al. (2005) hay un cierto cambio en el rango de las 
abundancias relativas según la estación en que se hagan 
las colectas. 
 
 
5. Consideraciones finales 
 
El haber colectado en dos ensambles de un paisaje tres 
grupos indicadores y en el caso de dos de estos grupos 
el haber realizado muy pocos años antes un trabajo 
equivalente en los mismos lugares, nos permite vislum-
brar algunas consideraciones interesantes sobre comu-
nidades (ensambles) y grupos indicadores, especialmen-
te en relación a la fragmentación y otras acciones antró-
picas. 
 
1)   Aunque la composición de especies a nivel paisaje 
(diversidad gamma) se mantiene estable en un lapso de 
pocos años como el que corresponde a las distintas 
colectas que estamos examinando, en escarabajos y 
ranas hay cambios en las especies que se encuentran en 
cada una de las dos comunidades. 
 La mayoría de los cambios ocurrió en especies 
con pocos individuos, lo cual sugiere un alto grado de 
inestabilidad en estas especies. Esto se relaciona con la 
permeabilidad de los límites entre una y otra comunidad 
y entre los cafetales y el resto del paisaje, lo cual per-
mite la presencia aleatoria, pero frecuente, de especies 
turistas. Por el contrario las especies más abundantes 
son muy estables. 
 En el caso de las ranas y particularmente en el de 
los escarabajos, el cafetal bajo sombra de policultivo 
tradicional (un agroecosistema que conserva muchos 
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elementos del bosque original) tiene una fauna de com-
posición inestable. Dicha fauna comprende elementos 
originales del bosque de niebla, más un cierto número, 
importante pero variable, de elementos procedentes de 
otros hábitats más heliófilos del paisaje. Este hecho, 
unido a la mayor oferta del alimento, se traduce en un 
incremento en el número de especies en relación a los 
fragmentos de bosque de niebla, aunque muchas de 
estas especies están representadas por pocos individuos 
y su presencia parece ser aleatoria. 
 Cuanto más alterado está el bosque y cuanto más 
intrincado es su contacto con los cafetales, menor es el 
efecto de los bordes. Como consecuencia, más similares 
son las faunas que se encuentran a uno y otro lado del 
borde (aunque también más pobres en el bosque alter-
ado). Para los escarabajos lo anterior resalta en el tra-
bajo de Arellano et al. (2005), realizado en un bosque 
realmente muy perturbado. 
 
2)   Otro elemento importante para entender las rela-
ciones entre los dos hábitats es el tiempo transcurrido 
desde el inicio de la perturbación y fragmentación. 
Varios trabajos muestran de manera dramática el de-
scenso del número de especies de Scarabaeinae en 
aquellos lugares donde se tala un bosque tropical (como 
un ejemplo, véase Klein, 1989).  Pero este descenso 
tiende a compensarse a medida que pasa el tiempo. La 
visión es otra al cambiar las escalas de tiempo y espacio 
(véanse los resultados de Quintero, 2002, en los mismos 
lugares trabajados por Klein). En el paisaje en que he-
mos trabajado, la modificación del bosque para sembrar 
cafetales se inicia hace 130 años y nunca ha represen-
tado un cambio total en superficies muy extensas. 
 En una interesante comparación de la riqueza en 
especies entre distintos fragmentos del bosque de ne-
blina del paisaje en estudio, Arellano et al. (2005) en-
cuentran que la diversidad alfa decrece un 50% de 
bosques con poca perturbación a bosques muy pertur-
bados. Según estos autores, en los bosques con poca 
perturbación el 61% de las especies son típicamente 
forestales. Por el contrario, en los bosques con alta 
perturbación el 66% de las especies no son típicas del 
bosque. En un sitio de CSP encontraron el mismo 
número de especies y la misma relación entre forestales 
y no forestales que en el bosque con menor perturba-
ción. 
 
3)   En relación a la pregunta sobre la bondad relativa 
como indicador de cada uno de los tres grupos utili-
zados, los murciélagos no fueron útiles en el paisaje y a 
la escala que trabajamos, mientras que escarabajos y 
ranas claramente señalan los cambios y permiten su 
monitoreo. Sin embargo, aún las evidencias de los bue-
nos grupos indicadores deben tomarse con cuidado. Los 
cambios en el número de especies debidos a aquellas 
representadas por muy pocos individuos, pueden tener 
su origen en la captura aleatoria de especies realmente 
raras, pero también pueden deberse a la captura de es-
pecies turistas. En un hábitat visitado por especies turis-
tas, la presencia de éstas es puramente ocasional, aun-
que en otras comunidades del paisaje puedan existir 
poblaciones abundantes. Cuando son muchas, las espe-
cies turistas falsean el valor de diagnóstico del número 

de especies de una comunidad. Son necesarios más 
trabajos que comparen distintos grupos indicadores en 
diferentes paisajes, para recomendar o no la exclusión 
en los cálculos de las especies representadas por muy 
pocos individuos (tres o menos) en el conjunto de mues-
tras. La exclusión de estas especies puede ser una forma 
de evitar los sesgos debidos a una presencia numerosa 
de especies turistas. 
 
4)   Este trabajo pone de manifiesto la importancia que 
un agroecosistema, como los cafetales con sombra poli-
específica, tiene en la conservación de la biodiversidad 
en este tipo de paisaje. Esta importancia no es igual para 
todos los grupos de organismos. Perfecto et al. (2003), 
al analizar lo que ocurre al convertir el bosque de niebla 
en cafetal en Chiapas (sureste de México) encuentra que 
mariposas y hormigas forrajeras son afectadas, no así 
las aves. En consecuencia, los cafetales serán más im-
portantes para la conservación de las aves que para los 
otros dos grupos. 
 Dada la mayor superficie de los cafetales con 
sombra en comparación con los fragmentos remanentes 
de bosque de niebla, así como la compleja topología de 
la distribución de los dos ensambles, los cafetales actú-
an como una matriz que permite la conexión de los 
fragmentos. Esta matriz es relativamente permeable a la 
entrada ocasional de especies turistas frecuentes en los 
ambientes no arbolados. Sin embargo, en un paisaje 
donde otros agroecosistemas proporcionan menos o 
ninguna cobertura arbórea y tienen menor número de 
especies (como es el caso en cafetales con sombra mo-
noespecífica o sin sombra, pastizales, cañaverales) los 
CSP actúan como un recurso altamente funcional para 
el mantenimiento de la biodiversidad en un ambiente 
relativamente hostil. 
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S.E.A.

Entre los días 18 y 20 de mayo del 2004 se celebró en la Ciudad de México

el simposium titulado “Conversaciones sobre diversidad: el significado de

alfa, beta y gamma” organizado por CONABIO y el grupo DIVERSITAS-

México, con el apoyo financiero de la Dirección de Asuntos Internacionales

del Consejo Nacional de Ciencia y Tecnología de México. La celebración

de esta reunión respondió a una verdadera necesidad, sentida por muchos

investigadores: convocar a una parte importante de los interesados en esta

temática para discutir ideas y enfrentar puntos de vista sobre lo que

significan las distintas expresiones de la biodiversidad, las relaciones que

tienen entre sí y la forma de medirlas. El simposio fue un éxito, tanto por

las comunicaciones presentadas, como por la amplia discusión desarrollada

en su seno y ello nos llevó a considerar la publicación de sus contenidos, con

la ayuda de la Sociedad Entomológica Aragonesa (España), para ofrecer al

mundo científico un libro que los editores creemos nuevo y original, y en

español, con las contribuciones más destacadas de aquel evento.




