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Resumen: Se presenta una actualización sobre el conocimiento taxonómico, 
biogeográfico y biológico de la subfamilia Aphodiinae para México, así como 
una breve presentación histórica-bibliográfica de los taxones. Hasta el momento 
se han citado un total de 107 especies, incluidas en 43 géneros y tres tribus 
(Aphodiini, Didactyliini y Proctophanini). No obstante, se estima que únicamente 
se conoce el 70% de las especies en menos de la mitad de los estados del país. 
La riqueza de especies conocida para cada estado es muy heterogénea y no 
está relacionada con el área, pero sí positivamente con el número de citas, las 
cuales presentan un número menor en aquellos estados exclusivamente neo-
tropicales o neárticos, y mayor en el Eje Neovolcánico y otras zonas montaño-
sas. México presenta un alto porcentaje de especies endémicas de bajo rango 
de distribución, lo que indica que se carece de suficiente información biogeográ-
fica y/o que existirían diversos enclaves que habrían actuado como refugios o 
centros de especiación para esta subfamilia. Por otra parte, existen más traba-
jos de biología de Aphodiinae en México que en otras regiones. Los sistemas 
reproductivos de Aphodiinae son bastante homogéneos; sólo el género Cepha-
locyclus presenta características anatómicas diferentes. La fenología y los ciclos 
reproductivos se conocen en algunas especies presentes en las comunidades 
de la parte oriental del Eje Neovolcánico, siendo la mayoría univoltinas. Conti-
nuar con el estudio de los Aphodiinae en México se enfrenta a una serie de 
problemas, destacando la escasez y disminución de taxónomos y recursos, la 
carencia de una buena colección de referencia y la progresiva destrucción de 
ecosistemas y especies. 
Palabras clave: Aphodiinae, Aphodiidae, Scarabaeoidea, Coleoptera, México, 
riqueza de especies, distribución geográfica, biología, lista de especies 
 
Present state of knowledge of Mexican Aphodiinae (Coleoptera Scara-
baeoidea: Aphodiidae) 
Abstract: We present here an update of the taxonomic, biogeographic, and 
ecologic knowledge about the Aphodiinae subfamily in Mexico, as well as a brief 
historic-bibliographic presentation of these taxa. A total of 107 species, included 
in 43 genera and three tribes (Aphodiini, Didactyliini, and Proctophanini) have 
been cited so far for Mexico. Nevertheless, it has been estimated that only a 
70% of species are known for less than half the states. The known species 
richness for each state is very heterogeneous and not related to area, but to the 
number of quotations, which present lower numbers in those states exclusively 
Neotropical and Nearctic and higher ones at the Neovolcanic Axis and other 
mountainous areas. Mexico holds a high percentage of low range endemic 
species, what could point to a lack of enough biogeographic information and/or 
to the existence of several enclaves that would have acted as refuges or speci-
ation centers for this subfamily. On the other hand, there are more biology stud-
ies for Aphodiinae in Mexico than in other regions. The reproductive systems are 
very similar among Aphodiinae; only Cephalocyclus genus shows different ana-
tomical characteristics. Phenology and reproductive cycles are known for a few 
species at the Oriental Neovolcanic Axis, being most of them univoltine. 
The study of Mexican Aphodiinae confronts several problems, emphasizing the 
shortage and decrease of taxonomists and resources, the lack of a good refer-
ence collection, and the progressive destruction of both ecosystems and spe-
cies. 
Key words: Aphodiinae, Aphodiidae, Scarabaeoidea, Coleoptera, Mexico, 
species richness, geographic distribution, biology, species list 
 
L’état actuel de la connaissance des Aphodiinae mexicains (Coleoptera, 
Scarabaeoidea, Aphodiidae) 
Résumé: Ce travail est une mise au point sur les connaissances acquises en 
taxonomie, biogéographie et biologie chez les représentants de la subfamille 
Aphodiinae présents au Mexique; il donne une brève présentation historique de 
l’étude des genres et des espèces, ainsi que l’évolution chronologique des 
citations dans chaque Etat. A ce jour, 107 espèces appartenant à 43 genres et 
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trois tribus (Aphodiini, Didactyliini et Proctophanini) sont citées du Mexique. On estime que seulement dans 
moins de la moitie des Etats mexicains on connaît le 70% des espèces. La richesse spécifique apparaît très diffé-
rente selon les Etats considérés. Le nombre des citations pour chaque état est hétérogène: il y peu de citations 
pour les Etats exclusivement néotropicaux, nettement plus pour ceux situés dans la chaîne néovolcanique et les 
autres zones montagneuses. En revanche, il existe un pourcentage important d’espèces endémiques. D’autre cô-
té, il existe plus de travaux sur la biologie des Aphodiinae du Mexique que sur ceux des autre régions. L’appareil 
reproducteur des Aphodiinae montre des caractères anatomiques très contants au sein de la tribu, sauf celui des 
représentants du genre Cephalocyclus qui presente des caractéristiques différentes. La phénologie et les cycles 
reproductifs ne sont connus que pour quelques espèces de l’aire orientale de la chaîne néovolcanique, la plupart 
de ces espèces étant univoltines. La poursuite de l’étude des Aphodiinae du Mexique se heurte à une série de 
problèmes, tels que l’insuffisance des spécialistes en taxonomie, la faiblesse des moyens, l’absence d’une collec-
tion de référence fiable et la destruction progresssive des écosystèmes et des espèces. 
Mots clés: Aphodiinae, Aphodiidae, Scarabaeoidea, Coleoptera, Mexico, richesse spécifique, distribution géogra-
phique, liste des espèces. 

 
 
 
Introducción 
 
Al igual que sucede con la mayoría de los grupos de 
insectos, los estudios dirigidos al orden Coleoptera 
son relativamente escasos en comparación con el 
número existente de especies. Dentro de Scarabaeoi-
dea, el grupo conocido con el nombre de escarabajos 
coprófagos reúne a nivel mundial más de 8000 espe-
cies descritas de las familias Scarabaeidae y Geotru-
pidae (Dellacasa, 1991; Martín-Piera & López-Colón, 
2000; Howden, 2003), de las que poco más de 300 se 
encuentran en la República Mexicana (Deloya, 2003; 
Howden, 2003; Morón et al., 2003). Las especies de 
estas familias son importantes desde el punto de vista 
biológico, ecológico y económico debido a su relación 
con el estiércol para su alimentación, reproducción y 
desarrollo preimaginal (Halffter & Edmonds, 1982). 
Como consecuencia de su relación con el excremento 
de grandes vertebrados (Hanski, 1991a), la mayoría 
de estas especies presentan unas adaptaciones mor-
fológicas, ecológicas y de comportamiento dirigidas a 
la explotación de este recurso. 

El grupo popularmente más estudiado a nivel 
mundial ha sido el de la familia Scarabaeinae, seguida 
a continuación por Geotrupinae y Aphodiinae. La 
mayoría de los estudios efectuados se encuentran 
dirigidos a la alfa-taxonomía, aunque también es con-
siderable el número de estudios ecológicos y bioge-
ográficos existentes para los coleópteros coprófagos; 
por el contrario, sólo existen unos cuantos dedicados a 
la biología general de las especies de cada uno de 
estos grupos. 
 La subfamilia Aphodiinae tampoco ha recibido 
en México una atención similar a la dirigida hacia 
otros grupos de escarabajos coprófagos hasta hace 
relativamente unos pocos años. En este trabajo pre-
sentamos una actualización del conocimiento taxo-
nómico, biogeográfico y biológico de las especies de 
la subfamilia para México. 
 

¿Quiénes son los Aphodiinae? 
 
La subfamilia Aphodiinae es el grupo más numeroso 
de especies dentro de la familia Aphodiidae (clasifi-
cación sensu Dellacasa, 1987). La mayoría de los 
Aphodiinae presentan una relación endocóprida o 
moradora con el excremento, puesto que comen y se 
reproducen en su interior, a diferencia de los Scara-
baeinae y de los Geotrupinae, con costumbres telecó-

pridas y/o paracópridas (Halffter & Edmonds, 1982; 
Cambefort, 1991). 

Los Aphodiinae muestran una distribución 
mundial (Dellacasa, 1987, 1988a, b, 1991, 1995) y su 
diversidad genérica y específica es una de las mayores 
dentro de Scarabaeoidea. Hasta recientemente, la 
mayor parte de los taxones supraespecíficos dentro de 
Aphodiinae eran considerados subgéneros dentro del 
género Aphodius, pero tras la revisión de Dellacasa et 
al. (2001a), se reconoció un número actual de géneros 
mundiales de alrededor de 200 (Bordat, 1999, 2003; 
Dellacasa & Dellacasa, 2000a, b, 2005; Stebnicka, 
2000; Dellacasa et al., 2001a, 2002a, b, 2004a, c; 
Ochi & Kawahara, 2001; Masumoto & Kiuchi, 2001; 
Ziani, 2002; Gordon & Skelley, 2007). Al mismo 
tiempo, el número de especies reconocidas supera las 
2000 (Dellacasa, 1991).  

Dentro de las comunidades de escarabajos del 
estiércol situadas en latitudes templado-frías del 
hemisferio norte, los Aphodiinae son el grupo de 
especies predominante (Hanski, 1991b), así como en 
las situadas en la región Neártica (Lobo, 2000). No 
obstante, para las regiones subtropicales y tropicales 
estas especies se encuentran menos estudiadas (Hans-
ki, 1991a; Kohlmann, 1991). 

 

Antecedentes históricos en México 
 
Muchos de los géneros presentes en México publica-
dos antes de 1913 se habían descrito mediante espe-
cies tipo no mexicanas; la mayor parte de estos géne-
ros corresponden a grupos de amplia distribución que 
presentan también especies en el territorio mexicano, 
como Oxyomus, Calamosternus o Agrilinus. El primer 
género, inicialmente considerado como subgénero de 
Aphodius, descrito para México fue Coelotrachelus 
por A. Schmidt (1913), mediante la especie C. kunt-
zeni (A. Schmidt, 1913). A. Schmidt también publicó 
en el mismo año ocho subgéneros más de Aphodius 
(posteriormente considerados géneros), cuya distribu-
ción abarca México (como Blackburneus, Drepano-
canthoides, Gonaphodiellus o Pseudagolius), pero 
con especies cuya localidad tipo no se encontraba en 
México, sino en Estados Unidos o en Centro y Su-
ramérica. Posteriormente, Saylor (1937) describe otro 
género con especies distribuidas también en México 
(Xeropsamobeus) y Balthasar (1942, 1945, 1963) otros 



 

71 Estado actual del conocimiento de los Aphodiinae mexicanos 

 
 
Fig. 1. Progresión del número de citas reali-
zadas por año (1897-2006) en el territorio 
mexicano (información obtenida de la base de 
datos AphoMex; F. J. Cabrero-Sañudo, datos 
inéditos). 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
tres subgéneros, elevados más tarde a géneros, tam-
bién con presencia en el país (Australaphodius, Tri-
chonotuloides y Aidophus). 

Desde entonces y hasta finales del siglo XX y 
comienzos del XXI, no vuelven a describirse nuevos 
géneros para México. Así, Giovanni y Marco Dellaca-
sa y Gordon describen Cephalocyclus e Imelda a 
partir de especies presentes en el antiguo subgénero 
Platyderides Schmidt A., 1916 (Dellacasa et al., 1998, 
2002b), Neotrichonotulus a partir de especies presen-
tes en el subgénero Trichonotulus (Dellacasa et al., 
2004a), y Jalisco y Pseudogonaphodiellus a partir de 
dos nuevas especies (Dellacasa et al., 2004c, 2007c). 
Todos estos géneros son endémicos mexicanos, salvo 
Cephalocyclus, que, aunque la mayoría de sus espe-
cies se encuentran en México, también se extiende 
hacia Estados Unidos, Guatemala y Costa Rica (De-
llacasa et al., 2007a). Por último, Gordon y Skelley 
(2007) han descrito hasta nueve nuevos géneros adi-
cionales presentes en México a partir de la revisión de 
especies de la tribu Aphodiini realizada para toda 
Norteamérica. 

Aunque a finales del siglo XVIII y comienzos 
del XIX ya se habían descrito algunas pocas especies 
de Aphodiinae con presencia en México, hasta 1835 
no se describió la primera especie exclusivamente a 
partir de ejemplares capturados en este país, Liothorax 
innexus (Say, 1835), como Aphodius innexus. Esto 
ocurre casi un siglo antes de describir el primer géne-
ro de Aphodiinae en México. Say también describió 
otras cinco especies cuya distribución abarca México 
(1823, 1825, 1835). Otros autores que también desta-
can durante el siglo XIX son Le Conte, describiendo 
otras diez especies norteamericanas que se han citado 
también para México (1850, 1857, 1858, 1878), Harold 
con trece especies (1859, 1862, 1863, 1871, 1874), 
Horn con cuatro (1870, 1887) y Bates con nueve 
(1887, 1889). 

A. Schmidt (1907a, b, 1909, 1911a, b, 1913, 
1916) y Fall (1907) publican a principios del siglo XX 
once y tres especies, respectivamente, de Aphodiinae 
presentes en México. La descripción de nuevas espe-
cies en México queda un poco estancada hasta finales 
del primer tercio y mediados del siglo XX, momento 
en el cual destacan Fall (1932), Hinton (1934), Robin-
son (1940), Cartwright (1944, 1957) e Islas (1945, 

1955a, b) describiendo dieciséis especies adicionales, 
en total. Hasta los años 70s, Gordon y Howden no 
vuelven a describir otras seis especies, asociadas con 
nidos de tuzas (Gordon & Howden, 1973; Gordon, 
1977a). Posteriormente, Deloya y colaboradores pu-
blican otras cuatro especies de Aphodiinae, también 
asociadas a nidos de roedores o de alta montaña (De-
loya & McCarty, 1992; Deloya & Lobo, 1995; Deloya 
& Ibáñez-Bernal, 2000). Tres grupos de autores han 
destacado a comienzos de este siglo, con nuevas des-
cripciones de especies: Galante, Stebnicka y Verdú 
(2003), con una especie descrita de Aphodiinae; G. y 
M. Dellacasa y Gordon (Dellacasa et al., 2004c, 
2007a, c), con hasta diez especies descritas, la mayor-
ía del género Cephalocyclus; y, Gordon y Skelley 
(2007), con tres nuevas especies norteamericanas 
presentes también en México. 
 Gracias a una extensiva búsqueda bibliográfica 
sobre la familia Aphodiidae en México junto a una 
revisión de ejemplares de diversas colecciones y nue-
vas capturas de material en el campo, se ha elaborado 
durante estos últimos años una base de datos con el 
nombre de AphoMex (Aphodiidae Mexicanos; Cabre-
ro-Sañudo, datos inéditos), que pretende contener toda 
la información disponible de citas para la familia 
Aphodiidae en la República Mexicana. Actualmente 
sigue en progreso y reúne cerca de 3750 citas, de las 
que alrededor de 2500 pertenecen a la subfamilia 
Aphodiinae. En la Figura 1 se puede observar una 
progresión anual de las citas obtenidas para Aphodii-
nae desde 1897 (año del primer ejemplar citado para 
México del que se guarda la fecha) hasta el año 2006, 
extraída a partir de esta base de datos.  

En general, la recolección de individuos de Apho-
diinae es muy escasa hasta los años sesenta del siglo 
XX. Sólo se diferencian en este período dos momen-
tos de aumento de capturas: 1932-34, gracias a los 
esfuerzos de H. E. Hinton y R. L. Usinger; y, 1947, 
por las capturas de los miembros de la Expedición D. 
Rockefeller, que se realizó dicho año en México. El 
pico de capturas observado a mediados de los años 
sesenta está relacionado principalmente con los mues-
treos llevados a cabo por J. E. H. Martin, W. C. 
McGuffin y, sobre todo, el especialista en Coleoptera 
H. F. Howden. La inmensa mayoría de capturas reali-
zadas hasta este momento tienen como protagonistas 
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Fig. 2. Relación entre la riqueza de 
especies de Aphodiinae y el tamaño del 
área de los estados mexicanos. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
a colectores no mexicanos, pero a continuación y 
hasta finales de los años setenta comienza a prestarse 
atención a los Aphodiinae dentro del país; así, muchos 
de los muestreos son realizados principalmente, 
además de por H. F. Howden, por los escarabeidólo-
gos G. & V. Halffter, M. A. Morón y P. Reyes. Desde 
comienzos de los años ochenta a finales de los noven-
ta hay un ligero aumento en el número de colectas de 
Aphodiinae, para las que destacan principalmente los 
investigadores S. Anduaga, C. Deloya, J. M. Lobo, M. 
A. Morón y, sobre todo, M. Zunino, al que se debe el 
pico más acentuado en este período. Desde finales de 
los años noventa hasta el presente, se ha dirigido un 
creciente interés al estudio de los Aphodiinae mexica-
nos, lo que ha desembocado en una duplicación o 
triplicación de los datos anuales obtenidos previamen-
te. En estos últimos años la mayor parte de las citas 
corresponden a F. J. Cabrero-Sañudo, M. Cruz, C. 
Fresi, E. Montes de Oca, M. T. Suárez, N. Trotta-
Moreu, y, especialmente a, I. Martínez M. y M. De-
llacasa. 
 

Diversidad conocida de Aphodiinae en México 
 
En la República Mexicana se han citado hasta el mo-
mento 43 géneros de Aphodiinae: 41 de Aphodiini, 
uno de Didactyliini y uno de Proctophanini (Tabla I; 
ver también Apéndice 1). Este número representa 
alrededor de un 22% del total del número de géneros 
mundiales. En la última revisión de la subfamilia 
Aphodiinae para la República Mexicana, realizada por 
Deloya (2003), se contabilizaron un total de 49 espe-
cies. Nosotros hemos revisado toda la literatura rela-
cionada con la subfamilia Aphodiinae para México y 
diversas colecciones disponibles (base de datos Apho-
Mex, y ver Apéndice 1); según nuestros resultados, 
actualmente se encontrarían citadas para México un 
total de 107 especies (aunque nueve de ellas aún ne-
cesitan ser confirmadas). 

Si observamos la riqueza de especies de Ap-
hodiinae conocida para cada estado mexicano, pode-
mos apreciar que ésta es muy heterogénea. Existen 
estados donde se ha encontrado una riqueza particu-

larmente baja (por ejemplo, sólo se han observado de 
una a tres especies de Aphodiinae en Aguascalientes, 
Baja California Sur, Campeche, Quintana Roo, Ta-
maulipas o Yucatán), mientras que existen estados en 
los que el número de especies es bastante elevado (por 
ejemplo, nos encontramos hasta 25 especies en Oaxa-
ca, 26 en Veracruz, 31 en el Estado de México, ó 37 
en Durango; Tabla II). 

En general, se ha observado que para cualquier 
grupo biológico existiría una relación positiva entre la 
riqueza de especies y el tamaño del área, de modo que 
superficies mayores tendrían una riqueza superior de 
especies que superficies inferiores, hasta alcanzar una 
asíntota correspondiente a un tamaño de área suficien-
temente grande que incluyera todas las especies posi-
bles. No ocurre lo mismo en México para Aphodiinae, 
pues cuando se intentó analizar cómo se relacionaban 
la riqueza estatal y el tamaño de superficie de los 
diferentes estados, no se pudo determinar ninguna 
relación aparente (rs= 0,27; p> 0,05; Figura 2). De 
este modo, es razonable pensar que las riquezas ob-
servadas de Aphodiinae diferirían de las riquezas 
reales que esperaríamos encontrar, así como que las 
riquezas observadas de Aphodiinae podrían depender 
de otros factores diferentes al área. 

Sin embargo, si examinamos la relación existen-
te entre el número de citas realizadas para cada estado 
(obtenidas a partir de la base de datos AphoMex; 
Cabrero-Sañudo, datos inéditos) y la riqueza de Apho-
diinae observada, comprobamos que se produce una 
correlación positiva significativa entre ambas (rs= 
0,68; p< 0,05; Figura 3). Por consiguiente, las rique-
zas observadas de Aphodiinae en la actualidad depen-
den sustancialmente del número de citas existentes; 
dicho de otra manera, en la medida que se aumente el 
conocimiento faunístico del grupo añadiendo nuevas 
citas, el número de especies observadas aumentará (y 
tenderá cada vez más hacia el número de especies 
real, momento en el que se podrá observar una rela-
ción clara entre especies y área). 

El número de citas en cada estado mexicano es 
también heterogéneo; así, existen estados con un gran 
recuento de citas, como Durango o Veracruz, y estados 
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Tabla I. Distribución conocida de los géneros de Aphodiinae citados para México 

#esp: número de especies conocidas totales (tot.) y mexicanas (mex.), según Dellacasa 1987, 1988a, b, 1991, 
1995; Dellacasa & Dellacasa 2005; Dellacasa et al. 2002b, 2004c, 2007b, c, d; Gordon & Skelley 2007. 
Distribución, según Dellacasa & Dellacasa 2005; Dellacasa et al. 2001a, 2002b, 2004c, 2007d; Gordon & Skelley 
2007. 
Regiones biogeográficas, basadas en Cox & Moore (1993). 
AFR: Afrotropical; AUS: Australiana; ORI: Oriental; PAL: Paleártica; NEA: Neártica; NEO: Neotropical; ZTM: Zona 
de Transición Mexicana. 
●: presencia del género. ○: presencia del género (endémico para México). 

 
 Género # esp. # esp. Distribución 
  tot. mex. AFR AUS ORI PAL NEA NEO ZTM
          
Aphodiini          
01 Agoliinus Mulsant & Rey, 1870 27 2 – – – ● ● – – 
02 Agrilinus Mulsant & Rey, 1870 46 3 – – ● ● ● ● ● 
03 Aphodius Illiger, 1798 12 1 – ● ● ● ● – ● 
04 Blackburneus A. Schmidt, 1913 37 5/6? ● – ● – – ● ● 
05 Calamosternus Motschulsky, 1859 22 2 ● ● ● ● ● ● ● 
06 Cephalocyclus M. Dellacasa, Gordon & G. Dellacasa, 1998 21 18 – – – – ● ● ● 
07 Cinacanthus A. Schmidt, 1913 14 2 – – – – ● – ● 
08 Coelotrachelus A. Schmidt, 1913 5 5 – – – – ● – ● 
09 Cryptoscatomaseter Gordon & Skelley, 2007 29 2 – – – – ● – ● 
10 Dellacasiellus Gordon & Skelley, 2007 12 6 – – – – ● – ● 
11 Diapterna Horn, 1887 6 1 – – – – ● – ● 
12 Drepanocanthoides A. Schmidt, 1913 6 1 – ● – – ● – – 
13 Flaviellus Gordon & Skelley, 2007 6 1/2? – – – – ● – ● 
14 Geomyphilus Gordon & Skelley, 2007 16 4 – – – – ● – ● 
15 Gonaphodiellus A. Schmidt, 1913 14 3 – – – – ● ● ● 
16 Haroldiellus Gordon & Skelley, 2007 2 2 – – – – ● ● ● 
17 Imelda M. Dellacasa, Gordon & G. Dellacasa, 2002 1 1 – – – – – – ○ 
18 Jalisco M. Dellacasa, Gordon & G. Dellacasa, 2003 1 1 – – – – – – ○ 
19 Labarrus Mulsant & Rey, 1870 24 1/2? ● ● ● ● ● ● ● 
20 Liothorax Motschulsky, 1859 10 2/3? – – ● ● ● ● ● 
21 Melinopterus Mulsant, 1842 22 1 – – – ● ● – ● 
22 Mendidius Harold, 1868 40 1 ● – ● ● ● – ● 
23 Neotrichonotulus M. Dellacasa, Gordon & G. Dellacasa, 2004 3 3 – – – – – – ○ 
24 Nialaphodius H. J. Kolbe, 1908 4 1 ● – – – ● ● ● 
25 Oscarinus Gordon & Skelley, 2007 18 4 – – – – ● ● ● 
26 Otophorus Mulsant, 1842 1 1 – – – ● ● – ● 
27 Oxyomus Dejean, 1833 22 1 ● – ● ● ● – ● 
28 Pardalosus Gordon & Skelley, 2007 7 4 – – – – ● – ● 
29 Pharaphodius Reitter, 1892 126 1 ● – ● ● ● – ● 
30 Planolinellus M. Dellacasa & G. Dellacasa, 2005 1 1 – – – ● ● ● ● 
31 Planolinoides M. Dellacasa & G. Dellacasa, 2005 4 2? – – – ● ● – ● 
32 Planolinus Mulsant & Rey, 1870 3 1 – – – ● ● – ● 
33 Pseudagolius A. Schmidt, 1913 4 4 – – – – ● – ● 
34 Pseudogonaphodiellus M. Dellacasa, Gordon & G. Dellacasa, 2007 1 1 – – – – – – ○ 
35 Rugaphodius Gordon & Skelley, 2007 1 1 – – – – ● – – 
36 Schaefferellus Gordon & Skelley, 2007 1 1 – – – – ● – ● 
37 Stenotothorax A. Schmidt, 1913 23 1 – – ● – ● – ● 
38 Tetraclipeoides A. Schmidt, 1913 10 3 ● – – – ● ● ● 
39 Trichaphodiellus A. Schmidt, 1913 1 1? – – – – – ● – 
40 Trichonotuloides Balthasar, 1945 2 1 – – – – ● – ● 
41 Xeropsamobeus Saylor, 1937 2 1 – – – – ● – – 
          
Didactyliini          
42 Aidophus Balthasar, 1963 11 1/2? – – – – ● ● ● 
           
Proctophanini          
43 Australaphodius Baltasar, 1942 4 1? ● ● – – ● ● ● 
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Tabla II. Información taxonómica y biogeográfica conocida de Aphodiinae sobre los estados mexicanos. 
Número de citas obtenido mediante la base de datos AphoMex (F. J. Cabrero-Sañudo, datos inéditos). La estima-
ción del porcentaje de riqueza de especies conocida por ACE y Chao2 sólo mostrada para aquellos estados que 
alcanzaran o tendieran hacia una asíntota y que obtuvieran porcentajes conocidos de riqueza de especies de Ap-
hodiinae superiores al 70%. Los análisis fueron realizados mediante el programa EstimateS (Colwell, 2005). Se 
encuentran en negrita aquellos estados para los que se estima que se conoce al menos un 95% de su riqueza de 
Aphodiinae. La información referida a las regiones biogeográficas comprendidas en cada estado se basa en Mo-
rrone (2006). Nea: Región Neártica; Neo: Región Neotropical; ZTM: Zona de Transición Mexicana. 

 
Estados   

  
Riqueza de 
especies Citas  

 
ACE 
(%) 

Chao2 
(%) 

 
 

Regiones 
biogeográficas 

         

Aguascalientes  2 4  – –  Nea & ZTM 
Baja California  10 10  – –  Nea 
Baja California Sur  2 3  – –  Nea 
Campeche  1 2  – –  Neo 
Chiapas  12 99  85,71 85,71  Neo & ZTM 
Chihuahua  21 71  – –  Nea & ZTM 
Coahuila  11 26  – –  Nea & ZTM 
Colima  5 5  – –  Neo & ZTM 
Distrito Federal  15 37  – –  ZTM 
Durango  37 337  74,00 74,00  Nea & ZTM 
Guanajuato  7 14  – –  Nea & ZTM 
Guerrero  15 45  78,95 88,24  Neo & ZTM 
Hidalgo  20 80  74,07 80,00  Nea, Neo & ZTM 
Jalisco  18 93  – 72,00  Nea, Neo & ZTM 
México  31 158  83,78 86,11  Nea & ZTM 
Michoacán de Ocampo  19 161  73,08 79,17  Neo & ZTM 
Morelos  15 55  – 83,33  ZTM 
Nayarit  7 14  – –  Neo & ZTM 
Nuevo León  16 45  – 84,21  Nea & ZTM 
Oaxaca  25 190  92,59 96,15  Neo & ZTM 
Puebla  22 80  91,77 91,77  Neo & ZTM 
Querétaro  15 50  75,00 83,33  Nea & ZTM 
Quintana Roo  3 4  – –  Neo 
San Luis Potosí  12 22  70,59 75,00  Nea, Neo & ZTM 
Sinaloa  7 10  – –  Nea, Neo & ZTM 
Sonora  13 18  – –  Nea & ZTM 
Tabasco  4 9  – –  Neo 
Tamaulipas  3 5  – –  Nea, Neo & ZTM 
Tlaxcala  5 5  – –  ZTM 
Veracruz  26 685  92,86 –  Neo & ZTM 
Yucatán  3 10  – –  Neo 
Zacatecas  7 21  100,00 100,00  Nea & ZTM 
                  

 
 
para los que existe un enorme desconocimiento, como 
Aguascalientes, Baja California Sur, Campeche, Quin-
tana Roo, Tamaulipas o Yucatán (como consecuencia 
de la correlación entre la riqueza de especies y el 
número de citas, podemos observar que estos estados 
coinciden también con los que tienen una baja riqueza 
de especies). Merece destacarse el hecho de que aque-
llos estados exclusivamente neotropicales o neárticos 
se encuentran entre los que poseen un número menor 
de citas, posiblemente por la concentración superior 
de muestreos de Aphodiinae en zonas montañosas 
contenidas dentro de la Zona de Transición Mexicana, 
donde suelen ser más comunes. 

No obstante, es posible estimar para algunos es-
tados el porcentaje de la fauna que se conoce actual-
mente y así reconocer cuáles se encuentran bien 
muestreados. Para ello, podemos hacer uso de estima-
dores no paramétricos de la riqueza de especies, como 
Chao2 (un estimador basado en el número de especies 

raras) y ACE (un estimador que tiene en cuenta la 
abundancia de las especies) (Chao, 1987; Chazdon et 
al., 1998; Colwell & Coddington, 1994). Utilizando el 
número de citas y la riqueza de especies de cada esta-
do, estos estimadores permitirían extrapolar el total de 
especies en cada estado (el valor de la asíntota de la 
curva) en el supuesto de que el esfuerzo de muestreo 
realizado fuera máximo. 

Hemos estimado el porcentaje de la riqueza de 
especies conocida para aquellos estados que contaban 
con más de 20 citas (considerando que estados con 
números muy bajos de citas no nos proporcionarían 
estimas fiables de riqueza); sólo 18 estados contaban 
con un número superior de citas. Según los estimado-
res empleados, de los 32 estados que tiene México, 
sólo Zacatecas y, tal vez Oaxaca, podrían ser los úni-
cos para los que se conociera su número completo o 
aproximado de especies de Aphodiinae. Además, 
según los resultados obtenidos, únicamente se cono- 
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Fig. 3. Relación entre la riqueza de 
especies de Aphodiinae y el número de 
citas obtenidas en cada estado mexica-
no (información obtenida de la base de 
datos AphoMex; F. J. Cabrero-Sañudo, 
datos inéditos). 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Fig. 4. Mapa de distribu-
ción de citas de Aphodii-
nae en el territorio mexi-
cano (información obteni-
da de la base de datos 
AphoMex, a partir de las 
citas para las que se cuenta 
con su localización geo-
gráfica; F. J. Cabrero-
Sañudo, datos inéditos). 
Las citas se representan 
mediante puntos negros. 
 
 
 
 
cería como máximo un 70% de la riqueza de especies 
en apenas 15 estados mexicanos y un 95% en dos 
estados (Tabla II). Esto nos da una idea del gran vacío 
de información que se posee para los Aphodiinae en 
este país. 

Si observamos de manera global cómo se repar-
ten geográficamente las citas en el territorio mexica-
no, independientemente de los estados, se puede des-
tacar el hecho de que existen regiones con una gran 
concentración de citas, como el Eje Neovolcánico y, 
principalmente, otras zonas montañosas de la Re-
pública (Figura 4). Por el contrario, las regiones me-
nos muestreadas de México y que precisarían en el 
futuro de una mayor prospección serían fundamen-
talmente la Península de Baja California y el vértice 
noroccidental del país, toda la frontera norte con los 
Estados Unidos, la zona del altiplano central, la ver-
tiente del Pacífico guerrerense, la vertiente tamaulipe-
ca del Golfo, el istmo de Tehuantepec y la Península 
de Yucatán. Todas estas regiones guardan en común 
un clima más cálido, árido o tropical en comparación 
con las zonas montañosas del centro. Posiblemente, 
algunas de estas regiones hayan podido ser algo mues-
treadas anteriormente, pero, a consecuencia de que 
pueda haber en ellas un menor número de especies de 

Aphodiinae adaptadas a dichas condiciones, no han 
debido ser tradicionalmente demasiado populares para 
realizar muestreos de este grupo. 
 

Distribución y origen de Aphodiinae en  
México 
 
En la Tabla I se resume la distribución conocida de 
los géneros de Aphodiinae presentes en México. 
 La mayoría de los géneros Aphodiinae presentes 
en México se encuentran distribuidos en la región 
Neártica y en la Zona de Transición Mexicana, ha-
biendo un menor número distribuidos por la región 
Neotropical. Muchos de los géneros presentes en 
México se encuentran distribuidos también en la re-
gión Paleártica y en menor medida en la Oriental, 
Afrotropical y Australiana (con esta última se com-
parten básicamente géneros de amplia distribución o 
introducidos). Una gran mayoría de géneros son mul-
tiespecíficos, aunque en México sólo se encuentran 
presentes un número limitado de especies pertenecien-
tes a estos; ello da una idea de la importancia que ha 
podido tener la dispersión, sobre todo en el sentido 
norte-sur, en la configuración de la fauna de Aphodii-
nae mexicana. No obstante, también hay una pequeña 
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aportación de géneros con un posible origen gondwa-
niano, como Blackburneus o Nialaphodius. 
 Existen géneros de Aphodiinae presentes en 
México que son exclusivos de la región Neártica (co-
mo Rugaphodius o Xeropsamobeus), géneros exclusi-
vos de la región Neártica y de la Zona de Transición 
Mexicana (como Diapterna, Pseudagolius y Tricho-
notuloides) y géneros exclusivos de la Zona de Tran-
sición Mexicana (como Imelda, Jalisco, Neotrichono-
tulus o Pseudogonaphodiellus). Sin embargo, no se 
han citado para México géneros exclusivamente neo-
tropicales (salvo tal vez, si se llega a confirmar su 
presencia, Trichaphodiellus) ni de la región Neotropi-
cal y de la Zona de Transición Mexicana al mismo 
tiempo, pero sí se han observado géneros exclusivos 
conjuntamente de las regiones Neártica, Neotropical y 
de la Zona de Transición Mexicana (como Cephalo-
cyclus, con una afinidad orófila, y Gonaphodiellus, 
Haroldiellus o Aidophus, con una afinidad esencial-
mente meridional). 

La distribución conocida hasta la fecha para las 
especies de Aphodiinae presentes en México se en-
cuentra en el Apéndice 1 y se resume en la Tabla III. 
Más de una tercera parte de las especies presentes en 
México (38%; 41 especies) son exclusivas de la Zona 
de Transición Mexicana, que, según Morrone (2006), 
incluiría la Sierra Madre Occidental, la Sierra Madre 
Oriental, el Sistema Transversal Volcánico, la Depre-
sión del Balsas y la Sierra Madre del Sur. Si además 
consideramos las especies compartidas con otras re-
giones biogeográficas, el número de especies presen-
tes en la Zona de Transición Mexicana asciende casi 
al 70% de la fauna conocida de México (73 especies). 
No es casualidad, por tanto, que la mayor parte de las 
citas, como hemos observado anteriormente (Figura 
4) se hayan producido en los sistemas montañosos del 
territorio mexicano, puesto que la mayoría de las 
especies serían orófilas (en la Depresión del Balsas, la 
única provincia no montañosa de la Zona de Transi-
ción Mexicana, no hay un número destacable de citas 
contabilizadas para Aphodiinae). 

Por otra parte, en México existen 27 especies de 
Aphodiinae exclusivas de la región Neártica (alrede-
dor del 25% del total), todas ellas compartidas con 
latitudes más septentrionales; según Morrone (2006), 
la región Neártica en México comprendería las pro-
vincias biogeográficas de Sonora, el Altiplano Mexi-

cano y Tamaulipas. Si consideramos todas las espe-
cies presentes en esta región, se podría contabilizar 
alrededor de la mitad de los Aphodiinae mexicanos 
(47%; 50 especies). 

En cuanto a la región Neotropical, que agrupa 
para México las provincias de la Costa Mexicana del 
Pacífico, Golfo Mexicano, Chiapas y Península de 
Yucatán (Morrone, 2006), nos encontramos en ella 
sólo con tres especies de Aphodiinae exclusivas de 
esta región (4% del total de especies). En este caso, 
alrededor de una cuarta parte de las especies Aphodii-
nae mexicanas se encontrarían en esta región bioge-
ográfica (22%; 24 especies). 

Considerando las regiones biogeográficas mun-
diales (Cox & Moore, 1993), sólo alrededor de un 
10% de las especies Aphodiinae mexicanas se en-
cuentran presentes en dos o más regiones (11 espe-
cies). La mitad de estas especies de amplia distribu-
ción (seis especies) presenta una afinidad con latitu-
des septentrionales, mientras que la otra mitad (cinco 
especies) parece tener un origen claramente meridio-
nal. De las once especies de amplia distribución, 
Aphodius fimetarius, Calamosternus granarius, La-
barrus lividus (si se confirma sin lugar a dudas su 
presencia), Otophorus haemorrhoidalis y Austra-
lapho-dius frenchi (si también se certifica definitiva-
mente su presencia) son especies introducidas. 

Si observamos cómo se distribuyen los rangos 
geográficos de todas las especies Aphodiinae mexica-
nas (Tabla III; Figura 5), llama la atención la bipolari-
dad de esta distribución. Así, se puede apreciar un alto 
porcentaje de especies endémicas mexicanas del pri-
mer rango y de los rangos 4-6. El hecho de que exis-
tan más especies del primer rango que de los rangos 
de endemicidad intermedios 2-3 podría ser indicativo, 
por una parte, de un desconocimiento en cuanto a la 
distribución geográfica de las especies, puesto que 
éstas podrían tener en realidad mayores rangos que los 
conocidos actualmente. Pero, por otra parte, también 
podría apuntar a que México, y en particular la Zona 
de Transición Mexicana, presentaría un gran número 
de enclaves que habrían actuado como refugio y/o 
centros de especiación para esta tribu de coleópteros 
(comparando, por ejemplo, con los resultados obteni-
dos en el Paleártico Occidental; Lumaret & Lobo, 
1996) 

 
 
 
Tabla III. Distribución conocida de las especies de Aphodiinae citadas para México ► 
Autoridades de las especies, año de descripción, y fuentes de referencia resumidas en el Apéndice 1. 
●: presencia de la especie; ○: presencia de la especie (endémica para México). 
Ags: Aguascalientes; BC: Baja California Norte; BCS: Baja California Sur; Camps: Campeche; Chis: Chiapas; Chih: Chihu-
ahua; Coah: Coahuila; Col: Colima; DF: Distrito Federal; Dgo: Durango; Gto: Guanajuato; Gro: Guerrero; Hgo: Hidalgo; Jal: 
Jalisco; Mex: México; Mich: Michoacán de Ocampo; Mor: Morelos; Nay: Nayarit; NL: Nuevo León; Oax: Oaxaca; Pue: Puebla; 
Qro: Querétaro; Qroo: Quintana Roo; SLP: San Luis Potosí; Sin: Sinaloa; Son: Sonora; Tab: Tabasco; Tamps: Tamaulipas; 
Tlax: Tlaxcala; Ver: Veracruz; Yuc: Yucatán; Zac: Zacatecas. 
Rangos de distribución geográfica de las especies basados en Morrone (2006), excepto para aquellas especies ampliamente 
distribuidas, basadas en Cox & Moore (1993). Afr: Afrotropical; Aus: Australiana; Nea: Neártica; Neo: Neotropical; Pal: Paleár-
tico; Ori: Oriental; ZTM: Zona de Transición Mexicana. 
Rango geográfico (RG) según Lumaret & Lobo (1996): rango 1 - hasta 12x103 km2; rango 2 - hasta 6x104 km4; rango 3 - hasta 
12x104 km2; rango 4 - hasta 6x105 km2; rango 5 - hasta 12x105 km2; rango 6 - superior a 12x105 km2. 
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Fig. 5. Distribución de los seis rangos geográ-
ficos para las especies Aphodiinae mexicanas 
(rangos como en Lumaret & Lobo 1996). El 
número de especies en cada rango se encuentra 
sobre cada columna. En negro, aquellos rangos 
que se consideran endémicos; en gris, los de 
amplia distribución (según Lumaret & Lobo 
1996). 

 
 
 
En general, la mayor parte de las especies mexi-

canas de Aphodiinae pertenecen a géneros con distri-
bución neártica y en la Zona de Transición Mexicana. 
Esto implica que la mayoría de estas especies tendría 
un origen primitivamente neártico y mostraría un 
patrón de dispersión neártico (sensu Halffter, 1987), 
como sucede, por ejemplo, con la tribu Onthophagini 
(Scarabaeidae) o la tribu Geotrupini (Geotrupidae). 
No obstante, también existe un pequeño número de 
especies que pertenecen a géneros con distribución 
neotropical, lo que implicaría un origen y un patrón de 
dispersión neotropical (sensu Halffter, 1987), como, 
por ejemplo, la tribu Phanaeini (Scarabaeidae) o la 
tribu Athyreini (Geotrupidae). 
 

Biología de Aphodiinae en México 
 
Pese al menor conocimiento de la fauna de Aphodii-
nae mexicana en cuanto a taxonomía o distribución 
con respecto a otras regiones mundiales (como el 
Paleártico Occidental), en México se han realizado 
comparativamente muchos más trabajos sobre la bio-
logía de estas especies. La mayoría de las especies 
que se conocen de la subfamilia Aphodiinae en Méxi-
co son coprófagas, tienen hábitos endocópridos y 
están asociadas a los pastizales ganaderos tropicales y, 
sobre todo, de alta montaña (Halffter & Edmonds, 
1982). 

El sistema reproductivo de hembras y ma-
chos se ha estudiado en algunas especies, consideran-
do diferentes aspectos. Así, la anatomía del sistema 
reproductivo de los machos se comparó con el de 
otras especies de Scarabaeinae y Geotrupinae, encon-
trando que las diferencias y semejanzas confirmaban 
las afinidades estrechas entre Aphodiinae y Scaraba-
einae, y no sugerían ningún parentesco entre estos dos 
grupos y Geotrupinae (Pluot-Sigwalt & Martínez M., 
1998). En general, los sistemas reproductivos de am-

bos sexos dentro de Aphodiinae son bastante 
homogéneos entre las especies estudiadas, aunque 
existen diferencias específicas. No obstante, el género 
Cephalocyclus presenta características anatómicas 
diferentes con respecto al resto de los géneros estu-
diados (Martínez M. et al., 2001). 

En las hembras de Aphodiinae, se ha observado 
que los oocitos basales maduran simultáneamente, a 
diferencia de lo que sucede en Geotrupinae, lo cual 
está en relación con el comportamiento de puesta y la 
fecundidad de las especies. La fecundidad en este 
grupo es mayor que en Geotrupinae y, sobre todo, que 
en Scarabaeinae. En todas las hembras estudiadas 
existe una bursa copulatrix, salvo en las del género 
Cephalocyclus, que presentan una simple vagina en 
forma de saco (Martínez M. et al., 2001). 

En cuanto a los machos, en la mayoría de los 
Aphodiinae existen un par de testículos con siete 
folículos testiculares de diferente tamaño (salvo en las 
especies de Cephalocyclus, donde se han observado 
seis de tamaño diferente), mientras que en Scarabaei-
nae (excepto Digitonthophagus gazella (Fabricius, 
1787), donde existen 12) y en Geotrupinae hay seis 
folículos de tamaños iguales en cada testículo (Pluot 
Sigwalt & Martínez M., 1998). Estos folículos no son 
septados ni en Aphodiinae ni en Scarabaeinae, pero sí 
en Geotrupinae. Los trabajos realizados con especies 
mexicanas han mostrado también la existencia de una 
glándula prepucial en Aphodiinae (Pluot-Sigwalt & 
Martínez M., 1998) y de una vesícula seminal en 
Cephalocyclus (Martínez M. et al., 2001), aunque no 
se ha podido confirmar para otros grupos. 

Por otra parte, los espermatozoides de Aphodii-
nae son enormes, miden de 500 a 2000 µm, mientras 
que en Scarabaeinae miden 90 a 600 µm y en Geotru-
pinae 116 a 166 µm (Martínez M. & Cruz, 1999). Se 
ha observado y descrito el espermatóforo en varias 
especies del género Cephalocyclus (Aphodiinae); 
aparentemente, las otras especies estudiadas de la 
tribu no forman el espermatóforo y los espermatozoi-
des son transferidos simplemente en el líquido semi-
nal hasta la espermateca de la hembra (Martínez M., 
2003). 

El comportamiento de oviposición se ha descrito 
únicamente en una especie mexicana de Aphodiinae, 
Gonaphodiellus opisthius (Martínez M. & Alvarado, 
2001) y se conoce en Planolinellus vittatus (Martínez 
M. datos sin publicar). Las hembras de G. opisthius 
elaboran pequeñas cámaras en el suelo bajo el estiér-
col donde ovipositan entre 15 y 18 huevos, lo que se 
cree que es un comportamiento primitivo según Yos-
hida & Katakura (1992) y Vitner (1998). Otras espe-
cies colocan un solo huevo en la cámara de puesta 
elaborada en el estiércol o en el suelo bajo la boñiga 
(Martínez M. observaciones personales). 

La fenología y los ciclos reproductivos sólo se 
conocen en unas pocas especies presentes en las co-
munidades de la parte oriental del Sistema Transver-
sal Volcánico (Agrilinus (sensu lato) ornatus, Cep-
halocyclus durangoensis, C. hogei, Gonaphodiellus 
opisthius, Liothorax levatus y Planolinellus vittatus). 
La mayoría son univoltinas, de manera que emergen, 
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se reproducen y después las nuevas generaciones 
entran en diapausa durante varios meses dependiendo 
de la especie (Cruz et al., 2002; Martínez M., 2005; 
Martínez M. & Suárez, 2006; Cabrero-Sañudo et al., 
en prensa), como correspondería a especies típica-
mente orófilas. Sólo se ha encontrado una especie 
multivoltina, P. vittatus, presente durante todo el año 
y produciendo varias generaciones, siempre que las 
condiciones sean adecuadas (Martínez M. & Suárez, 
2006; Cabrero-Sañudo et al., en prensa). 
 

Perspectivas para el estudio de Aphodiinae 
en México 
 
Para conocer el grupo de escarabajos Aphodiinae 
mexicanos es necesario en la actualidad continuar 
realizando y aumentando los estudios que ayuden a 
completar los vacíos que se perciben en cuanto a su 
taxonomía, su distribución y su biología, como se ha 
venido haciendo desde 1999 hasta la fecha, años en 
los que se ha destinado un mayor esfuerzo a este gru-
po (Figura 1). 

La mayor parte de este aumento de información 
en los últimos siete años, que se puede observar en la 
Figura 1, está relacionado con muestreos de dos-tres 
semanas de duración, realizados en diversos estados 
de la República Mexicana por los presentes autores. 
Así pues, se puede observar que con simples contri-
buciones como éstas se puede incluso duplicar la 
información obtenida anualmente para estas especies. 
La acumulación de estos datos en el futuro puede ser 
importante para el desarrollo de estudios que requie-
ran una mayor cantidad de información de partida, 
como, por ejemplo, biogeográficos, filogenéticos, 
biológicos o de conservación. 
 No obstante, percibimos diversos problemas que 
pueden no sólo afectar al conocimiento de los Ap-
hodiinae mexicanos, sino al de otros grupos que se 
encuentren en este territorio. En primer lugar, en un 
grupo tan grande de especies como Aphodiinae, se 
destaca la escasez y la continua disminución de taxó-
nomos y de recursos económicos, motivadas por el 
hecho de que la taxonomía básica y los trabajos des-
criptivos faunísticos se encuentren actualmente infra-
valorados, pese a ser la piedra angular del resto de 
estudios científicos (Noss, 1996; García-Valdecasas et 
al., 2000; Krell, 2000). 
 En segundo lugar, la mayor parte del material de 
colecciones de Aphodiinae mexicanos se encuentra 
disperso en diversas colecciones por el mundo. En la 
República Mexicana, no existe una buena colección 
de referencia de Aphodiinae mexicanos y las pocas 
colecciones accesibles que existen se encuentran con 
material muchas veces no bien conservado, mal iden-
tificado o extraviado. 

 Por último, es un hecho que en los últimos años 
muchos territorios de México han sufrido cambios 
dramáticos irreversibles, que han precipitado la des-
trucción de ecosistemas y de especies. Pondremos un 
solo ejemplo, aunque lo grave es que éste es sólo una 
imagen de lo que se observa repetitivamente en todas 
las regiones ganaderas de México: en Xico (Vera-
cruz), un municipio situado en la parte oriental del 
Sistema Transversal Volcánico, hay estudios que 
demuestran cómo en sus montañas se ha experimen-
tado una degración ambiental y una pérdida exponen-
cial de hábitats a lo largo del siglo XX, motivadas por 
los cambios de usos del terreno y de cultivos, la tala 
de árboles y la deforestación ilegal, la fragmentación 
de grandes ranchos (Hoffman, 1992, 1993) y la apli-
cación incontrolada de químicos, como herbicidas y 
antiparasitarios (Martínez M. et al., datos no publica-
dos de una encuesta realizada a los ganaderos de 
Xico). Se ha observado que todas estas acciones afec-
tan a los escarabajos del estiércol, que en condiciones 
naturales benefician a los pastizales (Martínez M. et 
al., 2001; Martínez M. & Lumaret, 2006). 
 Como sucede en la mayor parte de los grupos 
biológicos, a pesar de los problemas expuestos, es 
necesario estudiar a los Aphodiinae no sólo por su 
valor natural intrínseco sino también por su papel 
ecológico en los diferentes entornos e incluso utilita-
rio para el hombre. México es posiblemente un gran 
centro de diversidad y endemicidad de especies para 
los Aphodiinae, por lo que se deberían volcar más 
esfuerzos en el estudio de este grupo. 
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APÉNDICE 1: 
Actualización del conocimiento sistemático y geográfico para las especies Aphodiinae mexicanas. 

 
 Con la siguiente información queremos actualizar el conocimiento sistemático y geográfico de las especies 
de Aphodiinae presentes en México. Esta información se puede también encontrar también resumida para Méxi-
co en la Tabla III. 

La información ha sido recopilada, en parte, de la bibliografía disponible sobre la distribución de Aphodii-
nae en México, principalmente de las siguientes referencias: Say 1835; Horn 1870; LeConte, 1878; Bates 1887, 
1889; Schmidt 1907a, b; Hinton 1934; Islas 1945; 1955a, 1955b; Cartwright 1957; Gordon & Howden 1973; 
Gordon 1977a, 1977b; Delgado-Castillo 1989; Zunino & Dellacasa 1989; Deloya 1991, 2003; Kohlmann 1991; 
Morón & Deloya 1991; Deloya & McCarty 1992; Deloya et al. 1993; Martín-Piera & Lobo 1993; Thomas 1993; 
Dellacasa & Gordon 1994; Lobo & Halffter 1994, 2000; Morón 1994; Deloya & Lobo 1995; García-Real 1995; 
Deloya & Ibáñez-Bernal 2000; Dellacasa & Stebnicka 2001; Dellacasa et al. 2001a, 2002b, 2004a, b, c, d, 
2007a, b, c, d; Navarrete-Heredia 2001, 2006; Navarrete-Heredia et al. 2001; Cruz et al. 2002; Galante et al. 
2003; Peraza 2004; Dellacasa & Dellacasa 2005; Martínez M. 2005; Navarrete-Heredia & Deloya 2005; Delga-
do-Castillo & Márquez 2006; Martínez M. & Suárez 2006; Gordon & Skelley 2007. Regiones biogeográficas, 
basadas en Cox & Moore (1993). Las regiones biogeográficas consideradas, cuando han sido requeridas, se han 
basado en Cox & Moore (1993). 
 Por otra parte, también se incluye información presente en las siguientes colecciones: i) Colección Daniel 
Curoe, DF (México); ii) Colección Francisco José Cabrero-Sañudo, Xalapa, Veracruz (México); iii) Colección 
Giovanni & Marco Dellacasa, Génova (Italia); iv) Colección del Instituto de Ecología A.C., Xalapa, Veracruz; 
e) Colección Imelda Martínez Morales, Xalapa, Veracruz (México); v) Colección Miguel Ángel Morón, Xalapa, 
Veracruz (México); vi) Colección Enrique Montes de Oca, Xalapa, Veracruz (México); vii) Museo di Storia 
Naturale e del Territorio, Università di Pisa, Calci; viii) Colección Fernando Vaz de Mello (Brasil) (VMFB); ix) 
Colección R. Westcott (EEUU). 

En la siguiente lista de taxones, los términos sensu lato entre paréntesis y después del nombre de un géne-
ro indican que la atribución genérica de la especie se encuentra actualmente en duda y pendiente de una revisión 
más profunda. 
 

*    *    *    *    * 
 
Tribu Aphodiini 
 

1.  Agoliinus cruentatus (LeConte, 1878) 
 Distribución: EEUU (Arizona, Colorado, New Mexico, Utah), México (Durango, Sonora). 
 
2.  Agoliinus plutonicus (Fall, 1907) 
 Distribución: EEUU (Arizona, Colorado, New Mexico, Texas, Utah), México (Sonora), región 

Paleártica. 
 
3.  Agrilinus (sensu lato) azteca (Harold, 1863) 
 Distribución: Guatemala, México (Guerrero, Hidalgo, Edo. de México, Oaxaca, Puebla, Tabas-

co, Veracruz). 
 
4.  Agrilinus (sensu lato) chiapasensis (Galante, Stebnicka & Verdú, 2003) 
 Distribución: México (Chiapas). 
 
5.  Agrilinus (sensu lato) ornatus (Schmidt, A., 1911) 
 Distribución: México (Durango, Hidalgo, Edo. México, Michoacán, Puebla, Veracruz). 
 
6.  Aphodius fimetarius (Linnaeus, 1758) 
 Distribución: México (Baja California, Puebla), regiones Holártica, Oriental y Australiana. 
 
7.  Blackburneus charmionus (Bates, 1887) 
 Distribución: Costa Rica, El Salvador, México (Chihuahua, Jalisco, Veracruz). 
 
8.  Blackburneus aff. diminutus (Bates, 1887) 
 Distribución: El Salvador, Guatemala, México (Puebla, Veracruz). 
 
9.  Blackburneus aff.  guatemalensis (Bates, 1887) 
 Distribución: Costa Rica, El Salvador, Guatemala, México (Chiapas, Colima, Distrito Federal, 

Durango, Guanajuato, Guerrero, Hidalgo, Jalisco, Edo. de México, Michoacán, Nayarit, Nuevo 
León, Oaxaca, Puebla, Querétaro, San Luis Potosí, Sinaloa, Veracruz, Zacatecas), Panamá. 

 
10.  Blackburneus (sensu lato) rubeolus (Palisot de Beauvois, 1805) 
 Distribución: EEUU (South Carolina, desde el sureste de Canadá hasta Florida, hacia el oeste 

hasta Nebraska y Texas), México (Nuevo León, Tamaulipas). 
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11.  Blackburneus saylorea (Robinson, 1940) 
 Distribución: EEUU (Arizona), México (Chiapas?, Chihuahua?, Durango?, Guerrero?, Jalisco?, 

Edo. de México?, Michoacán?, Morelos?, Nayarit?, Nuevo León?, Oaxaca?, Querétaro?, Sina-
loa?, Veracruz?, Zacatecas?). 

 
12.  Blackburneus (sensu lato) saylori (Hinton, 1934) 
 Distribución: México (Durango, Edo. de México, Puebla). 
 
13.  Calamosternus colimaensis (Hinton, 1934) 
 Distribución: México (Colima, Guerrero, Morelos). 
 
14.  Calamosternus granarius (Linnaeus, 1767) 
 Distribución: México (Baja California), Subcosmopolita. 
 
15.  Cephalocyclus bordati Dellacasa, Dellacasa & Gordon, 2007 
 Distribución: México (Chihuahua, Durango). 
 
16.  Cephalocyclus carmenae Dellacasa, Dellacasa & Gordon, 2007 
 Distribución: México (Coahuila, Nuevo León). 
 
17.  Cephalocyclus durangoensis (Bates, 1887) 
 Distribución: México (Coahuila, Durango, Michoacán, Nuevo León, Oaxaca, Querétaro). 
 
18.  Cephalocyclus fuliginosus (Harold, 1863) 
 Distribución: Guatemala, México (Chihuahua, Distrito Federal, Durango, Guanajuato, Hidalgo, 

Jalisco, Edo. de México, Michoacán, Morelos, Nayarit, Oaxaca, Puebla, Sinaloa, Tlaxcala, Za-
catecas). 

 
19.  Cephalocyclus gravidus (Harold, 1863) 
 Distribución: México (Chihuahua, Distrito Federal, Durango, Hidalgo, Jalisco, Edo. de México, 

Michoacán). 
 
20.  Cephalocyclus halffteri Dellacasa, Dellacasa & Gordon, 2007 
 Distribución: México (Guerrero, Edo. de México). 
 
21.  Cephalocyclus hogei (Bates, 1887) 
 Distribución: EEUU (Arizona?), Guatemala, México (Coahuila, Distrito Federal, Durango, 

Hidalgo, Edo. de México, Michoacán, Morelos, Oaxaca, Puebla, Querétaro, Veracruz). 
 
22.  Cephalocyclus howdenorum Dellacasa, Dellacasa & Gordon, 2007 
 Distribución: México (Nuevo León). 
 
23.  Cephalocyclus lagoi Dellacasa, Dellacasa & Gordon, 2007 
 Distribución: México (Coahuila, Nuevo León, Querétaro, San Luis Potosí). 
 
24.  Cephalocyclus luridiventris (Harold, 1862) 
 Distribución: México (Distrito Federal, Edo. de México, Oaxaca, Puebla). 
 
25.  Cephalocyclus mexicanus (Harold, 1862) 
 Distribución: Guatemala, México (Distrito Federal, Durango, Guerrero, Hidalgo, Jalisco, Edo. 

de México, Michoacán, Morelos, Nayarit, Oaxaca, Puebla, Querétaro, Sinaloa). 
 
26.  Cephalocyclus ordonezi Dellacasa, Dellacasa & Gordon, 2007 
 Distribución: México (Edo. de México, Puebla). 
 
27.  Cephalocyclus potosinus Dellacasa, Dellacasa & Gordon, 2007 
 Distribución: México (Coahuila, Nuevo León). 
 
28.  Cephalocyclus pullatus (Schmidt A., 1913) 
 Distribución: México (Durango, Sinaloa). 
 
29.  Cephalocyclus puncticeps (Harold, 1862) 
 Distribución: México (Jalisco, Edo. de México, Puebla). 
 
30.  Cephalocyclus rockefelleri Dellacasa, Dellacasa & Gordon, 2007 
 Distribución: México (Chihuahua). 
 
31.  Cephalocyclus stebnickae Deloya & Ibáñez-Bernal, 2000 
 Distribución: México (Chiapas). 
 
32.  Cephalocyclus villosipes (Harold, 1862) 
 Distribución: México (Hidalgo, Edo. de México, Oaxaca, Puebla, Veracruz). 
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33.  Cinacanthus crenicollis (Fall, 1932) 
 Distribución: EEUU (California, Montana, Nevada, Oregon, Utah, Wyoming), México (Baja 

California). 
 
34.  Cinacanthus militaris (LeConte, 1858) 
 Distribución: EEUU (California, Nevada, Oregon, Washington), México (Baja California). 
 
35.  Coelotrachelus burgosi (Deloya & McCarty, 1992) 
 Distribución: México (Morelos). 
 
36.  Coelotrachelus kuntzeni (Schmidt, A., 1913) 
 Distribución: México (Durango, Edo. de México). 
 
37.  Coelotrachelus rudis (LeConte, 1878) 
 Distribución: EEUU (Arizona, Colorado, New Mexico), México (Chihuahua, Durango). 
 
38.  Coelotrachelus symbius (Gordon & Howden, 1973) 
 Distribución: México (Chihuahua, Durango). 
 
39.  Coelotrachelus venustus (A., Schmidt, 1911) 
 Distribución: México (Distrito Federal). 
 
40.  Cryptoscatomaseter durangoi (Gordon & Howden, 1973) 
 Distribución: México (Durango). 
 
41.  Cryptoscatomaseter epulus (Gordon & Howden, 1973) 
 Distribución: México (Durango). 
 
42.  Dellacasiellus claudus (Fall, 1932) 
 Distribución: EEUU (Arizona, New Mexico, Texas), México (Chihuahua, Durango, Oaxaca). 
 
43.  Dellacasiellus  concavus (Say, 1823) 
 Distribución: EEUU (Colorado, Indiana, Iowa, Kansas, Minnesota, Nebraska, New Mexico, 

Oklahoma, South Dakota, Texas, Wisconsin, Wyoming), México (Durango, Morelos). 
 
44.  Dellacasiellus fucosus (Schmidt A., 1916) 
 Distribución: EEUU (Arizona, California), México (Baja California, San Luis Potosí). 
 
45.  Dellacasiellus kirni (Cartwright, 1944) 
 Distribución: EEUU (Colorado, Illinois, Indiana, Iowa, Kansas, Minnesota, Nebraska, New 

Mexico, North Dakota, Oklahoma, South Dakota, Texas, Wisconsin), México (Chihuahua). 
 
46.  Dellacasiellus pseudofucosus Gordon & Skelley, 2007 
 Distribución: EEUU (California), México (Baja California). 
 
47.  Dellacasiellus ruficlarus (Fall, 1932) 
 Distribución: EEUU (Arizona, California, Colorado, Nevada, Oregon, Utah), México (Baja Ca-

lifornia Sur, Sonora). 
 
48.  Diapterna dugesi (Bates, 1887) 
 Distribución: México (Guanajuato, Jalisco, Edo. de México, Michoacán, Morelos, Oaxaca, 

Puebla, Querétaro). 
 
49.  Drepanocanthoides (sensu lato) larreae (Horn, 1887) 
 Distribución: EEUU (Arizona, New Mexico, Texas), México (Chihuahua, Coahuila, Durango). 
 
50.  Flaviellus perfimbriatus (Gordon, 1977) 
 Distribución: EEUU (Colorado, Idaho, Nevada, Oregon, Wyoming), México (Chihuahua). 
 
51.  Flaviellus (sensu lato) subtruncatus (LeConte, 1878) 
 Distribución: EEUU (desde Arizona y New Mexico a North Dakota), México (indeterminado). 
 
52.  Geomyphilus (sensu lato) barrerai (Islas, 1956) 
 Distribución: México (Edo. de México, Veracruz). 
 
53.  Geomyphilus (sensu lato) coronadoi (Islas, 1956) 
 Distribución: México (Edo. de México, Morelos). 
 
54.  Geomyphilus (sensu lato) macgregori (Islas, 1955) 
 Distribución: México (Morelos). 
 
55.  Geomyphilus (sensu lato) pierai (Lobo & Deloya, 1995) 
 Distribución: México (Veracruz). 
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56.  Gonaphodiellus bimaculosus (Schmidt, A., 1909) 
 Distribución: Guatemala, México (Chiapas, Hidalgo, Oaxaca, Veracruz). 
 
57.  Gonaphodiellus hoffmanni (Islas, 1945) 
 Distribución: México (Chiapas, Oaxaca). 
 
58.  Gonaphodiellus opisthius (Bates, 1887) 
 Distribución: Costa Rica, Guatemala, Honduras, México (Chiapas, Colima, Distrito Federal, 

Durango, Guerrero, Hidalgo, Jalisco, Edo. de México, Michoacán, Morelos, Nayarit, Oaxaca, 
Puebla, Querétaro, Sinaloa, Tlaxcala, Veracruz), Nicaragua. 

 
59.  Haroldiellus lansbergei (Harold, 1874) 
 Distribución: México (Michoacán, Oaxaca, Querétaro, San Luis Potosí, Veracruz). 
 
60.  Haroldiellus sallei (Harold, 1863) 
 Distribución: Costa Rica, EEUU (costa sureste, desde South Carolina y Florida a Texas), Gua-

temala, México (Chiapas, Durango, Guerrero, Hidalgo, Jalisco, Edo. de México, Morelos, Na-
yarit, Nuevo León, Oaxaca, Puebla, Querétaro, Quintana Roo, San Luis Potosí, Sinaloa, Sonora, 
Tamaulipas, Veracruz, Yucatán), Nicaragua, islas del Caribe. 

 
61.  Imelda constricticollis (Bates, 1889) 
 Distribución: México (Guerrero). 
 
62.  Jalisco plumipes Dellacasa, Gordon & Dellacasa, 2004 
 Distribución: México (Jalisco). 
 
63.  Labarrus lividus (Olivier, 1789) 
 Distribución: Cuba, EEUU (Texas), Guatemala, México?, Nicaragua, Panamá, Santo Domingo, 

regiones Afrotropical, Neártica, Neotropical y Paleártica.  
 
64.  Labarrus pseudolividus (Balthasar, 1941) 
 Distribución: México (Aguascalientes, Baja California, Baja California Sur, Chihuahua, Chia-

pas, Coahuila, Distrito Federal, Durango, Guanajuato, Guerrero, Hidalgo, Jalisco, Edo. de 
México, Michoacán, Morelos, Nayarit, Nuevo León, Oaxaca, Puebla, Querétaro, Quintana Roo, 
San Luis Potosí, Sinaloa, Sonora, Tabasco, Tamaulipas, Tlaxcala, Veracruz, Yucatán, Zacate-
cas), regiones Afrotropical, Australiana, Neártica y Neotropical. 

 
65.  Liothorax alternatus (Horn, 1870) 
 Distribución: Canada (desde British Columbia a Manitota), EEUU (desde Washington hasta el 

sudeste de California, hacia el este hasta Michigan), México (Distrito Federal)? 
 
66.  Liothorax innexus (Say, 1835) 
 Distribución: México (Aguascalientes, Distrito Federal, Durango, Guanajuato, Guerrero, Hidal-

go, Jalisco, Edo. de México, Michoacán, Oaxaca, Puebla, San Luis Potosí, Veracruz). 
 
67.  Liothorax levatus (Schmidt A., 1907) 
 Distribución: México (Chiapas, Durango, Jalisco, Edo. de México, Michoacán, Morelos, Oaxa-

ca, Veracruz). 
 
68.  Melinopterus (sensu lato) consentaneus (LeConte, 1850) 
 Distribución: Canadá, EEUU (Kansas, New Mexico), México (Durango). 
 
69.  Mendidius (sensu lato) aculeatus (Robinson, 1940) 
 Distribución: EEUU (California, Nevada, Utah), México (Chihuahua). 
 
70.  Neotrichonotulus inurbanus (Gordon & Howden, 1973) 
 Distribución: México (Durango). 
 
71.  Neotrichonotulus perotensis (Deloya & Lobo, 1995) 
 Distribución: México (Veracruz). 
 
72.  Neotrichonotulus urangai (Islas, 1955) 
 Distribución: México (Edo. de México). 
 
73.  Nialaphodius nigrita (Fabricius, 1801) 
 Distribución: EEUU (desde South Carolina a Florida, hacia el oeste hasta Texas), México 

(Chiapas, Durango, Guerrero, Hidalgo, Jalisco, Oaxaca, Querétaro, Quintana Roo, San Luis Po-
tosí, Sonora, Veracruz, Yucatán), Islas del Caribe, regiones Afrotropical y Neotropical. 

 
74.  Oscarinus bottimeri (Cartwright, 1957) 
 Distribución: EEUU (Texas), México (Nuevo León). 
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75.  Oscarinus crassuloides (Fall, 1907) 
 Distribución: EEUU (Georgia, de Virginia a Florida, Texas, New Mexico), México (Chihuahua, 

Hidalgo, Michoacán, Querétaro). 
 
76.  Oscarinus indutilis (Harold, 1874) 
 istribución: Costa Rica, Guatemala, México (Chiapas, Distrito Federal, Durango, Guerrero, 

Hidalgo, Jalisco, Edo. de México, Michoacán, Nuevo León, Oaxaca, Querétaro, San Luis Po-
tosí, Sonora, Veracruz, Zacatecas). 

 
77.  Oscarinus spiniclypeus (Hinton, 1934) 
 Distribución: México (Distrito Federal, Edo. de México). 
 
78.  Otophorus haemorrhoidalis (Linnaeus, 1758) 
 Distribución: México (Chihuahua, Coahuila, Durango, Nuevo León), región Holártica. 
 
79.  Oxyomus setosopunctatus Schmidt A., 1911 
 Distribución: México (Hidalgo, Edo. de México, Michoacán, Oaxaca, Puebla, Veracruz). 
 
80.  Pardalosus pardalis (LeConte, 1857) 
 Distribución: Canadá (British Columbia), EEUU (desde California hasta Washington, Nebras-

ka), México (Sonora). 
 
81.  Pardalosus pseudopardalis Gordon & Skelley, 2007 
 Distribución: EEUU (California), México (Sonora). 
 
82.  Pardalosus (sensu lato) pumilio (A. Schmidt, 1907) 
 Distribución: EEUU (Sudoeste de EEUU, New Mexico), México (Coahuila, Durango, Nuevo 

León, San Luis Potosí, Veracruz, Zacatecas). 
 
83.  Pardalosus (sensu lato) serval (Say, 1835) 
 Distribución: EEUU (de Pennsylvania a South Carolina, oeste de Kansas y Texas), México 

(Nuevo León). 
 
84.  Pharaphodius (sensu lato) oleosus (Harold, 1871) 
 Distribución: México (Durango, Jalisco, Edo. de México, Michoacán, Morelos). 
 
85.  Planolinellus vittatus (Say, 1825) 
 Distribución: México (Chihuahua, Chiapas, Coahuila, Distrito Federal, Durango, Guerrero, 

Guanajuato, Hidalgo, Jalisco, Edo. de México, Michoacán, Morelos, Nuevo León, Oaxaca, 
Puebla, Querétaro, San Luis Potosí, Sonora, Tabasco, Tlaxcala, Veracruz, Zacatecas), región 
Holártica. 

 
86.  Planolinoides duplex (LeConte, 1878) 
 Distribución: Canadá, EEUU (Colorado), México (Durango). 
 
87.  Planolinoides neotomae (Fall, 1907) 
 Distribución: EEUU (California, Oregon), México (Veracruz). 
 
88.  Planolinus tenellus (Say, 1823) 
 Distribución: Canadá (Quebec), EEUU (territorios occidentales y noroccidentales, Alaska, 

North Carolina, South Carolina, New Mexico), México (Guerrero, Veracruz). 
 
89.  Pseudagolius (sensu lato) bicolor (Say, 1823) 
 Distribución: Canadá, EEUU (Texas), México (Sonora). 
 
90.  Pseudagolius caballeroi (Islas, 1945) 
 Distribución: México (Colima). 
 
91.  Pseudagolius coloradensis (Horn, 1870) 
 Distribución: Canadá (Alberta, Manitoba), EEUU (Arizona, Colorado, Iowa, Minnesota, Mon-

tana, Nebraska, New Mexico, North Dakota, Oklahoma, South Dakota, Wyoming), México 
(Chihuahua, Coahuila, Distrito Federal, Durango, Guanajuato, Hidalgo, Jalisco, Edo. de Méxi-
co, Michoacán, Nayarit, Oaxaca, Puebla, Querétaro, San Luis Potosí, Tlaxcala, Veracruz, Zaca-
tecas). 

 
92.  Pseudagolius warneri Gordon & Skelley, 2007 
 Distribución: EEUU (Arizona), México (Sinaloa, Sonora). 
 
93.  Pseudogonaphodiellus zdzislawae Dellacasa, Gordon & Dellacasa, 2007 
 Distribución: México (Guerrero, Oaxaca). 
 
 



 

92 Francisco José Cabrero Sañudo et al. 

94.   Rugaphodius rugatus (Schmidt A., 1907) 
  Distribución: EEUU (California), México (Baja California). 
 
95.  Schaefferellus arizonensis (Schaeffer, 1907) 
 Distribución: EEUU (Arizona), México (Durango). 
 
96.  Stenotothorax sparsus (LeConte, 1878) 
 Distribución: EEUU (California, Oregon), México (Chihuahua). 
 
97.  Tetraclipeoides (sensu lato) aemulus (Horn, 1887) 
 Distribución: EEUU (Arizona), México (Chihuahua). 
 
98.  Tetraclipeoides (sensu lato) dentiger (LeConte, 1858) 
 Distribución: EEUU (Arizona, New Mexico, Texas), México (Chihuahua). 
 
99.  Tetraclipeoides (sensu lato) giulianii (Gordon, 1977) 
 Distribución: México (Chihuahua). 
 
100.  Trichaphodiellus brasiliensis (Laporte de Castelnau, 1840) 
 istribución: México?, región Neotropical. 
 
101.  Trichonotuloides glyptus (Bates, 1887) 
 Distribución: México (Colima, Distrito Federal, Durango, Hidalgo, Edo. de México, Oaxaca, 

Puebla, Veracruz). 
 
102.  Xeropsamobeus (?) asellus (Schmidt, A., 1907) 
 Distribución: EEUU (Texas), México (Durango). 
 
103.  Xeropsamobeus desertus (Van Dyke, 1918) 
 Distribución: EEUU (California), México (Baja California, Sonora). 
 
104.  Xeropsamobeus (sensu lato) scabriceps (LeConte, 1878) 
 Distribución: EEUU (Colorado, Texas), México (Nuevo León). 
  

Tribu Didactyliini 
 

105.  Aidophus flaveolus (Harold, 1867) 
Distribución: México (Yucatán?), región Neotropical. 

 
106.  Aidophus notatus (Harold, 1859) 

Distribución: México (Campeche, Edo. de México, Tabasco, Veracruz). 
 
Tribu Proctophanini 
 

107.  Australaphodius frenchi (Blackburn, 1892) 
Distribución: EEUU (California), México (Tamaulipas?), regiones Afrotropical, Australiana, 
Neártica y Neotropical. 

 
 


