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Este libro esta dedicado con respeto y afectuosa admiracién al
Dr. Gonzalo Halffter

reconocido a nivel mundial como gran entomdlogo, taxénomo, ecdlogo,
biogedgrafo, evolucionista, conservacionista, maestro y creador de institu-
ciones en México, quien partié el 11 de marzo de 2022 dejando un gran
legado al mundo.
Durante toda su vida de incansable actividad cientifica tuvo como principal
grupo de trabajo a los escarabajos del estiércol, influyendo en muchos de sus
alumnos y colegas para estudiar su biologia y su entorno ambiental en el mas
amplio sentido. Su primer trabajo publicado sobre estos insectos apareci6 en
1952, al que le siguieron numerosas publicaciones sobre sus escarabajos y
diferentes disciplinas del conocimiento.
Entre los inicios de los afios sesenta y los setenta, con su esposa Violeta
Halffter y algunos de sus alumnos formé el primer grupo de investigacion
sobre estos insectos, y con ellos fundé el primer Instituto de Ecologia de
México, eso en 1975; posteriormente, en este pais y en otros del mundo, se
formaron distintos grupos dedicados a diferentes areas de estudio de estos
escarabajos.

Los AUTORES






Prologo

Escribir sobre un libro cientifico de la envergadura y complejidad de este
tratado es una tarea que me honra gratamente. Si bien los autores han
presentado como objeto de estudio un conjunto no monofilético de coledp-
teros —Scarabaeinae, Aphodiinae y Geotrupidae—, que comparten bésica-
mente las deyecciones de los mamiferos como el mismo recurso tréfico, el
libro no es un mero tratado de escarabaeidologia. En esta obra, los escaraba-
jos estercoleros se han tomado como ejemplo paradigmatico para estudiar
un sinnimero de aspectos de la biologia animal, discutir su evolucién, sus
interacciones intra e interespecificas, y sus mdaltiples relaciones con el entorno
bidtico y abidtico en el que se encuentran y actdian a nivel mundial.

Considero oportuno introducir en este prélogo los perfiles, muy resumi-
dos, de los autores.

Imelda Martinez Morales, es Licenciada en Biologia por la Escuela
Nacional de Ciencias Bioldgicas del Instituto Politécnico Nacional (1pN) de
México, se especializé en Embriologia Animal en la Universidad Libre
de Bruselas (Bélgica), es Maestra en Ciencias Morfolégicas del ipN y Doctora
en Ciencias de la Universidad Pierre et Marie Curie (Paris VI, Francia).
Hasta finales del afio 2021 fue Investigadora Titular C de la Red de Ecoeto-
logia del Instituto de Ecologia, A. C. y perteneci6 al Sistema Nacional de
Investigadores de México. Es investigadora de la Academia Mexicana de
Ciencias. Su linea de investigacién ha sido la Biologia de la Reproduccién en
Insectos y otros invertebrados, incluyendo la morfologia, fisiologia, ecofisio-
logia y ecotoxicologia, principalmente en los escarabajos Scarabaeinae.
Ha publicado 112 articulos cientificos originales, 16 de difusién, 10 libros,
14 capitulos de libros, cinco manuales de docencia y 64 resimenes de con-
gresos nacionales e internacionales. Fue Editora Ejecutiva de Acta Zooldgica
Mexicana (n.s.) durante 19 afios.

Magdalena Cruz Rosales consiguié la Licenciatura y la Maestria en
Ciencias en la Escuela Nacional de Ciencias Bioldgicas del 1PN (México) y el
Doctorado en Agroecosistemas Tropicales del Colegio de Posgraduados,
Campus Veracruz (México). Es Investigadora Asociada C de la Red de Eco-
etologia del Instituto de Ecologia, A. C. Su campo de investigacién incluye la
ecofisiologia reproductiva, principalmente de escarabajos del estiércol, y el
estudio de las practicas ganaderas para establecer una ganaderia sustentable.
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Su produccién comprende 30 articulos cientificos en revistas nacionales e
internacionales, 12 trabajos de divulgacién de la ciencia en periddicos y
revistas electronicas, es coautora de 10 libros y 17 capitulos de libros.

Marco Dellacasa, obtuvo su Maestria en Ciencias Agrarias en la Univer-
sidad de Pisa (Italia). Actualmente, es curador de la Seccién de Zoologia de
Invertebrados del Museo de Historia Natural de la Universidad de Pisa (Ita-
lia). Es uno de los mas importantes especialistas en taxonomia y sistemética
de Aphodiinae, a nivel mundial. Desde hace varios afios estudia especial-
mente la fauna de afodinos en la Zona de Transicion Mexicana y del Neotro-
pico. Ha publicado mas de 100 trabajos en revistas nacionales e
internacionales. Desde 1999 colabora con el Instituto de Ecologia, A. C. de
México.

Carmen Huerta Crespo realiz6 sus estudios de Licenciatura, Maestria
en Ciencias y Doctorado en la Escuela Nacional de Ciencias Bioldgicas del
1PN (México). Es Investigadora Titular A de la Red de Ecoetologia del Insti-
tuto de Ecologia, A. C., e investigadora del Sistema Nacional de Investigado-
res (México). Pertenecié al pequefio grupo de investigadores que,
encabezados por Gonzalo Halffter, fundaron el Instituto de Ecologia, A. C.
Su area de investigacién ha sido el comportamiento de los escarabajos de las
familias Scarabaeidae y Silphidae. Ha publicado 34 trabajos de investigacién
en revistas nacionales e internacionales, tres notas cientificas, seis capitulos
de libros y seis libros de divulgacion.

Mario Enrique Favila, es Bidlogo, Maestro y Doctor en Ciencias con
especialidad en Ecologia por la Escuela Nacional de Ciencias Bioldgica del
1PN (México). Realiz6é un posdoctorado en la Universidad Paris XIII (Fran-
cia). Es Investigador Titular C de la Red de Ecoetologia del Instituto de
Ecologia, A. C., investigador honorifico del Centro Iberoamericano de la
Biodiversidad, Universidad de Alicante (Espafa) e investigador emérito del
Instituto de Ecologia A. C. (México). Su linea de trabajo incluye la biodiver-
sidad, ecologia y comportamiento de escarabajos, Scarabaeinae principal-
mente. Ha publicado 80 articulos cientificos, 20 capitulos de libro y 255
fichas para la 1ucN Red List of Threatened Species.

Nassera Kadiri es Licenciada en Ciencias, opcion Biologia Animal, de
Oujda (Marruecos). En Francia hizo la Maestria en Espacios y Sociedades,
opcidn Zoogeografia, en el Departamento de Biologia, Universidad Paul
Valéry, Montpellier I11 y el Doctorado en Biologia, con opcién en Biologia de
Poblaciones y Ecologia, en la Facultad de Ciencias y Tecnologia de Saint-
Jérome, Universidad Aix-Marseille 111 (Francia). Actualmente, es Ingeniera
de Investigaciones en el Laboratorio de Zoogeografia del Centro de Ecologia
Funcional y Evolutiva de la Universidad de Montpellier. Su campo de inves-
tigacién es la ecologia y la distribucién de los escarabajos del estiércol en el
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Mediterraneo y la ecotoxicologia, temas a los que aplica enfoques molecula-
res. Es coautora de 21 articulos cientificos en revistas internacionales, 11
reportes cientificos y 13 comunicaciones en congresos.

Jean-Pierre Lumaret se licencié en Ciencias Biol6gicas en la Universi-
dad Claude Bernard Lyon I (Francia). Hizo la Maestria en Ecologia en la
Universidad Claude Bernard Lyon I (Francia), y el Doctorado de Estado en
Ciencias de la Universidad de Ciencia y Tecnologia de Montpellier II (Fran-
cia). En la actualidad es Profesor Emérito de la Universidad Paul Valéry,
Montpellier 111 (Francia) y participa en el Programa Dung Beetle Ecosystem
Engineers del csiro (Australia). Sus campos de investigacion abarcan la
entomologia, biodiversidad, biogeografia, ecologia de pastizales, ecotoxico-
logia y manejo de areas protegidas de los coledpteros Scarabaeoidea. Es
autor de aproximadamente 300 articulos cientificos publicados en revistas
nacionales e internacionales, 10 libros, 19 capitulos de libros, numerosos
articulos de divulgacion y 64 fichas de la 1ucnN Red List of Threatened Spe-
cies. Ha participado como autor, coautor o conferencista invitado en méas de
130 congresos cientificos en Europa, Asia, Australia y las Américas. Desde
hace poco mas de 22 afios colabora con el Instituto de Ecologia, A. C. de
México.

Sara Lariza Rivera Gasperin. Licenciada en Biologia de la Benemérita
Universidad Auténoma de Puebla (México), obtuvo la Maestria en Ciencias
Biol6gicas, Biodiversidad y Sistematica en el Instituto de Ecologia, A. C.
(México) y el Doctorado en Ciencias Bioldgicas, Biodiversidad y Sistemética
en la misma institucién. Efectué un postdoctorado en el Instituto de Biolo-
gia, Universidad Nacional Auténoma de México (México). Fue Investigadora
Asociada C por cortos periodos en el Inecol. En la actualidad es investiga-
dora independiente. Ha efectuado cortas estancias de investigacion en EEUU,
Alemania y Reino Unido. Es coautora de 19 articulos cientificos, cuatro pre-
sentaciones en congresos y ha fungido como ilustradora en 39 articulos cien-
tificos.

Esos son los autores. Yo, desde hace mas de medio siglo trabajo con los
escarabajos estercoleros, sin embargo, al leer este libro, capitulo tras capi-
tulo, confieso que he aprendido mucho. Los autores han volcado en esta obra
una cantidad abrumadora de informacién y de ideas originales. El microcos-
mos que han desglosado, la forma en la que lo han presentado y discutido,
hacen que este libro deba convertirse en una fuente de inspiracion para un
abanico de lectores que rebasa por mucho la comunidad de los escarabaeidé-
logos, y puede involucrar a todo bidlogo evolucionista, ecdlogo, etdlogo, pro-
teccionista, experto del medio ambiente y de los factores que condicionan
nuestro entorno, incluyendo a los humanos. Un gran namero de figuras y
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tablas, y una muy extensa bibliografia enriquece el libro, lo cual contribuye a
su plena comprension.

Reconozco que soy partidario de la torre de Babel y, por lo tanto, del
multilingiiismo en la literatura cientifica. Sin embargo, hay que reconocer
que hoy, lamentablemente, en la ciencia hay una sola lengua dominante. Lo
que se escribe en otros idiomas a menudo no se considera influyente, o peor
aln, no es percibido ni tomado en cuenta. Por ello, espero que pronto salga
una version en inglés de este fascinante libro.

MARIO ZUNINO
Asti, Italia
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Introduccion

a comunidad de invertebrados que depende de los excrementos es extre-

madamente compleja y estd compuesta por miles de individuos de cien-
tos de especies que dependen de ese recurso. La comunidad tipica de los
excrementos estd formada generalmente por insectos comedores de estiér-
col, muchos de los cuales son escarabajos, y la mayoria de estos son los esca-
rabajos del estiércol, pero con frecuencia las moscas son excesivamente
numerosas y compiten de forma agresiva por este rico recurso. También,
algunos escarabajos depredadores son atraidos por la abundancia de presas
proporcionadas por los escarabajos estercoleros, y por las larvas de moscas
que se encuentran en el estiércol. Ademads, los escarabajos voladores son el
transporte, de una boniga a otra, para miles de pequefios acaros no volado-
res, y cuando estos llegan al estiércol se alimentan de los huevos de moscas
que ahi se encuentran; asimismo, otros insectos como los histéridos y los
estafilinidos, que atacan las larvas de mosca o a otros insectos, son atraidos
por los excrementos. Las hormigas también suelen estar presentes, esperan
en la periferia del estiércol a que los escarabajos estercoleros caven taneles y
abran pasadizos para poder acceder a los huevos y a las larvas de mosca para
alimentarse; las aranas cazan insectos atraidos por el estiércol, especial-
mente moscas en la periferia. Al final, sobre todo en las regiones tropicales,
cuando la mayor parte de los excrementos hiimedos y nutritivos fueron comi-
dos, eliminados o enterrados, los restos secos son colonizados por termitas
que se alimentan de la celulosa y la lignina, inutilizables por los primeros
colonizadores (Scholtz et al. 2009).

Los excrementos utilizados por los insectos comedores de estiércol son
un recurso efimero que se distribuye de manera desigual en el espacio y en
el tiempo, y la forma de utilizarlo da lugar a procesos diferentes (Halffter y
Edmonds 1982, Dussault 2019). Los excrementos que utilizan provienen de
vertebrados con categorias alimentarias diferentes, pueden ser omnivoros,
carnivoros o herbivoros; aunque la mayoria de los escarabajos estercoleros
del mundo se alimentan de excrementos de mamiferos herbivoros, excre-
mentos que son diferentes entre si, considerando su forma, su textura, su
calidad nutritiva y la estacion del afio. Estas caracteristicas afectan la natu-
raleza de las comunidades de insectos que colonizan los excrementos
(Scholtz et al. 2009).
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En las regiones tropicales, los escarabajos del estiércol forman el grupo
mas importante que agrupa las especies de la subfamilia Scarabaeinae de la
familia Scarabaeidae, en cambio, en las regiones templadas se encuentran
mayormente las especies de la subfamilia Aphodiinae y de la familia Geotru-
pidae (Hanski y Cambefort 1991, Grebennikov y Scholtz 2004). No obs-
tante, algunas especies de Scarabaeinae, Aphodiinae y Geotrupidae pueden
utilizar recursos distintos al estiércol, como hongos (Cambefort 1991,
Anduaga 2000, Zunino 2017), frutas descompuestas (Gill 1991, Halffter y
Halffter 2009, Ebert et al. 2019) o carronia (Halffter y Matthews 1966), y a
veces presentan un comportamiento depredador hacia ciertas hormigas y
diplépodos (Halffter y Halffter 2009, Larsen et al. 2009).

Algunos escarabajos como Deltochilum valgum Burmeister, 1873, bus-
can miridpodos para alimentarse y anidar (Cano 1998, Larsen et al. 2009).
Otras especies de Scarabaeinae, tanto en América tropical como en Africa y
Borneo (Forgie et al. 2002, Briithl y Krell 2003, Sanchez-Hernandez et al.
2019), son atraidas especificamente por las secreciones defensivas de los
diplépodos (Briihl y Krell 2003, Schmitt et al. 2004, Bedoussac et al. 2007).
También existen especies como Canthon virens (Mannerheim, 1829) y Can-
thon dives Harold, 1868, que matan a las hormigas hembras de Atta laevigata
(Smith, 1858); cuando estas hormigas vuelven al suelo, después de formar
un enjambre, les cortan el cuerpo y ruedan el abdomen a sus nidos, tal como
otros escarabajos rodadores durante la reproduccién (Borgmeier 1937, Her-
tel y Colli 1998).

El estudio de los escarabajos estercoleros ha llamado la atencién de
muchos investigadores, principalmente por el complejo comportamiento que
despliegan, por su ecologia y por su evolucién (Halffter y Matthews 1966,
Halffter y Edmonds 1982, Hanski y Cambefort 1991, Scholtz et al. 2009,
Simmons y Ridsdill-Smith 2011). Como consecuencia de su comportamiento
alimenticio entierran en el suelo grandes volimenes de estiércol, para ali-
mentarse como adultos y larvas, y de esta manera promueven el crecimiento
del pasto, la reduccién en la pérdida de nutrientes, el aumento de la fertilidad
y productividad del suelo, la reduccién de las plagas de moscas, la destruc-
cion de los huevos y quistes de los parésitos intestinales del ganado que se
encuentran en el estiércol, y la reduccién de las emisiones de gases con efecto
invernadero (Lumaret et al. 2022).

Los escarabajos del estiércol desempefian importantes funciones en
todos los ecosistemas terrestres al eliminar los excrementos, funciones que
estan relacionadas principalmente con el ciclo de los nutrientes, la bioturba-
cion del suelo, el crecimiento de las plantas, la dispersién secundaria de las
semillas y el control de plagas. Estas funciones dan lugar a muchos y varia-
dos servicios ecosistémicos, cuyo valor puede estimarse en varios cientos de
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millones de ddlares anuales, en cada uno de los paises en los que se han
realizado estudios econdémicos (Fincher 1981, Losey y Vaughan 2006,
Nichols et al. 2008, Beynon et al. 2015, Manning et al. 2016, Milotic¢ et al.
2017, Lépez-Collado et al. 2017, Doube 2018).

Todo lo anterior, ha llevado a varios paises del mundo a intentar el mejo-
ramiento de la capacidad de sus escarabajos coprofagos nativos, con la intro-
duccidn de otras especies a sus pastizales, para eliminar los excrementos y
controlar los parasitos del ganado, especialmente las moscas (Doube 2018),
a menudo sin tomar en cuenta el riesgo de que las especies introducidas
compitan con las especies autéctonas.

Comprendiendo los beneficios que aportan estos escarabajos, y en res-
puesta al grave problema que tuvieron varios paises por el aumento y la acu-
mulacion de estiércol depositado en los pastizales ganaderos, la consecuente
pérdida de grandes superficies de pastos y el aumento de moscas, en diferen-
tes lugares del mundo se hicieron introducciones deliberadas de especies de
escarabajos provenientes principalmente de Africa. En 1909, se introdujeron
con éxito varias especies de escarabajos del estiércol en las islas hawaianas,
eso para controlar la mosca de los cuernos. En 1929, la especie mexicana
Copris incertus fue importada a Fiji desde Hawdi, y en 1956 esta especie fue
introducida en Nueva Zelanda. Estos buenos resultados obtenidos llevaron a
la csiro (Commonwealth Scientific and Industrial Research Organization) a
manejar un amplio programa de importacién de escarabajos estercoleros a
Australia, de 1964 a 1986. Para comenzar, la especie africana Digitonthopha-
gus gazella, obtenida de Hawai, fue introducida en Australia en 1968 y, final-
mente, gracias a este programa se establecieron en toda Australia 23 especies
exdticas de escarabajos provenientes de otros paises (Edwards 2007). En
1978, se realizaron liberaciones de D. gazella, Euoniticellus intermedius y
Sisyphus spinipes en Nueva Caledonia, y de D. gazella, E. intermedius y Lia-
tongus militaris en Vanuatu, especies proporcionadas por el csiro. En 1988,
se liberaron varias especies en la Isla de Pascua (Chile), también provenien-
tes de Australia. Posteriormente, D. gazella y E. intermedius fueron liberados
en California (Estados Unidos) en 1978, en Texas en 1979 y en Georgia en
1984. En 1990, D. gazella proveniente de Texas fue liberada en Brasil
(Pokhrel et al. 2021).

Estas dos especies emigraron espontdneamente a México desde inicios
de los afios de 1980 (Montes de Oca y Halffter 1998), y en la actualidad se
encuentran en todos los pastizales ganaderos tropicales del pafs.

El principal objetivo del csiro fue llevar a cabo el control biolégico del
estiércol, mediante la introduccién de numerosas especies de escarabajos del
estiéreol provenientes principalmente de Africa y Europa (Bornemissza
1976, Edwards 2007, Doube 2018). Se importaron a Australia mas de
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50 especies de escarabajos estercoleros africanos y europeos, de los cuales
43 especies se criaron con €xito en cuarentena y, supuestamente, se liberaron
1,73 millones de escarabajos de enero de 1968 a abril de 1984. Veintitrés
especies de escarabajos introducidos se establecieron especialmente en las
regiones tropicales y subtropicales de Australia; este proyecto del csIroO reci-
bié un apoyo financiero muy importante de la industria ganadera (Australian
Meat Research Committee) que consté de varios cientos de millones de déla-
res australianos a lo largo de 22 afios.

Para completar el programa, recientemente el gobierno federal y Meat
and Livestock Australia han financiado un nuevo programa nacional de
investigacién, llamado Dung Beetle Ecosystem Engineers, con la finalidad
de introducir nuevas especies, especialmente en las zonas de bioclima medi-
terraneo. También estan examinando los beneficios econémicos y medioam-
bientales que las 23 especies de escarabajos importadas a Australia aportan
a la industria carnica, suponiendo que seria de mas de mil millones de ddla-
res australianos al afio. Otro componente del programa es ayudar a los pro-
ductores a entender los beneficios que brindan los escarabajos, a aprender la
mejor manera de manejar sus poblaciones sin dafiarlas y determinar el mejor
momento para hacer las liberaciones (Gorman 2018).

La seleccion de las especies introducidas debe considerarse cuidadosa-
mente para evitar la competencia con las especies nativas, como ha ocurrido
en ocasiones en Australia y en otros lugares, donde las especies exéticas intro-
ducidas han tenido un gran éxito en términos de propagacién, dominancia y
extension (Ridsdill-Smith y Edwards 2011, Pokhrel et al. 2020). Se considera
que la introduccién deliberada o accidental de especies podria estar despla-
zando a las especies autdctonas y dominando las comunidades locales de
escarabajos, por tal motivo, los programas de introduccién de escarabajos
estercoleros deben adoptar un conjunto de procedimientos estandar estrictos
para optimizar la seleccion de las especies adecuadas, la cria en masa, el
seguimiento de las especies tras su liberacién en el campo y la verificacion de
su establecimiento. Es necesario evaluar el efecto de estas introducciones
sobre las especies autdctonas, la tasa de degradacion del estiércol y sus bene-
ficios colaterales, como la productividad de los pastos y la supresion de las
plagas y parasitos que afectan al ganado (Pokhrel et al. 2021).

Por otro lado, se debe considerar que los escarabajos del estiércol son
muy sensibles a los cambios en los factores fisicos y bidticos, por lo que son
considerados excelentes modelos para el desarrollo de programas de monito-
reo de la biodiversidad (Halffter y Favila 1993), como indicadores biolégicos
de perturbacion (Favila y Halffter 1997, Nichols et al. 2008, Tocco et al.
2018, Tonelli et al. 2019) y como taxén de estudio en la investigacion apli-
cada a la conservacion de la biodiversidad (Nichols y Gardner 2011).
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En la actual época, el Antropoceno, el crecimiento de la poblacién
humana y las actividades que provocan la destruccién del habitat son una
seria amenaza para la biodiversidad en todo el mundo. A nivel mundial esta-
mos experimentando una crisis de disminucién en la abundancia y la diver-
sidad de los insectos, lo cual es de gran preocupacion debido a las
consecuencias, a corto y largo plazo, sobre la funcion y estabilidad de los
ecosistemas. Algunos autores, después de una revisiéon exhaustiva de los tra-
bajos existentes sobre las amenazas a la biodiversidad del suelo, han encon-
trado una disparidad entre las acciones de investigacion y las amenazas
percibidas y, lo mas preocupante, una falta de esfuerzo de investigacién en
areas clave de alta prioridad que requiere cierta consideracién y debate en la
comunidad investigadora (Tibbett ef al. 2020).

Ademas de las amenazas ampliamente reconocidas para la biodiversidad
de insectos, por ejemplo: la destruccion del hébitat, la intensificacion de la
agricultura (incluido el uso de medicamentos veterinarios y pesticidas), el
cambio climético y las especies invasoras, otros factores que han sido menos
considerados son la nitrificacién atmosférica por la quema de combustibles
fosiles, los efectos de las sequias y los cambios en los patrones de precipita-
cién (Wagner 2020).

A lo anterior no escapan los escarabajos del estiércol, grupo de insectos
que estd seriamente amenazado por la degradacion del habitat, la contami-
nacién ambiental, los quimicos ecotdéxicos empleados en la ganaderia, asi
como por el cambio climético global, factores que provocan un estrés
ambiental de origen antropogénico que estan influyendo drasticamente sobre
su reproduccién y su biodiversidad (Addo-Bediako et al. 2000, Martinez et
al. 2001, Menéndez et al. 2014, Bennett et al. 2021, Fuzessy et al. 2021,
Maldaner et al. 2021, Lumaret et al. 2022).

En este contexto, para futuros esfuerzos sobre conservacién de los esca-
rabajos del estiércol, es fundamental comprender su biologia reproductiva, lo
cual ha sido estudiado en muy pocas especies de este grupo de insectos. Es
muy importante conocer los factores que desencadenan las diferentes etapas
de la reproduccién, qué sentidos y qué hormonas estidn involucrados, por
sefnalar algunos factores, lo cual permitird comprender cémo el desarrollo
embrioldgico, larval e imaginal son afectados por los diversos factores de
estrés ambiental. Asimismo, Pokhrel et al. (2021) consideran que, para futu-
ras introducciones de especies de escarabajos es necesaria la comprensién
profunda de la biologia reproductiva, el comportamiento térmico y la gené-
tica de las especies, lo que ayudaria a seleccionar las especies y asi mejorar
su establecimiento en futuras regiones.

En este libro se ha recopilado la mayor cantidad posible de informacién
publicada sobre los aspectos mas importantes de la biologia reproductiva de
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los escarabajos estercoleros. En los primeros cuatro capitulos se describe el
comportamiento reproductor, los sistemas reproductivos de las hembras y de
los machos, el desarrollo preimaginal y el desarrollo imaginal. En los dos
siguientes capitulos se abordan la regulacién ambiental y fisiol6gica de la
reproduccidn, y la comunicacién quimica. Por dltimo, en los dos capitulos
finales se tratan las funciones y los servicios ecosistémicos que brindan estos
escarabajos, y los riesgos y las amenazas que representan para ellos las alte-
raciones del medio ambiente.

Una obra extensa que da cuenta de los estudios sobre este importante
grupo que forma parte de nuestra diversidad biol6gica.
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Capitulo 1

EL COMPORTAMIENTO
REPRODUCTIVO

CARMEN HUERTA C. Y MAGDALENA CRrUZ R.

La reproduccidn es una de las etapas mas importantes de todo ser vivo, es
por ello que los individuos consumen e invierten gran parte de su energia
en los aspectos fisiolégicos y comportamentales que los llevan a tener una
reproduccion exitosa, tendiente a acrecentar su adecuacién, asi como la efi-
cacia biol6gica de sus descendientes (Smykal y Raikhel 2015). En los insec-
tos, como en la mayoria de los animales, los machos y las hembras se
comportan de manera diferente durante la etapa reproductiva. En los machos,
la mayor inversién de energia se destina a la localizacién de hembras recep-
tivas y en la cOpula, en cambio, en las hembras estd destinada a la madura-
cién de ovocitos, a localizar sitios adecuados para la oviposicién y asegurar
el desarrollo exitoso de sus crias (Bell 1990, Olzer et al. 2018).

En los escarabajos copréfagos (Aphodiinae, Scarabacinae y Geotrupi-
dae), los jovenes imagos emergen hacia la superficie después de concluir su
ciclo preimaginal bajo tierra. Durante su vida adulta o imaginal, estos esca-
rabajos presentan tres etapas comportamentales: la prenidificacion, la nidi-
ficacién y la postnidificacion.

Durante la etapa de prenidificacién o de alimentacién-maduracién
gonédica, la principal actividad es buscar alimento, que en la mayoria de las
especies consiste en heces de vertebrados, aunque algunas especies pueden
alimentarse de detritus vegetales, hongos y animales muertos en proceso de
descomposicién o, en contados casos, actuar como depredadores de otros
artrépodos. Sea cual sea el recurso alimenticio que utilicen estos escaraba-
jos, este recurso es efimero en el tiempo, esta distribuido en parches, pero es
muy rico en nutrientes (Halffter y Edmonds 1982, Hanski y Cambefort
1991). El alimento, ademds de nitrégeno, fésforo y potasio, posee una gran
cantidad de microrganismos, sobre todo hongos y bacterias que se encuen-
tran presentes en sus fluidos. Los escarabajos consumen de las heces sobre
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todo particulas que varian entre 10 y 100 micras de didmetro, que pueden
ser facilmente digeribles (Holter y Scholtz 2007). Ademas, los escarabajos
cuentan con microorganismos simbiontes que les permiten realizar con efi-
cacia la sintesis y utilizacién de los nutrientes a lo largo de su vida larval y
adulta (Goidanich y Malan 1964, Estes et al. 2013, Shukla et al. 2016,
Suérez-Moo et al. 2020). La energia obtenida durante la alimentacion les
permite, ademdas de nutrirse, desplazarse y madurar sexualmente; durante
esta etapa también se presenta al menos una cépula.

En la etapa de nidificacién se lleva a cabo la reproduccién y la mayoria
de las especies de Scarabaeinae elaboran nidos en donde se desarrollan sus
crias, no asi en Aphodiinae. En Scarabaeinae los nidos pueden ser simples o
compuestos, y durante la formacion del nido pueden presentarse una o varias
cépulas, segln la especie, como se senala mas adelante. Respecto al tipo de
nidos elaborados, en el caso de los subterraneos, los nidos simples contienen
solo una masa o una bola nido en cada galeria, mientras que los nidos com-
puestos contienen dos 0 méas masas o bolas nido por galeria, independiente-
mente de que sea o no ramificada (Halffter y Edmonds 1982). Cuando los
nidos son superficiales, los simples contienen solo una bola nido, en tanto
que los compuestos contienen dos o mas bolas nido, juntas y agrupadas
generalmente en una depresion hecha en el suelo, bajo o junto al alimento
(Halffter y Edmonds 1982).

En la etapa de postnidificacion o postreproductiva o de vejez, ya no se
presenta actividad reproductiva, los adultos se alimentan poco y termina con
la muerte (Halffter y Matthews 1966, Huerta ef al. 1981, Halffter y Edmonds
1982, Halffter et al. 1983, Martinez 1992a, b, 1995, Martinez et al. 1996,
Huerta y Halffter 2000).

Durante la etapa de prenidificacion, de acuerdo con Zunino y Palestrini
(1986), las especies de escarabajos copréfagos tienen diferentes comporta-
mientos para la relocalizacion del alimento. Se denominan epifagicas aque-
llas especies que se alimentan en la superficie del alimento; endofagicas a las
que se alimentan dentro del excremento; mesofagicas cuando se alimentan
en la interface excremento-suelo; hipofagicas cuando se alimentan de estiér-
col acumulado por ellos mismos, en galerias elaboradas también por ellos y
telefagicas a las especies que elaboran bolas de alimentacién que son trans-
portadas lejos de la fuente de alimento y enterradas antes de ser consumidas.

Al iniciarse el periodo reproductor, las diferentes especies copréfagas
pueden o no relocalizar el alimento, por lo que se clasifican en cuatro gran-
des gremios: a) no nidificadoras, que agrupa especies que generalmente no
relocalizan el alimento, las hembras no hacen nido, sino que oviponen direc-
tamente en el estiércol donde las larvas tienen vida libre y se desarrollan
alimentandose directamente del estiércol (Halffter y Edmonds 1982, Hanski
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y Cambefort 1991, Nichols et al. 2008, Huerta et al. 2013, Tonelli, 2021); b)
las endocopridas, incluye especies cuyas hembras, aunque oviponen directa-
mente en el estiércol, posteriormente elaboran una bola nido en torno al
huevo, como es el caso de Oniticellus cinctus (Fabricius, 1775) (Bornemissza
1969) y Tragiscus dimidiatus Klug, 1855 (Halffter 1977, Cambefort y Luma-
ret 1983); ¢) las paracépridas, que cavan galerias por debajo del alimento y
al fondo de ellas, lo almacenan para ser consumido por sus crias; y d) las
telecépridas, que elaboran y ruedan las bolas que van a destinarse a la nidi-
ficacién, aunque en algunas especies que no hacen bolas se presenta el des-
plazamiento de porciones de estiércol proveniente de animales, como el
caballo, la llama, etc. Las bolas elaboradas o los trozos de alimento despla-
zado son enterrados durante la nidificacién, generalmente por la pareja
(Tabla 1, Figura 1).

Dentro de las especies que no nidifican, asi como entre las paracopridas,
se encuentra el subgremio de las especies cleptoparasitas, que no desplazan el
estiércol por si mismas, sino que utilizan las reservas enterradas por otras
especies de escarabajos coprofagos, tanto paracSpridos como telecopridos
(Hanski y Cambefort 1991, Martin-Piera y Lobo 1993). El cleptoparasitismo
es un comportamiento que puede presentarse en las especies de manera for-
tuita, se presenta en especies generalmente pequenas, cuando estando en el
estiércol son transportadas hacia el nido de otras especies de mayor tamafio o
cuando estan acarreando el alimento para formar su nido, asi las especies
transportadas aprovechan el recurso y nidifican dadas las circunstancias. Por
otra parte, el cleptoparasitismo puede ser obligatorio, cuando hay una intensa
competencia por el alimento en condiciones de escasez o en hébitats con sequia

TABLA 1. Manejo del alimento durante la prenidificacién y la nidificacién en los

escarabajos coprofagos.

SUBFAMILIA O FAMILIA COMPORTAMIENTO | VNN
Aphodiinae Endofagico Prenidificacion
Endocéprido nidificacién

Paracéprido

Scarabaeinae Epi, endo y mesofagico, Prenidificacién y
hipofagico y telefagico nidificacién
Endocéprido
Paracéprido

Telec6prido

Geotrupidae Paracéprido Prenidificacién y
Telecoprido nidificacién
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Ficura 1. Clasificacion de los escarabajos copréfagos en relacién con el comporta-

miento de relocalizacién del alimento: NR) no relocalizan A) endocépridos,
B) paracépridos, C) telec6pridos.

intensa, como lo senalan Hanski y Cambefort (1991). Martin-Piera y Lobo
(1993) sugieren que sélo se debe hablar de cleptoparasitismo, cuando este
comportamiento se presenta de manera obligada en las especies al buscar el
recurso de manera activa, pero siguen perteneciendo a los gremios de las espe-
cies que no nidifican o bien a las parac6pridas.

1. EL COMPORTAMIENTO REPRODUCTIVO

En este apartado se presenta informacién sobre el comportamiento repro-
ductivo en dos subfamilias de la familia Scarabaeidae (Aphodiinae y Scara-
baeinae) y en la familia Geotrupidae, que agrupan a los escarabajos, en su
mayoria copréfagos.



1. EL COMPORTAMIENTO REPEODUCTIVO
a. Aphodiinae

Durante la prenidificacién, la mayoria de los afodinos adultos se alimentan
directamente, dentro o por debajo, del excremento y no realizan relocaliza-
cién del alimento (Bornemissza 1976, Halffter y Edmonds 1982, Hanski y
Cambefort 1991, Zunino et al. 1994, Borghesio y Palestrini 2002, Cabre-
ro-Sanudo y Zardolla 2004). Sin embargo, se conoce muy poco sobre la
duracién de este periodo, pero en algunas especies europeas, como Limarus
zenkeri (Herman, 1813) [citada como Aphodius zenkeri], Ammoecius brevis
(Erichson, 1848) [citada como Aphodius brevis], Acrossus rufipes (Linnaeus,
1758) [citada como Aphodius rufipes], Aphodius fimetarius (Linnaeus, 1758)
y Bodilopsis rufa (Moll, 1782) [citada como Aphodius rufus], este periodo
dura de una a seis semanas (Landin 1961).

Otras especies de Aphodiinae presentan diapausa después de la emergen-
cia, por lo que no se alimentan sino hasta después de que ésta concluye (Rome-
ro-Samper y Martin-Piera 2007). En algunas especies asiaticas, los adultos se
alimentan antes de la hibernacién (Yoshida y Katakura 1985). En otras espe-
cies del mismo género, como Agrilinus ater (DeGeer, 1774) [citada como
Aphodius ater], se ha observado que los adultos jévenes se alimentan preferen-
temente de estiércol fresco, y cuando maduran sexualmente se concentran en
los mojones de estiércol menos fresco (Hirschberger 1998). Los imagos jove-
nes de Blackburneus saylorea (Robinson, 1940) maduran sexualmente entre
los cinco y los 10 dias después de la emergencia (Martinez y Suérez 2012).

Algunas especies de esta subfamilia pueden ser cleptoparésitas de otros
escarabajos copréfagos, ya que se alimentan del estiércol acumulado por
otras especies, ejemplo de ello son Calamosternus granarius (Linnaeus,
1767) [citada como Aphodius (Calamosternus) granarius], cuyos adultos se
han encontrado en excremento enterrado por el geotrupino Thorectes esco-
rialensis Jekel, 1886 (Martin-Piera y Lobo 1993) y Aphodius diminutus
(Bates, 1887), cuyos adultos fueron encontrados en las masas preparadas
por Haplogeotrupes reddelli (Howden, 1980) (Halffter y Deloya 2007).

Las copulas en Aphodiinae no se llevan a cabo entre adultos recién emer-
gidos, pero si durante el periodo de alimentacién, cuando los organismos se
encuentran agregados por debajo de la fuente de alimentacién o en la interfase
estiércol-suelo (Landin 1961, Holter 1979). Las hembras y los machos copulan
varias veces durante este periodo, este comportamiento consiste en una simple
monta del macho sobre la parte trasera de la hembra, que se mantiene pasiva.
La cépula dura entre 30 y 60 segundos en varias especies europeas del género
Aphodius Illiger, 1798 (Landin 1961). Una descripcién detallada de este com-
portamiento en Chilothorax distinctus (Muller, 1776) [citado como Aphodius
(Chilothorax) distinctus] fue realizada por Vitner (1995).
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Una vez han completado el periodo de prenidificacién las hembras
maduras y copuladas inician el periodo de nidificacién. Durante la repro-
duccién los Aphodiinae presentan una variacién considerable en el compor-
tamiento de hembras y machos, la mayoria de las especies no elaboran nidos
y las hembras pueden depositar sus huevos directamente en el estiércol, o
bien por debajo de él en la interfase estiércol-suelo (Hanski y Cambefort
1991, Zunino et al. 1994). Sin embargo, existen diferentes patrones de nidi-
ficacién en algunas especies, sobre todo europeas (Zunino y Barbero 1990,
Zunino et al. 1994, Palestrini y Barbero 1994, Barbero y Palestrini 1995,
Vitner 1998), como se muestra en la figura 2.

En Gonaphodiellus opisthius Bates 1887, las hembras elaboran cama-
ras de puesta en el suelo, justo por debajo del mojén de estiércol, a una
profundidad de entre 0.5 y 3 cm. Se ha observado que las camaras de
puesta fueron elaboradas por las hembras y cada una contenia entre 15y
18 huevos (Martinez y Alvarado 2001). En Blackburneus saylorea (Robin-
son, 1940), las hembras ovipositan hasta ocho huevos, dispuestos en forma
de racimo en una cdmara de puesta en el suelo, bajo la boniga, y presentan
un periodo de reproduccidon muy corto, de aproximadamente 10 dias (Mar-
tinez y Sudrez 2012).

Rivera- Gasperin

Ficura 2. Diferentes tipos de nidificacién en especies de Aphodiinae. A) Modifi-
cado de Borgesio y Palestrini (2002). B) Modificado de Vitner (1998). C)
Modificado de Barbero y Palestrini (1995). (e: estiércol, h: huevos, L1: larvas de
primer estadio, L2: larvas de segundo estadio, L3: larvas de tercer estadio, P:

pupas, s: suelo).
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En la mayoria de las especies estudiadas de este grupo no se sabe nada
acerca de la duracién del periodo de nidificacién, la mayoria de los autores
s6lo han descrito los diferentes tipos de nidos que pueden presentarse.

Algunas especies de Aphodiinae presentan el comportamiento de clep-
toparasitismo al utilizar el alimento acumulado por otras especies para poner
sus huevos. Se ha comprobado que este comportamiento lo presentan Cala-
mosternus granarius, cuyas larvas fueron encontradas alimentandose en un
pastel de nidificacion de Copris hispanus (Linnaeus, 1764) (Martin-Piera y
Lobo 1993), Aphodius porcus (Fabricius, 1792), que pone sus huevos en el
estiércol acumulado por especies de Geotrupes Latreille, 1797 (Hanski y
Cambefort 1991) y en Acrossus rufipes (Linnaeus, 1758) [citado como Apho-
dius rufipes] que cleptoparasita los nidos de Geotrupes spiniger Marsham,
1802 (Klemperer 1980).

Generalmente, los adultos mueren después de terminar la nidificacion,
aunque no se sabe cuantas y cuales son las especies que sobreviven después
de completado su ciclo reproductivo ni cuantos nidos y huevos elaboren por
periodo.

b. Scarabaeinae

Durante la prenidificacion, en las especies de Scarabaeinae se presentan
comportamientos de tipo endocéprido, paracéprido y telecéprido (Tabla 2).
Después de la emergencia, muchas de las especies se alimentan por encima,
dentro o por debajo de la fuente de alimento, entierran el alimento en gale-
rias (hipofégicos) o lo transportan sin elaborar bolas hacia una galeria pre-
viamente elaborada (lifting behavior), o bien elaboran bolas de alimentacién
que ruedan hasta el sitio de donde se alimentaran (telefagicos) (Halffter y
Matthews 1966, Halffter y Edmonds 1982, Zunino y Palestrini 1986, Hanski
y Cambefort 1991, Ocampo y Hawks 2006, Scholtz 2009) (Tabla 2). Dentro
de las especies hipofdgicas también hay algunas pertenecientes al subgremio
de los cleptoparasitos, como Onthophagus maki (Illiger, 1803), O. taurus
(Schreber, 1759), O. furcatus (Fabricious, 1781) (Hanski y Cambefort 1991,
Martin-Piera y Lobo 1993) y Cleptocaccobius uniseries (D’Orbigny, 1905),
especie que prefiere cleptoparasitar las bolas de especies rodadoras, sobre
todo del género Gymnopleurus llliger, 1803 (Hanski y Cambefort 1991). La
duracién del periodo de prenidificacién varia entre 5 y 100 dias, segtn las
especies (ver Capitulo 4).

La primera cépula se presenta generalmente durante el periodo de
prenidificacién, en muchas ocasiones a la mitad o hacia el final de este
periodo. Los encuentros sexuales se realizan generalmente en la fuente de
alimento, donde se agregan los individuos. Cuando la cépula se presenta a
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la mitad del periodo las parejas generalmente no son estables, pero cuando
se presenta al final de este periodo es comin que preceda a la nidificacion
y ala construccién del nido (Halffter y Matthews 1966, Halffter y Edmonds
1992, Scholtz et al. 2009). En algunas especies como Onthophagus com-
positus Lea, 1923, previamente a la cOpula existe un festin prenupcial que
tiene una duracion de una a tres semanas, durante el cual se presentan
varias copulas (Bornemissza 1971). Este festin y las c6pulas mdltiples tam-
bién se presenta en Eurysternus caribaeus (Herbst, 1789) (Halffter et al.
1980, Huerta et al. 2003). En algunas especies rodadoras los machos ofre-
cen a las hembras regalos prenupciales, consistentes en bolas elaboradas y
rodadas por ellos, que son consumidas por las hembras antes de la cépula,
como sucede en algunas especies de Scarabaeus Linnaeus, 1758 y Canthon
bispinus Germar, 1824 (Halffter et al. 2011, Gonzalez-Vainer 2015). El
comportamiento de cépula ha sido observado en varias especies y se ha
cronometrado su duracién en algunas de ellas, variando de seis minutos a
tres horas (Tabla 3).

TABLA 2. Tipo de comportamiento de relocalizacién y destino final del alimento en

las diferentes tribus de Scarabaeinae durante la prenidificacion.

TriBU COMPORTAMIENTO DESTINO DEL ALIMENTO
Canthonini Telec6prido Elaboracién de bolas de alimentacién
Coprini Paracéprido Elaboracién de salchichas de

alimentacién
Dichotomiini Paracéprido Elaboracién de salchichas de
alimentacién
Eucraniini Teletréfico Elaboracién de salchichas y/o
empujando trozos de alimento hacia
una galerfa sin hacer bolas
Eurysternini Endocéprido Alimentacién por encima y debajo
del alimento
Gymnopleurini Telecéprido Elaboracién de bolas de alimentacién
Oniticellini Endocéprido En boniga y en salchichas de
y parac6prido alimentacién
Onitini Paracéprido En salchichas de alimentacién
Onthophagini Endocéprido En boniga y en salchichas de
y paracoprido alimentacién
Phanaeini Paracéprido En salchichas de alimentacién
Scarabaeini Telecoprido En bolas de
alimentacién
Sisyphini Telecéprido Elaboracién de bolas de alimentacién
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TaBLA 3. Duracién de la cépula en las diferentes especies estudiadas de Scarabaeinae.

EspEcIE Duracion AUTORES
(minutos)
Canthon cyanellus cyanellus Leconte, 1859 77 Halffter et al. 1983
50 Favila 2001
Canthon indigaceus chevrolati Harold, 1868 30-40 Martinez y Cruz 1990
Catharsius dux Harold, 1878 mas de 9 Halffter y Edmonds 1982
Coprophaneus ensifer (Germar, 1821) 6 Otronen 1988
Liatongus rhinocerulus (Bates,1889) 15 Halffter y Edmonds 1982
Onthophagus binodis (Thunberg, 1818) 8 Cook 1990
Onthophagus compositus Lea, 1923 32 Bomemissza 1971
Onthophagus amyntas (Olivier, 1789) 120-180 Halffter y Edmonds 1982
Pedaria taylari Waterhouse, 1890 80 Walter 1978
Phanaeus daphnis Harold, 1863 10-12 Halffter y Lépez 1977
Scarabaeus acuticollis (Motschoulsky, 1849) 30 Halffter et al. 2011
Eurysternus caribaeus Herbst, 1789 65-80 Halffter et al. 1980
Eurysternus mexicanus Harold, 1869 37-40 Huerta et al. 2003
Eurysternus foedus Guerin-Meneville, 1830 45 £ 15 Huerta et al. 2005
Kheper platynotus (Bates, 1888) 25-27 Sato e Imamori 1987
Megathoposoma candezei Harold, 1873 23 Wille 1973
Scarabaeus sp. Linnaeus, 1758 15 Heymons 1930
Sisyphus schaefferi (Linnaeus, 1758) 20-40 Halffter y Matthews 1966

En sintesis, y de acuerdo con los autores que han estudiado el compor-
tamiento de cépula, ésta se realiza siguiendo las siguientes pautas compor-
tamentales: a) aproximacién del macho hacia la hembra; b) sujecién de la
hembra por el macho; ¢) respuesta positiva de la hembra permaneciendo
quieta y dejandose montar por el macho; d) estimulacién de la hembra por
parte del macho, generalmente frotando el pronoto de ésta con las patas
anteriores del macho; e) eversion del edeago y evaginacién del saco interno
dentro de la vagina de la hembra; f) invaginacién del saco interno, retraccion
del edeago y desmonte del macho.

La cépula ha sido descrita detalladamente en varias especies de Scara-
baeinae (Bornemissza 1971, Halffter y Lopez 1977, Halffter et al. 1980, Hal-
ffter y Edmonds 1982). En las especies rodadoras, la cdpula puede tener lugar
durante el rodaje conjunto de la bola por la pareja, y generalmente se realiza
antes de la oviposicién, cuando la pareja ha establecido el lugar en el que se va
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a iniciar el nido, o bien cuando ya se ha establecido el nido, como en Canthon
cyanellus (Favila y Diaz 1996, Chamorro-Florescano y Favila 2009). En las
especies del género Eurysternus Dalman, 1824, la copula se presenta durante
la nidificacion (Huerta et al. 2003), como se muestra en la tabla 4.

La nidificacién se inicia cuando las hembras se encuentran sexualmente
maduras. Durante esta etapa, las parejas establecidas al inicio de la nidifica-
cién pueden realizar una o mas copulas y, en ocasiones, después de cada
oviposicién (Favila et al. 2005, Chamorro-Florescano y Favila 2009); en este
periodo los machos pueden o no colaborar con las hembras durante la elabo-
racion del nido.

El comportamiento de nidificacién ha sido ampliamente estudiado en
esta subfamilia y ha sido descrito en diferentes especies, comenzando por
Fabre (1897). Entre los trabajos de sintesis sobre comportamiento reproduc-
tivo en los Scarabaeinae destacan los de Halffter y Matthews (1966), Halff-
ter (1977), Halffter y Edmonds (1982), Scholtz ef al. (2009) y Simmons y
Ridsdill-Smith (2011).

Segtn Halffter (1977) y Villalva et al. (2002), existen dos lineas evoluti-
vas de nidificacién que estan estrechamente relacionadas con el recurso ali-
menticio que estos insectos consumen durante su ciclo de vida: los paracépridos,

TABLA 4. Momento en el cual se presenta la cpula en especies del patrén VI de

nidificacién en Scarabaeinae.

TRIBU Y ESPECIE MOMENTO AUTORES

Eurysternini

Eurysternus caribaeus Prenidificacion y Huerta et al. 2003
Herbst, 1789 el festin prenupcial
Eurysternus deplanatus Antes de elaboracién de Huerta et al. 2003
(Germar, 1824) bolas nido
Eurysternus jessopi Antes de elaboracion de Huerta et al. 2003
Martinez, 1988 bolas nido
Eurysternus marmoreus Antes de elaboracién de
Castelnau, 1840 bolas nido
Eurysternus mexicanus Antes del infanticidio Huerta et al. 2003
Harold, 1869 Antes de elaborar bolas en

nido definitivo
Eurysternus plebejus Inicio del nido Huerta 2012
Harold, 1880
Oniticellini
Oniticellus cinctus Inicio de la nidificacién Singh et al. 2019

(Fabricius, 1775)




1. EL COMPORTAMIENTO REPEODUCTIVO

agrupados en las Tribus Coprini, Dichotomiini, Phanaeini, algunos Onitice-
llini, Onitini y Onthophagini, y los telecopridos, agrupados en Eucraniini,
Eurysternini, Canthonini, Gymnopleurini, Scarabaeini y Sisyphini.

Segiin Halffter y Edmonds (1982), las especies paracépridas, depen-
diendo de la complejidad de su comportamiento reproductivo, presentan tres
patrones de nidificacién: I, I1 y I11.

El patrén I de nidificacién agrupa especies paracOpridas, que cavan gale-
rias simples o ramificadas, dentro de las cuales la pareja acarrea el alimento
para formar salchichas nido, donde la hembra ovipone y donde la larva al
emerger se va alimentando durante su desarrollo (Figura 3A), asi los nidos
pueden ser simples o compuestos. De acuerdo con Halffter y Edmonds (1982)
a este patron pertenecen varias especies del género Onthophagus Latreille,
1802; algunas de Ateuchus Weber, 1801; Scatimus Erichson, 1847; Canthi-
dium Erichson, 1847; Dichotomius Hope, 1838, asi como las especies del
género Bubas Mulsant, 1842 (Klemperer 1981), entre los mas estudiados.

Algunas especies de los géneros agrupados en el patrén I pueden ser
cleptoparasitas de manera ocasional, aunque hay estudios que muestran que
no siempre se comportan de esa manera (Martin-Piera y Lobo 1993), por lo
que siguen agrupadas como paracOpridas. Este tipo de comportamiento
puede observarse en especies que habitan en regiones subtropicales y tropi-
cales, donde la competencia por el recurso empleado para la nidificacion es
mas intensa (Hanski y Cambefort 1991), o en regiones aridas, donde el
recurso es escaso (Rougon y Rougon 1980). Lo interesante es que, cuando
estas condiciones adversas relacionadas con el alimento destinado a la nidi-
ficacién no se presentan, estos escarabajos realizan un comportamiento
tipico del patrén I de nidificacidn, como es el caso de Onthophagus taurus
(Schreber, 1759), especie que puede ser cleptoparésita o nidificar siguiendo
el patrén 1 (Halffter y Edmonds 1982, Martin-Piera y Lobo 1993).

En el patrén 11 de nidificacidn, la mayoria de las especies agrupadas pre-
sentan un comportamiento paracOprido, por lo que también cavan galerias en
las cuales acumulan el alimento para la progenie; sin embargo, en este caso se
presenta la formacién de bolas nido por parte de la hembra. La elaboracién de
estas bolas es a partir del estiércol acumulado en la galeria y después de la
oviposicion, la hembra agrega una gruesa cubierta de tierra a cada bola elabo-
rada (Figura 3B). Los nidos pueden ser simples, conteniendo una sola bola
nido, como es el caso de Ontherus mexicanus Harold, 1868 y O. sulcator
Fabricius, 1775 (Halffter y Edmonds 1982, Gonzélez-Vainer et al. 2018), o
nidos compuestos, cuando en una galeria hay mas de una bola. Las bolas nido
estan alineadas y separadas cada una en su camara, como es el caso de algunas
especies del género Phanaeus MacLeay, 1819 (Figura 3B), o bien cada bola
esta colocada en ramas diferentes de la galeria nido (Halffter y Edmonds 1982,
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Cantil ef al. 2015). En algunas especies del género Phanaeus también puede
presentarse un comportamiento telecéprido durante la nidificacién, ya que son
capaces de empujar trozos de heces de caballo, o de otros herbivoros, hasta
una distancia considerable para después introducirlos en una galeria de nidifi-
cacion y elaborar la bola nido (Halffter y Lépez 1977).

El patrén 111 lo presentan las especies que construyen nidos compuestos,
pero en este caso todas las bolas se encuentran en una camara nido elaborada
por la hembra al final de la galeria, donde previamente se almacené una masa
de nidificacién de estiércol, a partir de la cual la hembra forma cada una de las
bolas nido y, en cada una de ellas, oviposita un huevo, posteriormente, recubre
cada bola nido con tierra mezclada con su excremento y permanece ahi cui-
dando el nido hasta la emergencia de la progenie (Halffter y Edmonds 1982,
Huerta y Halffter 2000, Bang et al. 2001, Bang et al. 2004) (Figura 3C).

Todas las especies del género Copris Miiller, 1764, pertenecen a este
patrén de nidificacion, otros Coprina, como Synapsis tmolus (Fischer von
Waldheim, 1821) y las especies de Heliocopris Hope, 1837, como H. hama-
dryas (Fabricius, 1775) y H. japetus (Klug, 1855), en las cuales el proceso de
nidificacion se conoce (Klemperer y Boulton 1976). Cabe mencionar que, la
nidificacién en las especies estudiadas de estos dos géneros, tiene diferencias
importantes en relacién con lo conocido para las especies de Copris. La prin-
cipal diferencia consiste en que las hembras durante la construccién del nido
elaboran dos camaras: en la primera cdmara es acumulado el estiércol, pos-
teriormente, a mayor profundidad se construye la segunda cdmara, a la cual
es trasladado el estiércol acumulado en la primera camara, y en la segunda
camara la hembra elabora el nido; la hembra provee a cada bola nido de una
cubierta de tierra, eso cuando éstas contienen larvas de tercer estadio (mas
detalles en Halffter y Edmonds 1982, pp. 103-105).

Ficura 3. Nidos de diferentes especies de Scarabaeinae, segiin sus patrones de

nidificacién. A: patrén I, nido de Dichotomius colonicus (Say, 1835), foto de C.
Huerta. B: patrén 11, nido de Phanaeus daphnis Harold, 1863, foto de G. Halffter.
C: patrén 111, nido de Copris incertus Say, 1835, foto de C. Huerta. (bn: bola nido,

cn: camara nido, gn: galerfa, sn: salchicha nido).
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Eurysternus foedus Guérin-Méneville, 1830 (tribu Eurysternini) fue
colocado por Huerta et al. (2005) también en el patrén I11. Esta especie no
es cavadora, incluso no tiene las caracteristicas morfoldgicas de un cavador,
pero hace nidos subterraneos muy superficiales, consistentes de una masa
nido ubicada en una camara que se encuentra, cuando mucho, entre 4 y 5 cm
de profundidad. La hembra no elabora bolas nido, sino que oviposita direc-
tamente en la masa nido y se queda dentro de la cdmara cuiddndola hasta la
emergencia de la progenie. El Gnico género de Scarabaeini colocado por
Halffter (1977) en el patrén III de nidificacion es Cephalodesmius Wes-
twood, 1842, debido al tipo de comportamiento que presentan las especies
durante la nidificacién (Monteith y Storey 1981).

Los patrones de nidificacion: IV, V, VI y VII se presentan en las especies
rodadoras segtin Halffter y Edmonds (1982). Las especies agrupadas en los
patrones IV y V tienen un comportamiento telecéprido; las parejas pueden
formarse en la fuente del alimento o bien durante el rodaje de una bola por
parte del macho o de la hembra (Halffter y Matthews 1966, Halffter y
Edmonds 1982).

En el patrén 1V las especies hacen nidos simples. Las parejas cortan una
bola en la fuente de alimento y la ruedan de manera conjunta hasta un lugar
en donde, después de varias inspecciones del terreno por parte del macho, la
bola es enterrada. Posteriormente, la hembra elabora una cdmara en la parte
superior de la bola, donde oviposita y termina la bola nido que generalmente
es piriforme. Ninguno de los padres permanece cuidando la bola nido que
queda bajo tierra (Halffter y Edmonds 1982, Martinez 1992a, Cortez et al.
2021). El proceso se repite varias veces, la hembra puede elaborar y rodar
sola nuevas bolas, o formar nuevas parejas con diferentes machos durante el
rodaje. Un ejemplo caracteristico de este patrén es Canthon indigaceus che-
vrolati Harold, 1868 (Figura 4), pero también lo presentan otras especies de
Canthon Hoffmannsegg, 1817, como Canthon humectus (Say, 1831), y otros
rodadores como Megathoposoma candezei (Harold, 1873) (Halffter y
Edmonds 1982). En todos los casos, las bolas son cubiertas por la hembra
con una capa de tierra, sin embargo, hay especies sudamericanas como Can-
thon unicolor (Blanchard, 1846) y C. histrio (Le Peletier de Saint-Fargeau y
Audinet-Serville, 1828), en las que la capa de tierra que la hembra coloca es
mucho més compleja, como lo sefalan Cortez ef al. (2021), quienes afirman
que esta capa es mucho més gruesa que la de otras especies, lo que permite
una proteccién extra a los estados preimaginales.

El patrén V de nidificacién fue propuesto concretamente por Halffter
(1977) para Canthon cyanellus Leconte, 1859 y especies afines (Figura 5). Al
inicio de la nidificacién, el macho elabora una sola bola de alimento y la
comienza a rodar. La pareja se forma cuando una hembra llega a la bola
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Ficura 4. Comportamiento de rodaje y nidificacién en Canthon indigaceus chevro-
lati. a: rodaje conjunto de la pareja. b: enterramiento de la bola. ¢: elaboracién de la
bola nido. d: abandono del nido por parte del macho. e: bola nido después de la
puesta. Modificado de Imelda Martinez 1991.

durante el rodaje, o bien es atraida por feromonas emitidas por el macho
(Bellés y Favila 1983). La bola es rodada conjuntamente por la pareja y a lo
largo del rodaje va siendo cubierta con tierra (Favila 2001). Establecido el
nido, pueden presentarse varias copulas con el mismo macho con el que se
realiz6 el rodaje conjunto, quien permanece en el nido al lado de la hembra
mientras ella elabora un nido compuesto que consta de una a cuatro bolas
nido, a partir de la bola rodada por la pareja. Cada bola nido es recubierta
con una gruesa capa de tierra, el huevo es puesto en una pequena cdmara
elaborada por la hembra en el polo superior de la bola nido y después la cie-
rra. Una vez terminada la oviposicidn, el macho abandona el nido y la hem-
bra permanece cuiddndolo, al menos hasta que las bolas contienen larvas de
tercer estadio (Halffter y Edmonds 1982, Halffter et al. 1983, Favila y Diaz
1996); aunque Favila (2001) asegura que el cuidado a las bolas nido por
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parte de la hembra es hasta que emerge la progenie (una secuencia de la
elaboracion del nido y un nido formado por dos bolas nido se muestran en la
Figura 5). Otras especies del género, como Canthon virens Mannerheim,
1829; Canthon mutabilis Lucas, 1857; Canthon edentulus Harold, 1868;
Canthon bispinus (Germar, 1824) y Canthon quinquemaculatus Laporte de
Castelnau, 1840, hacen nidos compuestos cuyas bolas son iguales a las des-
critas para Canthon cyanellus (Halffter et al. 2013, Cantil et al. 2014a y b).
Actualmente, se sabe que este tipo de nidos cuidados por las hembras se
presentan en 10 especies rodadoras pertenecientes a los géneros Kheper
Janssens, 1940; Scarabaeus Linnaeus, 1758; Canthon Hoffmannsegg 1817,
Megathopa Eschscholtz, 1822 y Malagoniella Martinez, 1961; aunque algu-
nas de ellas no hacen nidos compuestos (Halffter et al. 2013).

En el patrén VI de nidificacién, Halffter (1977) colocé a todas las especies
del género Eurysternus, con excepcion de E. foedus. Aunque la mayoria de estas

Ficura 5. Comportamiento de rodaje y nidificaciéon de Canthon cyanellus cyanellus.
a: pareja rodando la bola. b: enterramiento de la bola. c¢: hembra elaborando la bola
nido. d: hembra elaborando otra bola nido, mientras el macho regresa a la bofiiga
para rodar otra bola hasta el nido. e: pareja cuidando el nido, después de la dltima

puesta, el macho sale del nido. Modificado de Imelda Martinez 1991.
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especies son catalogadas como rodadoras (Halffter et al. 1980, Huerta et al.
2003, Scholtz 2009), son incapaces de rodar las bolas elaboradas. Los nidos
generalmente se localizan por debajo o a un lado de la fuente de alimento. Ade-
mas, son tnicamente las hembras quienes elaboran las bolas durante el proceso
de nidificacién, nunca se ha observado este comportamiento por parte de los
machos. Durante la nidificacién, las especies de este género presentan diferen-
tes etapas comportamentales, de acuerdo con lo que sefalan Halffter et al.
(1980), basados principalmente en Eurysternus caribaeus Herbst, 1789. Estas
etapas son: @) elaboracion del festin prenupcial, que consiste en la formacion
masiva de bolas por parte de la hembra, que no son rodadas y quedan general-
mente a un lado de la fuente de alimento, bolas que son consumidas en parte o
totalmente por el macho y la hembra, con abandono de las bolas que quedan en
superficie si no son consumidas (Figura 6A); b) elaboracién del nido provisio-
nal: la hembra hace un nido compuesto, situado en una cavidad superficial al
lado del alimento, que es cuidado durante un tiempo y posteriormente las bolas
con sus crias son consumidas, lo que se conoce como ovicidio-larvicidio, des-
pués el nido es abandonado, pueden elaborarse uno o varios nidos provisionales
durante esta etapa; ¢) nido definitivo, la hembra hace un nido compuesto cuyas
bolas nido son colocadas en una nueva cavidad y son cuidadas por la hembra
hasta la emergencia de la progenie (Figura 6B).

Diez son las especies de Eurysternus hasta ahora estudiadas durante el
periodo de reproduccién (Huerta et al. 2003, Huerta 2012) y cada especie
presenta diferentes particularidades. Por ejemplo: E. mexicanus Harold,
1824; E. deplanatus Germar, 1824; E. inflexus Germar, 1824; E. jessopi
Martinez, 1988 y E. marmoreus Castelnau, 1840; todas ellas no hacen festin
prenupcial. Por otra parte, E. deplanatus, E. inflexus, E. jessopi y E. magnus
Castelnau, 1840, no elaboran nidos provisionales. En las diferentes especies
se observan ligeras variantes en el nimero de bolas elaboradas, asi como en
su disposicién dentro del nido; por ejemplo: en E. jessopi las bolas nido, que

FiGuRrA 6. A: festin prenupcial de Eurysternus caribaeus. B: nido definitivo de

Eurysternus mexicanus cuidado por la hembra. Fotos de Leticia Guerrero.
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son de gran tamafo, son dejadas en la superficie y no hay cuidado maternal
(Huerta et al. 2003).

En este patrén también esta incluido Oniticellus cinctus (Fabricius,
1775) (Tribu Oniticellini) cuya nidificacién fue estudiada por Bornemissza
(1969). Muy recientemente Singh et al. (2019), trabajando en condiciones de
laboratorio mencionan que O. cinctus elabora bolas nido y por eso es consi-
derado dentro de los rodadores, aunque en realidad presenta un comporta-
miento endocdprido, ya que nidifica dentro de la fuente de alimento, donde
elabora una cavidad en la cual son alojadas las bolas nido. El nido al inicio
contiene alrededor de 20 bolas nido y al final casi la mitad, sélo 11 bolas,
pero los autores no indican el porqué de esta disminucion. La cdmara nido
mide de 6 a 10 cm de ancho, por 4 a 8 cm de largo, por 5 a 7 cm de profun-
didad y es construida dentro de la masa de estiércol. La hembra permanece
cuidando el nido durante casi todo el desarrollo preimaginal, colocando
estiércol fresco sobre la superficie externa de las bolas durante todo el tiempo,
por lo que aumenta su peso y su diametro. La hembra puede hacer un
segundo nido, antes de que en el primero emerja la nueva progenie.

En el patrén VII de nidificacion, Halffter y Edmonds (1982) colocaron
especies endocépridas que hacen el nido dentro de la fuente de alimento, como
es el caso de Cyptochirus distinctus (Janssens, 1953) y Tragiscus dimidiatus
Klug, 1855, especies africanas pertenecientes a la tribu Oniticellini, que estan
catalogadas como rodadoras por elaborar bolas nido, pero son endocépridas,
ya que los nidos de diferentes especies son construidos directamente dentro de
la fuente de alimento. Cambefort y Lumaret(1983) propusieron un esquema de
la evolucién de la nidificacion en este grupo de especies (Figura 7).

Los trabajos sobre estas especies sélo han tratado la nidificacién, no se
sabe nada acerca de la duracion del periodo de prenidificacién ni del momento
de la c6pula ni de la postnidificacion.

Los miembros de la tribu Eucraniini son considerados como telecopri-
dos, por Halffter (1977), pero no fueron situados en ninguno de los patrones
de nidificacién propuestos por Halffter y Edmonds (1982), por lo que consi-
deramos incluirlos en un pérrafo aparte. Lo que se sabe actualmente del
comportamiento de alimentacién y reproduccion de algunas especies estu-
diadas por Monteresino y Zunino (2003), es que son telefagicas y telecopri-
das, porque transportan el alimento usando las patas delanteras, mientras se
desplazan por medio de las patas medias y traseras, sin embargo, sus nidos
estan alojados en galerias, aunque estas galerias no se encuentran por debajo
de la fuente de alimento, pero si son construidas bajo el suelo (Zunino et al.
1989, Monteresino y Zunino, 2003)

Durante el periodo de postnidificacién, generalmente los adultos dejan
de alimentarse, ya no vuelven a elaborar nidos y mueren.
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Excremento

Suelo

Ficura 7. Los diferentes tipos de nidificacién en especies de Oniticellini africanos.
Segiin Cambefort y Lumaret (1983). Tipo 1: Género Drepanoplatynus Boucomont,
1921. Tipo 2: algunos Drepanocerus Kirby, 1828. Tipo 3: géneros Euoniticellus
Janssens, 1953, Liatongus Reitter, 1893, Tiniocellus Péringuey, 1902, Helictopleu-
rus d’Orbigny, 1915. Tipo 4: Oniticellus egregius Klug, 1855. Tipo 5Ay 5B:
Oniticellus cinctus (Fabricius, 1775), O. formosus Chevrolat, 1830, O. planatus
Castelnau, 1840, O. pseudoplanatus Balthasar, 1964, Tragiscus dimidiatus Klug,
1855. Tipo 6: Cyptochirus distinctus (Janssens, 1953).

c. Geotrupidae

Prenidificacion. En esta familia, la mayoria de los géneros presentan un com-
portamiento paracéprido (Halffter y Matthews 1966, Halffter y Edmonds
1982, Fremlin 2010, Byk 2011, Chandra y Gupta 2013). Aunque, por ejemplo,
en el caso de Megatrupes cavicollis (Bates, 1887) [citada como Geotrupes cavi-
collis] y Trypocopris spp., los jovenes imagos pueden alimentarse directamente
por debajo del mojén de estiércol, comportamiento denominado mesofagico
(Zunino y Palestrini 1986) o bien, hacer galerias de alimentacion cuya profun-
didad promedio es de 11 cm (Halffter et al. 1985), comportamiento denomi-
nado hipofdgico de acuerdo con Zunino y Palestrini (1986) (Figura 8). Sin
embargo, Trypocopris pyrenaeus (Charpentier, 1825) y varias especies de los
géneros Thorectes Mulsant, 1842 y Typhaeus (Linnaeus, 1758) presentan dos
tipos de comportamientos: el llamado telefagico que consiste en trasladar
pequenos trozos de estiércol hacia una galeria hecha para depositar el alimento
(Crovetti 1971, Zunino y Palestrini 1986, Howden y Peck 1987), donde los
adultos se alimentan bajo tierra durante el invierno, presentando un compor-
tamiento hipofagico. Estos comportamientos también se observan en Tauroce-
rastes patagonicus Philippi, 1866 (Howden y Peck 1987) y especies del género
Frickius Germain, 1897 (Howden 1982).
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Rivera- Gagperin

Ficura 8. Comportamiento hipofagico presentado por dos especies de Geotrupi-
dae. Mc: Megatrupes cavicollis. Modificado de Halffter et al. 1985 y Th: Typhaeus
hiostius. Modificado de Crovetti 1971. (b: boniga, s: suelo).

Aunque la mayoria de las especies se alimentan de excrementos de la
fauna silvestre local, algunas especies son sapréfagas, alimentdndose de
detritus vegetales y micelios de hongos que crecen en las heces de conejos
(Marc y Vasko 2014), bellotas y hojas de encinos (Gallardo de la Torre et al.
2002, Galante y Marcos-Garcia 2011, Sanchez-Pifiero et al. 2019). Cabe
subrayar que al menos en dos especies de Thorectes y Trypocopris se ha com-
probado experimentalmente la amplia eurifagia de los adultos, mientras que
la nidificacién se hace exclusivamente con excremento (Palestrini y Zunino
1985).

La duracién del periodo de prenidificacion es variable en las diferentes
especies. En M. cavicollis, en condiciones de laboratorio dura entre 35 y 40
dias (Halffter et al. 1985), sin embargo, estos autores consideran que puede
presentarse un periodo de diapausa, como sucede en las especies europeas.
En Typhaeus typhoeus (Linnaeus, 1758) la duracién de la prenidificacién es
de alrededor de un mes (Fremlin y Darby 2010).

La cépula puede presentarse tanto por debajo de la fuente de alimento
como a la entrada o dentro de la galeria de nidificacién, y puede haber varias
cOpulas durante el proceso de elaboracion del nido o antes de la puesta (Hal-
ffter et al. 1985, Fremlin 2010, 2017). Durante la cépula, que puede durar de
3 a 20 minutos, el macho monta a la hembra abrazédndola con sus patas
delanteras y medias, apoyandose en el suelo con las patas traseras (Crovetti
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1971, Brussaard 1983). En el caso de las especies de Lethrus Scopoli, 1777,
los machos dedican la mayor parte de su esfuerzo reproductivo a localizar las
galerias donde hay hembras disponibles, después de la cépula cooperan con
ellas en la provision de las galerias nido y hacen guardia en la entrada repe-
liendo a los machos intrusos (Frantsevich et al. 1977).

El comportamiento de nidificacién de los Geotrupidae, de tipo para-
céprido, se ha descrito en algunas especies del grupo, como Chelotrupes
hiostius (Gené, 1836) [citada como Typhaeus (Chelotrupes) hiostius] (Crove-
tti 1971, Fremlin y Darby 2010) y T. typhoeus (Linnaeus, 1758,) que es una
especie que nidifica con excremento de conejo y habita en zonas arenosas
(Fremlin 2010) (Figura 9 Tt), en tanto que Megatrupes cavicollis Bates,
1887, nidifica con estiércol de vaca o de caballo (Halffter et al. 1985) (Figura
9 Mo).

Durante esta etapa, se ha observado una estrecha colaboracién entre
macho y hembra durante la excavacion de la galeria, como se ha observado
en varias especies de Thorectes (Klemperer y Lumaret 1985), e incluso su
defensa por parte del macho en Chelotrupes hiostius y Lethrus sp., como ya
se menciond anteriormente (Crovetti 1971, Brussaard 1983, Fremlin 2010).
En M. cavicollis es s6lo la hembra quien elabora la galeria de nidificacion y,
posteriormente, la pareja la aprovisiona con el estiércol durante la elabora-
cién del nido (Halffter et al. 1985).

Rivera- Gasperin

Ficura 9. Nidificacién en dos especies de Geotrupidae. Tt : nido de Typhaeus
typhoeus. Modificado de Brussaard 1983. Mc: nido de Megatrupes cavicollis.
Modificado de Halffter et al. 1995. (b: bofiiga. s: suelo. h: huevo).
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Segin Howden y Peck (1987), las hembras y machos de Taurocerastes
patagonicus Philippi, 1866 (Bolboceratinae), son activos durante el dia
cuando se encuentran transportando las heces compactadas de ovejas en
forma de pellas; segin estos autores, probablemente usaban las heces de
conejos y guanacos antes de la introduccién de ovejas. Las pellas son trans-
portadas por los escarabajos usando sus patas delanteras (comportamiento
telecoprido), y posteriormente son enterrados en galerias para elaborar los
nidos bajo el suelo. En el caso de su género hermano, Frickius Germain,
1897, el comportamiento durante la nidificacién es paracéprido. Howden
(1982), encontré tineles construidos por los adultos por debajo de excre-
mento seco, en donde encontrd huevos y larvas, pero no da més detalles
sobre el proceso.

En Lethrus apterus (Laxmann, 1770), especie no copréfaga que nidifica
con detritus vegetales, la participacién del macho en la elaboracién del nido
es muy importante, ya que ademés de defender el nido permanece con la
hembra colaborando con el acarreo de hojas que serviran de alimento a las
crias (Rosa et al. 2017).

En cuanto al nimero de galerias, el nido de los Geotrupidae puede pre-
sentar una o dos ramas, cada una con una salchicha nido, como es el caso de
M. cavicollis (Halffter et al. 1985), o bien presentar varias ramas como en
Chelotrupes hiostius (Crovetti 1971) y en Geotrupes spiniger Marsham, 1802
(Klemperer 1979).

En Typhaeus typhoeus, el periodo de nidificacién suele prolongarse
debido a las condiciones ambientales (Gallardo de la Torre et al. 2002,
Verdd y Galante 2004, Fremlin y Darby 2010), pero el hacer el nido muy
profundo le facilita resistir las condiciones climaticas extremas en el verano,
incluyendo los incendios que se presentan en la regién Mediterranea. Lo
mismo se observa en otras especies de Europa centro occidental, como
Anoplotrupes stercorosus (Scriba, 1791) y Geotrupes stercorarius (Linnaeus,
1758).

En el caso de los miembros de la subfamilia Bolboceratinae (Geotrupi-
dae), se ha observado que no se alimentan de excrementos, son detritivoros y
para elaborar sus nidos utilizan detritus de plantas y cuerpos fructiferos de
hongos hipogeos (Houston 2016). Ondonteus armiger (Scopoli, 1772) vive
en las galerias de conejos y nidifica usando las heces que contienen hongos
que se desarrollan en ellas, con los cuales se alimentan las larvas. La hembra
empaca en las galerias nido las heces del conejo contaminadas por los hon-
gos (Marc y Vasko 2014).

Estos escarabajos generalmente mueren después de terminado el
periodo de nidificacién (Brussaard 1983).
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2. CONCLUSIONES

Conocer el comportamiento de los escarabajos copréfagos durante las etapas
de prenidificaciéon y de nidificacién es fundamental, ya que por medio de
esos comportamientos estos insectos proporcionan diferentes servicios
ambientales (ver Capitulo 7).

En Aphodiinae falta conocer a detalle la duracién de los periodos compor-
tamentales durante la vida adulta de estos insectos; ademas, el comportamiento
de alimentacién y de reproduccién se ha estudiado realmente en pocas especies.

El comportamiento en los escarabajos de Scarabaeinae es el mejor estu-
diado desde el siglo XIX hasta la fecha. Faltaria estudiar el comportamiento
sobre todo reproductivo, en especies rodadoras agrupadas en los patrones V
y VI de nidificacién, propuesto por Halffter y Matthews (1966), en condicio-
nes de campo, sobre todo en ambientes antropizados y en relacion con el
cambio climatico.

También se conoce poco sobre el comportamiento de las especies clep-
toparésitas de Aphodiinae y Scarabaeinae.

En la familia Geotrupidae, solo se conoce el comportamiento de algunas
de las especies durante la prenidificacién, la cépula y la reproduccién. La
mayoria de los trabajos en los cuales se estudia el comportamiento se han lle-
vado a cabo en Europa y Asia, y muy pocos de ellos se han hecho en América.

En relacion con el tipo de recurso alimenticio, dentro de los escarabajos
llamados copréfagos también existen especies que se alimentan y nidifican
usando detritus de hojas, flores y también micelios de hongos. Al respecto,
sOlo en tres especies hay estudios de comportamiento.

Consideramos que los estudios de comportamiento en condiciones de
campo permitiran dilucidar muchas de las interrogantes que atin persisten,
sobre todo porque los ecosistemas estan siendo rapidamente alterados por la
accion humana, incluyendo el cambio climético.
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Capitulo 2

LOS SISTEMAS
REPRODUCTIVOS

IMELDA MARTINEZ M. Y SARA LARIZA RIVERA-GASPERIN

1 sistema reproductivo de los insectos Coleoptera es anatémicamente tan

diverso como las especies de este grupo. Para su estudio anatémico se
divide en la genitalia interna, de origen mesodérmico, y la genitalia externa,
de origen ectodérmico. La genitalia interna en las hembras esta formada por
los ovarios, los oviductos comunes y las glandulas accesorias, si existen. En
los machos esta formada por los testiculos, los conductos eferentes, los defe-
rentes y las glandulas accesorias. La genitalia externa en las hembras esta
formada por el oviducto comtn, la camara genital, la espermateca con la
glandula espermatecal y las glandulas accesorias. En los machos esta for-
mada por el conducto eyaculador, el bulbo eyaculador, las glandulas acceso-
rias y el edeago. La camara genital y el edeago corresponden a la genitalia
externa propiamente dicha y es empleada para fines taxonémicos (Tuxten
1956, Dupuis 2005, Cristévao y Vaz de Mello 2020).

En ambos sexos, el sistema reproductivo y el excretor desembocan en
el atrio urogenital que se abre al exterior por la abertura urogenital (Snod-
grass 1935, Matsuda 1976, Cristévao y Vaz de Mello 2020).

La funci6n del sistema reproductivo de las hembras es producir los hue-
vos y ovipositarlos en el tiempo y lugar apropiados para su desarrollo. Ademas,
debe recibir los espermatozoides del macho y transportarlos a la espermateca,
donde ellos recibiran la nutricién apropiada y otras condiciones para asegurar
su viabilidad, hasta la fertilizacién de los ovocitos en la camara genital y asi
convertirse en huevos que después seran ovipositados al exterior (Davey
1985a). En los machos es producir los espermatozoides y el fluido seminal que
los nutrira hasta su llegada a la espermateca de la hembra. Durante la c6pula,
el macho elabora una estructura llamada espermatéforo, que esta formada por
el semen, conteniendo los espermatozoides y el fluido seminal, y abundantes
secreciones de las glandulas accesorias (Davey 1985b).
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En este capitulo se tratara la anatomia y la funcién del sistema repro-
ductor de las hembras y de los machos de los escarabajos estercoleros, sin
considerar las genitalias externas.

1. EL SISTEMA REPRODUCTIVO DE LAS HEMBRAS

En las hembras de los escarabajos estercoleros el sistema reproductivo esta
formado por uno o dos ovarios, segtin la subfamilia y la familia de que se trate.
Cada ovario desemboca en su respectivo oviducto lateral y ambos oviductos
laterales desembocan en el oviducto comin que llega a la cdmara genital.
Existe una espermateca con la glandula espermatecal y un conducto esperma-
tecal que también desemboca en la cAmara genital. Esta dltima desemboca al
atrio urogenital. El oviducto comtn, la camara genital y la espermateca, que
son de origen ectodérmico, presentan una pared constituida por capas muscu-
lares hacia el exterior y la intima cuticular hacia la luz del conducto.

Cada ovario esta cubierto por una membrana celular o tdnica perito-
nealis, que se encuentra sostenida al abdomen por un fino ligamento ovarico
o filamento terminal, y esta rodeado de numerosas traqueolas y el cuerpo
graso. Cada ovario contiene diferente nimero de ovariolas de tipo meroistico
telotrofico. Cada ovariola esta cubierta por una delgada pared formada por
una capa celular y la tdnica propia que es una membrana acelular. En su
apice se encuentra el germario, donde se localizan las células prefoliculares,
las células nutricias o trofocitos y las células intersticiales, que son de origen
mesodérmico; en su base se localizan las ovogonias y los ovocitos jovenes de
origen ectodérmico. Después del germario se encuentra el caliz o pedicelo,
al que sigue el vitelario, donde maduran los ovocitos dentro de los foliculos
ovaricos (Bonhag 1958, Biining 1979a, b).

Los ovocitos maduros son ovulados y pasan por el pedicelo hacia el
oviducto lateral, después al oviducto comin y finalmente a la cAmara genital,
donde son fertilizados por los espermatozoides que estaban almacenados en
la espermateca y donde fueron nutridos por las secreciones de la glandula
espermatecal. Posteriormente, los huevos pasan al exterior, por el atrio uro-
genital, y son ovipositados, a menudo, en una cdmara de puesta donde con-
tinuaran su desarrollo hasta imago o adulto juvenil (Davey 1985a).

a. Aphodiinae

Actualmente se sabe que el sistema reproductor de las hembras de Aphodii-
nae es mas complejo y diversificado de lo que se conocia (Martinez et al.
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2001). En las especies estudiadas se presentan dos ovarios con diferente
numero de ovariolas, segiin la especie, dos oviductos laterales, un oviducto
comdn, la cAmara genital y la espermateca, con su glandula espermatecal; no
hay glandulas accesorias (Figura 1).

FiGura 1. Sistemas reproductivos en hembras de Aphodiinae. Nuevos nombres de
especies, segiin Dellacasa et al. 2001. A: Teuchestes fossor hembra inmadura, sin
escala, segin Willimzik 1930. B: Gonaphodiellus opisthius. C: Planolinellus
vittatus. D: Blackburneus saylorea. E: Labarrus pseudolividus. F: Cephalocyclus
hogei. Tomados de Martinez 2001, Martinez et al. 2001 y Martinez y Suérez 2012.
(ce: conducto espermatecal. cg: cdmara genital. e: espermateca. g: germario. ge:
glandula espermatecal. go: gonoporo. I: ligamento ovarico. ob: ovocito basal. oc:

oviducto comn. ol: oviducto lateral. ov: ovario.)

El nimero de ovariolas por ovario puede variar de tres a 11, segin la
especie, también puede variar entre hembras de la misma especie o hasta en
una misma hembra. El tamafio del ovocito basal maduro es diferente, segin
la especie de que se trate, y aparentemente tiene relacion con el tamafio de la
especie (Tabla 1).

La maduracién del ovario ha sido observada en pocas especies y se
han definido tres tipos, por Gittings y Giller (1997): la maduracién simulta-
nea, la secuencial y la secuencial acumulada.
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TaBLA 1. Ndmero de ovariolas (n) por ovario, y longitud (long. mm) del ovocito basal

maduro en especies de Aphodiinae, con su nombre actual de acuerdo con Dellacasa

et al. (2001). En la columna Autores, sub abrevia el género Aphodius y el subgénero

con los que fueron citadas las especies. (* niimero mas comin, aunque pueden

presentarse 7-7 y 8-8 y también variar entre ovarios en una misma hembra).

OvaRrIOLAS ~ OVOCITO BASAL
ESPECIE POR OVARIO MADURO AUTORES
(n) (long. mm)
Acrossus depressus (Kugelann, 11-11 - Gittings y Giller 1977
1792) (sub A. (A.) depressus)
Acrossus depressus (Kugelann, 4/6-4/6 - White 1960 (sub A.
1792) depressus)
Acrossus luridus (Fabricius, 1775) 10-10 1.69+0.02 Martinez no publicado
Acrossus rufipes (Linnaeus, 7-7 - Gittings y Giller 1977
1758) (sub A. (A.) rufipes)
Agrilinellus ornatus (Schmidt, 5-5 0.41+0.05 Martinez 2005
1911)
Agrilinus ater (De Geer, 1774) 5-5 - Gittings y Giller 1977
(sub A. (A.) ater)
Agrilinus breviusculus 5-5 - Yoshida 1994 (sub A.
(Motschulsky, 1866) (A.) breviusculus)
Aphodius elegans Allibert, 1847 7-7 - Yoshida 1994 (sub A.
(A.) elegans)
Aphodius fimetarius (Linnaeus, 7-7 - Stein 1847, Willimzik
1758) 1930 (sub (A4.)
fimetarius)
Aphodius fimetarius (Linnaeus, 1.20+0.11 Christensen y Dobson
1758) 1977
Blackburneus saylorea 4-4 0.37+£0.12 Martinez y Suarez 2012
(Robinson, 1940)
Bodilopsis rufa (Moll, 1782) 5-5 - Gittings y Giller 1977
(sub A. (A.) rufus)
Bodilopsis sordida (Fabricius, 5-5 - Yoshida 1994 (sub A.
1775) (A.) sordidus)
calamosternus granarius 5-5 - Ritcher y Baker 1974,
(Linnaeus, 1767) Gittings y Giller 1977
(sub A. (C.) granarius)
Cephalocyclus durangoensis 5-5 0.89 +0.05 Martinez y Suarez 2006
(Bates, 1887)
cephalocyclus gravidus 5-5 0.94 £0.05 Martinez no publicado
(Harold, 1863)
Cephalocyclus hogei (Bates, 5-5 0.87 £0.08 Martinez 2005

1887)
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(contintia Tabla 1)

OvarioLAs  OVOCITO BASAL
ESsPECIE POR OVARIO MADURO AUTORES
(n) (long. mm)

Cephalocyclus mexicanus 5-5 0.81 £0.04 Martinez no publicado
(Harold, 1862)
Cephalocyclus stebnickae 5-5 1.02 £0.09 Martinez no publicado
Deloya e Ibanez, 2000
Chilothorax distinctus (Miiller, 5-5 - Ritcher y Baker 1974
1776) (sub A. (C.) distinctus)
Chilothorax distinctus (Miiller, 5-5 - Willimzik 1930 (sub A.
1776) (C.) inquinatus)
Cinacanthus hirsutus (Brown, 6-6 - Ritcher y Baker 1974
1928) (sub A. (C.) hirsutus)
Colobopterus erraticus 5-5 - Gittings y Giller 1977
(Linnaeus, 1758) (sub A. (C.) erraticus)
Colobopterus erraticus 1.8-2.5 Rojewski 1983 (sub A.
(Linnaeus, 1758) erraticus)
Colobopterus quadratus 5-5 - Yoshida 1994 (sub A.
(Reiche, 1847) (C.) quadratus)
Dellacasiellus fucosus 6-6 - Ritcher y Baker 1974
(Schmidt, 1916) (sub A .(K.) fucosus)
Esymus pusillus (Herbst, 1789) 5-5 - Yoshida 1994 (sub A.

(E.) pusillus)
Gonaphodiellus opisthius 9-9% 0.9 Cruz et al. 2002 (sub A.
(Bates, 1887) (T) opisthius)
Gonaphodiellus opisthius 9-9* 0.07+0.01 Martinez y Suarez 2006
(Bates, 1887)
Haroldiellus sallei (Harold, 5-5 0.8 Martinez et al. 2001 (sub
1863) A. (B.) sallei)
Labarrus lividus (Olivier, 1789) 5-5 - Ritcher y Baker 1974

(sub A. (L.) lividus)
Labarrus pseudolividus 5-5 0.65 Martinez et al. 2001
(Balthasar, 1941) (sub A. (L.

pseudolividus)
Liothorax levatus (Schmidt, 5-5 0.99+0.06 Martinez y Suarez 2006
1907)
Melinopterus prodromus 5-5 - Gittings y Giller 1977
(Brahm, 1790) (sub A. (M.) prodromus)
Melinopterus sphacelatus 4/5-4/5 - Gittings y Giller 1977
(Panzer, 1798) (sub A. (M.) sphacelatus)
Nialaphodius nigrita (Fabricius, 5-5 -

1801)

Martinez et al. 2001 (sub
A. (N.) nigrita)
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(concluye Tabla 1)

OvarioLAs  OVOCITO BASAL

ESsPECIE POR OVARIO MADURO AUTORES
(n) (long. mm)

Otophorus haemorrhoidalis 5-5 - Ritcher y Baker 1974,
(Linnaeus, 1758) Yoshida 1994 (sub A.

(O.) haemorroidalis)
Phaeaphodius rectus 7-7 - Yoshida 1994 (sub A.
(Motschulsky, 1866) (P) rectus)
Pharaphodius oleosus (Harold, 5-5 0.72+0.04 Martinez no publicado
1871)
Planolinellus vittatus (Say, 5-5 0.85 Martinez et al. 2001 (sub
1825) A. (P) vittatus)
Planolinellus vittatus (Say, 5-5 0.19+0.07 Martinez y Suarez 2006
1825) (sub Planolinus vittatus)
Planolinus pratensis (Nomura y 5-5 - Yoshida 1994 (sub A.
Nakane, 1951) (A.) pratensis)
Pseudagolius coloradensis 5-5 - Ritcher y Baker 1974
(Horn, 1870) (sub A. (P.) coloradensis)
Tetraclipeoides denticulatus 5-5 - Ritcher y Baker 1974
(Haldeman, 1848) (sub A. (T.) denticulatus)
Teuchestes brachysomus 7-7 - Yoshida 1994 (sub A.
(Solsky, 1874) (O.) brachysomus)
Teuchestes fossor (Linnaeus, 7-7 - Willimzik 1930, Ritcher
1758) y Baker 1974, Gittings y

Giller 1977 (sub A. (T))

fossor)
Xeropsamobeus desertus 5-5 - Ritcher y Baker 1974

(VanDyke, 1918)

En la maduracién simultanea, los ovocitos basales maduran al mismo
tiempo en todas las ovariolas, el nimero de ovocitos maduros es igual o muy
cercano al nimero de ovariolas, los huevos son puestos todos a la vez y el
naimero de huevos por puesta es alto. Este tipo de maduracién se ha obser-
vado en Teuchestes brachysomus (Solsky, 1874) [citado como A. brachyso-
mus], Acrossus depressus (Kugelann, 1792) [citado como A. depressus],
Aphodius elegans Allibert, 1847, A. fimetarius (L., 1758), Chilothorax distinc-
tus (Miiller, 1776) [citado como A. inquinatus] y Acrossus rufipes (L., 1758)
[citado como A. rufipes] (Yoshida 1994, Gittings y Giller 1997). En T. bra-
chysomus el nimero de huevos puestos en un dia fue alto, pero en los siguien-
tes dias dejaron de poner, y unos dias més tarde se presentd otra puesta
masiva de huevos, comportamiento de oviposicién que se repetia (Yoshida
1994).
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En la maduracién secuencial, los ovocitos basales maduran sélo en algu-
nas de las ovariolas, el nimero de huevos puestos no coincide con el de las
ovariolas, el ovocito basal es muy grande y el nimero de huevos puestos es bajo.
Este tipo de maduracion se presenta en Agrilinus ater (De Geer, 1774) [citado
como Aphodius ater], Agrilinus breviusculus (Motschulsky, 1866) [citado como
A. breviusculus), Colobopterus erraticus (L., 1758) [citado como Aphodius erra-
ticus], Teuchestes fossor (L., 1758) [citado como Aphodius fossor], Calamoster-
nus granarius [citado como Aphodius granarius] (L., 1767), Colobopterus
haroldianus (Reiche, 1847) [citado como Aphodius haroldianus), Planolinus
pratensis (Nomura y Nakane, 1951) [citado como Aphodius pratensis], Esymus
pusillus [citado como Aphodius pusillus] (Herbst, 1789), Colobopterus quadra-
tus (Reiche, 1847) [citado como Aphodius quadratus], Phaeaphodius rectus
(Motschulsky, 1866) [citado como Aphodius rectus], Bodilopsis rufa (Moll,
1782) [citado como Aphodius rufus] y Bodilopsis sordida (F., 1775) [citado
como Aphodius sordidus] (Yasuda 1987, Yoshida 1994, Gittings y Giller 1997).
En Colobopterus quadratus la puesta es de uno o dos huevos como maximo, en
uno o dos dias, alternando de un ovario a otro (Yoshida 1994).

En la maduracién secuencial acumulada, en una misma ovariola se pue-
den encontrar un ovocito maduro y otro madurando, de manera que en el
ovario se acumula un nimero de ovocitos maduros y en maduracién mayor al
namero de ovariolas, aunque no todos son puestos a la vez. El nimero de hue-
vos por puesta es alto, pero no igual al nimero de ovariolas. Este tipo de madu-
racion se ha sefialado en Melinopterus prodromus [citado como Aphodius
prodromus] (Brahm, 1790) y en Melinopterus sphacelatus (Panzer, 1798)
[citado como Aphodius sphacelatus] (Gittings y Giller 1997) (Figura 2).

I mm

Ficura 2. Tipos de maduracién ovarica en Aphodiinae. Nuevos nombres de
especies segin Dellacasa et al. 2001. A: Simultanea como en Acrossus depressus
[citado como Aphodius depressus]. B: Secuencial acumulada como en Melinopterus
prodromus [citado como A. prodromus]. C: Secuencial, como en Colobopterus

erraticus [citado como A. erraticus] (Yoshida 1994).
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Por otro lado, la tasa de oviposicién, correspondiente al nimero de
huevos ovipuestos por hembra, por dia, estudiada experimentalmente por
Gittings y Giller (1997) en varias especies, mostrd que Colobopterus errati-
cus tuvo la tasa mas baja y Acrossus depressus la mas alta. Estos resultados
sugieren que C. erraticus tiene la tasa de oviposicion baja debido a que esta
especie oviposita huevos muy grandes. Acrossus rufipes tiene una tasa de
oviposicidon mas baja que Acrossus depressus, lo que probablemente esté rela-
cionado con el menor niimero de ovariolas. Resulta interesante la similitud
de las tasas de oviposicion de Acrossus rufipes con las de Agrilinus ater, Apho-
dius fimetarius, Teuchestes fossor y Bodilopsis rufa, a pesar de los diferentes
tipos de maduracién ovérica que presentan (Figura 3). Debe tomarse en
cuenta que las tasas diarias de oviposicién no implican necesariamente dife-
rencias en la fecundidad de cada especie.

5

B 21 June expt.
9 August expl.

eggs per female/day

dep ater fim foss rufipes  errat rufipes rufus

Ficura 3. Tasas de oviposicién de algunas especies de Aphodius (media +1 SE).
Las especies subrayadas no fueron significativamente diferentes. Tomada de
Gittings y Giller 1997. dep: Acrossus depressus [citado como Aphodius depressus].
ater: Agrilinus ater [citado como Aphodius ater]. fim: Aphodius fimetarius. foss:
Teuchestes fossor [citado como Aphodius fossor]. rufipes: Acrossus rufipes [citado
como Aphodius rufipes]. errat: Colobopterus erraticus [citado como Aphodius

erraticus]. rufus: Bodilopsis rufa [citado como Aphodius rufus].

En el momento de la oviposicion, la mayoria de las hembras de Aphodi-
inae oviponen un solo huevo por puesta, aunque algunas especies pueden
oviponer hasta 18 huevos por puesta (Tabla 2).

El nimero de huevos por nido se conoce en pocas especies (Tabla 3).
Estos son ovipuestos casi al mismo tiempo y no siempre corresponden al
namero de ovariolas en los ovarios, sino que varian segin la especie y la moda-
lidad de maduracién de los ovocitos, como se describe en parrafos anteriores.
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Puede ser de hasta 18 huevos como en Acrossus depressus, que tiene 11 ovario-

las por ovario, 0 maximo de uno a dos como en Colobopterus quadratus, que
tiene cinco ovariolas por ovario (Yoshida 1994, Gittings y Giller 1997).

TaBLA 2. NGimero de huevos (n) por camara de puesta en especies de Aphodiinae,

con su nombre actual de acuerdo con Dellacasa et al. (2001). En la columna de

Autores, sub representa el nombre de la especie como fue citada por los autores. El

género Aphodius y el subgénero estan abreviados.

ESsPECIES

HuEevos

(n)

AUTORES

Acrossus depressus (Kugelann, 1792)

Acrossus rufipes (Linnaeus, 1758)

Agrilinus ater (De Geer, 1774)

Agrilinus breviusculus (Motschulsky,
1866)

Agrilinus constans (Duftschmid, 1805)

Aphodius conjugatus (Panzer, 1795)

Aphodius elegans Allibert, 1847

Aphodius fimetarius (Linnaeus, 1758)

Blackburneus saylorea (Robinson, 1940)
Bodilopsis rufa (Moll, 1782)

Bodilopsis sordida (Fabricius, 1775)

Calamosternus granarius (Linnaeus, 1767)

Cephalocyclus durangoensis (Bates, 1887)
Cephalocyclus fuliginosus (Harold, 1863)
Cephalocyclus gravidus (Harold, 1863)
Cephalocyclus hogei (Bates, 1887)

Cephalocyclus howdenorum Dellacasa et
al., 2007

Cephalocyclus lagoi Dellacasa et al., 2007
Cephalocyclus mexicanus (Harold, 1862)

1

7-8

Gittings y Giller 1997 (sub A. (A.)
depressus)

Gittings y Giller 1997, Madle 1935,
1936,
White 1960 (sub A. (A.) rufipes)

Gittings y Giller 1997 (sub A. (A.) ater)

Yoshida y Katakura 1992 (sub A.
(A.) breviusculus)

Lumaret 1975 (sub A. (A.) constans)

Romero-Samper y Martin-Piera
2007 (sub A. conjugatus)

Yoshida y Katakura 1992 (sub A.
(A.) elegans)

Gittings y Giller 1997 (sub A. (A.)
fimetarius)

Martinez y Suarez 2012

Gittings y Giller 1997 (sub A. (A.)
rufus)

Yoshida y Katakura 1992 (sub A.
(A.) sordidus)

Gittings y Giller 1997 (sub A. (C.)
granarius)

Martinez no publicado
Martinez no publicado
Martinez no publicado
Martinez no publicado

Martinez no publicado

Martinez no publicado

Martinez no publicado
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(concluye Tabla 2)

Huevos

ESsPECIES AUTORES
(n)

Cephalocyclus stebnickae Deloya e 1., 2000 1 Martinez no publicado

Colobopterus erraticus (Linnaeus, 1758) 1 Rojewski 1983, Gittings y Giller
1997, Vitner 1998 (sub A. (C.)
erraticus)

Colobopterus quadratus (Reiche, 1847) 1 Yoshida 1994, Yasuda 1987 (sub A.
(C.) quadratus)

Coprimorphus scrutator (Herbst, 1789) 1 Barbero y Palestrini 1995, Vitner
1998 (sub A. (C.) scrutator)

Esymus pusillus (Herbst, 1789) 1 Yoshida y Katakura 1992 (sub A.
(E.) pusillus)

Gonaphodiellus opisthius (Bates, 1887) 15-18 Martinez y Alvarado 2001

Haroldiellus sallei (Harold, 1863) 1 Martinez no publicado (sub A. (A.)
sallei)

Labarrus pseudolividus (Balthasar, 1941) 1 Martinez no publicado

Otophorus haemorrhoidalis (Linnaeus, 1 Yoshida y Katakura 1992 (sub A.

1758) (0.) haemorroidalis)

Phaeaphodius rectus (Motschulsky, 1866) 1 Yoshida y Katakura 1992 (sub A.
(P.) rectus)

Planolinellus vittatus (Say, 1825) 1 Martinez 2008

Planolinus pratensis (Nomura y N., 1951) 1 Yoshida y Katakura 1992 (sub A.
(A.) pratensis)

Teuchestes brachysomus (Solsky, 1874) 1 Yoshida y Katakura 1992 (sub A.
(0.) brachysomus)

Teuchestes fossor (Linnaeus, 1758) 1 Vitner 1998 (sub A. (T) fossor)

Trichonotuloides glyptus (Bates, 1887) 8-10  Martinez no publicado

TaBLA 3. Namero de huevos puestos por nido en especies de Aphodiinae con su
nombre actual de acuerdo con Dellacasa et al. (2001). En la columna de Autores,
sub representa el nombre de la especie como fue citada por los autores; el género

Aphodius y el subgénero estan abreviados.

HuEkvos
ESsPECIES FOR NIDO AUTORES
(n)
Acrossus depressus (Kugelann, 1792) 4-18 Gittings y Giller 1977 (sub A. (A.)
depressus)
Acrossus rufipes (Linnaeus, 1758) 5 White 1960 (sub A. rufipes)
Acrossus rufipes (Linnaeus, 1758) 4-14 Gittings y Giller 1997 (sub A. (A.)
rufipes)
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(concluye Tabla 3)

Hukvos
ESsPECIES POR NIDO AUTORES
(n)
Acrossus rufipes (Linnaeus, 1758) 1 Holter 1979 (sub A. rufipes)
Bodilopsis rufa (Moll, 1782) 10-35  Borghesio y Palestrini 2002 (sub A.
rufus)
Colobopterus erraticus (Linnaeus,1758) 10 Rojewski 1983 (sub A. (C.)
erraticus)
Colobopterus quadratus (Reiche, 1847) 1-2 Yoshida 1994 (sub A. quadratus)
Coprimorphus scrutator (Herbst, 1789) 7-8 Palestrini y Zunino 1994 (sub A.
(C.) scrutator)
Oromus alpinus (Scopoli, 1763) 4.6 Borghesio y Palestrini 2002
Teuchestes fossor (Linnaeus, 1758) 2-12 Zunino y Barbero 1990, Vitner
1998 (sub A. (T.) fossor)
Trichonotuloides glyptus (Bates, 1887) 8-10 Martinez y Dellacasa no publicado

En cuanto a la fecundidad, que corresponde al niimero de huevos puestos

en toda la vida de la hembra, se conoce en muy pocas especies y varia de cinco

a cerca de 150 huevos. Se podria pensar que es relativamente alta debido al

namero de ovariolas presentes en las hembras, aunque en realidad depende del

tipo de maduracién ovérica que se presente en cada especie (Tabla 4).

TaBLA 4. Fecundidad en especies de Aphodiinae, con su nombre actual de acuerdo
con Dellacasa et al. (2001). * Datos tomados de Cambefort y Hanski (1991). En la
columna de Autores, sub representa el nombre de la especie como fue citada por los

autores; el género Aphodius y el subgénero estan abreviados.

EsPECIE FECUNDIDAD

AUTORES

Aphodius elegans Allibert, 1847 138.6 =£65.7*

95.7 £13.3

11.9 £6.9*

Colobopterus quadratus (Reiche, 8.8+3.8

1847)

Teuchestes brachysomus (Solsky, 82.1£51.7

1874)

Teuchestes fossor (Linnaeus,
1758)

50

Yasuda 1987 (sub A. elegans)
Yoshida 1994 (sub A. elegans)
Yasuda 1987 (sub A. haroldianus)

Yoshida 1994 (sub A. quadratus)

Yoshida 1994 (sub A. (O.)
brachysomus)

Vitner 1998 (sub A. (T.) fossor)
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b. Scarabaeinae

El sistema reproductivo de las hembras en Scarabaeinae esta formado por un
solo ovario, el izquierdo, con una sola ovariola, el oviducto, la cAmara genital
o vagina, como la nombran varios autores en esta subfamilia, y la esperma-
teca con la glandula espermatecal (Figura 4).

La presencia de un solo ovario con una sola ovariola es una caracte-
ristica de este grupo de escarabajos y representa la maxima reduccién en los
insectos (Robertson 1961, Ritcher y Baker 1974), caracteristica que se ha
relacionado con el comportamiento reproductivo tan complejamente elabo-
rado que presentan las especies de este grupo de escarabajos (Halffter y
Matthews 1966, Halffter y Edmonds 1982).

Sin embargo, se han observado anomalias en el ovario que ocurren
durante el desarrollo preimaginal. Se han encontrado hembras con dos ovario-
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Ficura 4. Ovarios en varias especies de Scarabaeinae. A: Onthophagus fracticornis
(Preyssler, 1790). Tomado de Willimzik 1930. B: Onthophagus hirculus. Tomado
de Martinez et al. 1999. C: Euoniticellus intermedius. Tomado de Martinez et al.
2019b. D: Copris armatus. Tomado de Huerta et al. 1981. E: Canthon indigaceus
chevrolati. Tomado de Martinez 1991. F: Canthon imitator. Tomado de Martinez et
al. 2019a (e: espermateca. g: germario. ge: glandula de la espermateca.

go: gonoporo. o: oviducto. ob: ovocito basal. p: pedicelo. v: vagina).
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las en el ovario como en una hembra de Scarabaeus sacer L., 1758 (Heymons
1930), en otra de Onthophagus lecontei Harold, 1871 (Pluot-Sigwalt 1979) y
en una de Onthophagus rhinolophus Harold, 1869 (Halffter et al. 2013). Tam-
bién se han observado dos ovarios con una ovariola cada uno en una hembra
de Canthon cyanellus LeConte, 1859 (Martinez y Cruz 1998) y en otra de
Onthophagus hirculus Mannerheim, 1828 (Martinez et al. 1999; Figura 5). En
todos estos casos las ovariolas adicionales no eran funcionales. Desde el punto
de vista ontogenético estas observaciones son evidencias sobre la reduccién del
namero de ovarios y de ovariolas en Scarabaeinae. Al final del desarrollo larval
en Onthophagus sp. y en Canthon indigaceus chevrolati Harold, 1868, se pre-
sentaban dos ovarios, el izquierdo con una ovariola mas desarrollada y las
otras atrofiadas, y el ovario derecho totalmente atrofiado (Pluot-Sigwalt 1979).
En Canthon cyanellus cyanellus, durante el desarrollo embrionario temprano
existen dos esbozos embrionarios ovaricos similares, con seis ovariolas iguales
en cada uno de ellos, la atrofia de cinco ovariolas del ovario izquierdo y de todo
el ovario derecho comienza antes de la eclosion de la larva del primer estadio
(Martinez, M. 1., datos no publicados).

El ovario presenta la estructura histolégica del tipo meroistico telotrd-
fico, la cual ha sido descrita en dos especies de Canthon Hoffmannsegg, 1817
(Martinez 1991; Figura 6) y existen datos sobre Eurysternus caribaeus
(Herbst, 1789) (Halffter et al. 1980), Copris armatus (Harold, 1869) (Huerta
et al. 1981), Digitonthophagus gazella (F., 1787) (Lépez-Guerrero y Blume
1983) y Cephalodesmius armiger Westwood, 1841 (Lépez-Guerrero 1995).
En la base del ovario se encuentran los ovocitos inmaduros en previtelogéne-
sis, dentro del foliculo ovarico incipiente. Cada uno va pasando al vitelario
donde llevaran a cabo la vitelogénesis. Durante la maduracién final del

Ficura 5. Anormalidades en el desarollo del ovario en especies de Scarabaeinae.
A: Onthophagus hirculus. Tomado de Martinez et al. 1999. B: Canthon c. cyane-
llus. Tomado de Martinez y Cruz 1998. C: Onthophagus rhinolophus.

Tomado de Halffter et al. 2013 (ef: epitelio folicular, ovd: ovario derecho
adicional y tr: trofocitos). Escala = 1 mm.
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FiGura 6. Ovario maduro de Canthon indigaceus chevrolati. Tomado de Martinez
1991. A: Esquema del ovario in toto. B: Cortes longitudinales del germario (Técnica
PAS-hematoxilina). I a: zona apical. I b: zona intermedia. II: zona basal (ci: células
intersticiales. cp: células prefoliculares. ef: epitelio folicular. o: ovocitos jévenes.

ov: oviducto. po: pared del ovario. te: trofocitos de la zona externa. ti: trofocitos

de la zona interna o cuerpo tréfico. tr: trofocitos en germario. v: vitelario).

ovocito basal, localizado en la base del vitelario, la vitelogénesis se detiene, se
termina la sintesis de vitelo, se forma el corion por las células foliculares que
rodean al ovocito, y el ovocito maduro es ovulado hacia el oviducto.

En todas las especies de esta subfamilia, la maduracién final del ovo-
cito basal es de un ovocito a la vez, y siempre hay un espacio de tiempo entre
la maduracién del ovocito basal y del que le sigue. El tiempo entre la madu-
racion del ovocito basal maduro y el siguiente varia segin las especies, lo que
se refleja en el ritmo de puesta de cada especie. Por ejemplo, las hembras de
Canthon c. cyanellus ponen un huevo cada uno a dos dias, Canthon i. che-
vrolati cada cinco a seis dias y Canthon imitator Brown, 1946 cada cinco dias
(Martinez 1992, Martinez et al. 2019a).
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Cuando el ovocito maduro llega a la cdmara genital (comdnmente lla-
mada vagina en Scarabaeinae) es fecundado por los espermatozoides prove-
nientes de la espermateca, y posteriormente es ovipositado en una estructura
pedotroéfica, conteniendo una masa de estiércol (por los escarabajos cavado-
res) o en una bola nido, mas elaborada, formada por estiércol y cubierta por
una capa de tierra (por los escarabajos rodadores). Los huevos son grandes,
aunque el tamano varia segan las especies, y también las estructuras pedo-
tréficas o las bolas nido varian en tamafno dependiendo de la especie. La tasa
de oviposicion, que corresponde al nimero de huevos por nido, es muy baja
y varia de una especie a otra (Tabla 5).

TaBLA 5. Longitud de los huevos, de la masa nido o de la bola nido y nimero de
masas nido o bolas nido, por nido (conteniendo un solo huevo en cada una), en
especies de Scarabacinae. Especies de 'Onitis que ovipositan varios huevos en cada
masa nido o estructura pedotréfica. (*especies que cuidan el nido).

Huevo MaASA 0 BOLA NIDO
EsPECIES longitud longitud  por nido AUTORES
(mm) (mm) ()
Canthon cyanellus cyanellus* 4 12-15 4-6 Martinez 1992
LeConte, 1859
Canthon indigaceus chevrolati 3.5 17 1 Martinez 1992
Harold, 1868
Copris armatus® Harold, 1869 - - 1-9 Huerta et al. 1981
Copris diversus® Waterhouse, - - 10 Tyndale-Biscoe
1891 1983
Copris incertus* Say, 1835 - - 3.7 Huerta 1997
Copris interioris* Kolbe, 1897 - - 6 Cambefort 1984
Copris laeviceps* Harold, 1869 - - 5-15  Klemperer 1986,
Anduaga et al.
1987
Copris lugubris * Boheman, - - 4 Anduaga et al.
1858 1987
Copris lunaris* (Linnaeus, - - 5 Rommel 1967,
1758) Klemperer 1982b
Copris ochus*(Motschulsky, 6.8 -7.9 40.8 2-5 Bang et al. 2004
1960)
Copris remotus* LeConte, 1866 - - 4-6 Lindquist 1933
Copris tripartitus* Waterhouse, - - 2-6 Bang et al. 2000
1875
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(contintia Tabla 5)

Huevo MASA O BOLA NIDO
EspECIES longitud longitud  por nido AUTORES
(mm) (mm) (n)

Digitonthophagus gazella 11-44  Rougon y Rougon
(Fabricius, 1787) 1980,

Blume y Aga 1975
Drepanocerus laticollis 25 9-10 1 Lumaret y
Fihraeus, 1857 Cambefort 1980
Drepanocerus sulcicollis 2.5 8-10 1 Lumaret y
Castelnau, 1840 Cambefort 1980
Euoniticellus intermedius 1.5 25 8 Tyndale-Biscoe
(Reiche, 1849) 1978,

Martinez et al.

2019b
Heliocopris dilloni Guérin- 2-7 Kingston y Coe
Meéneville, 1847 1977
Kheper aeratus* (Gestaecker, 30a50 Palestrini et al.
1871) 1992
Kheper nigroaeneus* 5 4.5+0.3 1 Edwards y
(Boheman,1857) Aschenborn 1989
Oniticellus egregius Guérin- 7 Davis 1977, 1989
Méneville, 1847
Oniticellus formosus Chevrolat, 20 Davis 1977, 1989
1830
Oniticellus planatus* 10 Davis 1977, 1989
Castelnau, 1840
Onitis alexis Klug, 1835 24 Tyndale-Biscoe

'Onitis anthracinus Felsche,

1907

Onitis belial (Fabricius, 1789)
!Onitis belial (Fabricius, 1798)

Onitis caffer Boheman, 1857

Onitis philemon Fabricius,

1801

'Onitis vanderkelleni Van

Lansberge, 1886

Onthophagus binodis
(Thunberg, 1818)

Onthophagus catta
(Fabricius,1787)

71%13 6.1+2.7

8637 20
86+37 4.6x2.7

12

90.2+4.01
58+3 3
35

27.7x3.79

1985

Palestrini et al.
2012

Klemperer 1982c,
Palestrini et al.
2012

Edwards 1986

Gaikwad y
Bhawane 2013

Palestrini et al.
2012

Ridsdill-Smith et
al. 1982

Gaikwad y
Bhawane 2013
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(concluye Tabla5)

Huevo MASA O BOLA NIDO
EspECIES longitud longitud  por nido AUTORES
(mm) (mm) (n)

Onthophagus depresus 2.3-25 23.1x1.5 - Hunter et al. 1996
Harold,1871
Onthophagus hirculus - 14 = 02 - Gonzalez-Vainer y
(Mannerheim, 1828) Morelli 1999
Onthophagus incensus Say, - 7.2 3 Huerta y
1835 Garcia-Hernandez

2013
Onthophagus lecontei Harold, - 23.1+£09 1-7 Arellano et al.
1871 2017
Onthophagus styloserus 2.93 - - Romero-Samper y
Griells, 1851 Martin-Piera 1995
Scarabaeus catenatus™® 10 50-51 1-4 Sato 1997
(Gerstaecker, 1871)
Sulcophanaeus menelas 10 44 4 Morelli et al. 1996
(Castelnau, 1840)
Synapsis yunnanus Arrow, - - 6 Vitner y Kral
1933 2009

El aumento artificial de la tasa de oviposicion de los escarabajos ester-
coleros se estudid por varios investigadores. En 1887 Fabre mostré que las
hembras de Copris lunaris (L., 1758) podian ser inducidas a poner méas hue-
vos si las bolas nido originales eran removidas del nido y reemplazadas répi-
damente por bolas nido artificiales hechas a mano. En C. remotus Le Conte,
1866, especie que normalmente hace un nido con cuatro a seis bolas nido,
Lindquist (1933) obtuvo hasta 41 bolas nido al cambiarlas después de la
oviposicién y colocar estiércol fresco sobre la superficie del suelo.

Esta técnica ha sido empleada para introducir especies de un pais a
otro. En Australia, los escarabajos del estiércol nativos explotaban el excre-
mento de los marsupiales, y no el estiércol del ganado vacuno introducido,
con lo cual ese pais tuvo graves problemas por el aumento de estiércol depo-
sitado en los pastizales ganaderos, con la consecuente pérdida de grandes
superficies de pastos y el aumento de moscas. En los afnos sesentas del siglo
pasado, el csiro (Commonwealth Scientific and Industrial Research Organi-
zation), en respuesta a ese problema establecié un programa de control bio-
16gico del estiércol. Uno de los objetivos de este proyecto fue la introduccién
de especies de escarabajos del estiércol provenientes de otros paises, para lo
cual se efectuaron estudios experimentales con el fin de aumentar la tasa de
oviposicién de varias especies.
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En Copris diversus Waterhouse, 1891, Tyndale-Biscoe (1983) pudo
extender el periodo de puesta, cambiando las bolas nido originales por estiér-
col fresco. Experimentos similares se hicieron en C. tripartitus Waterhouse,
1875 (Huerta y Bang 2004). Kirk y Feechan (1984) propusieron una técnica
para la cria de especies por introducir, que tiene varias ventajas: no se usa la
tierra, lo que reduce la contaminacién por otros organismos del suelo, el
acceso al nido es simple y rapido, los escarabajos se observan facilmente y se
puede monitorear su progreso; el disturbio a los escarabajos es minimo y los
terrarios son muy manipulables. Empleando esta técnica se obtuvieron un
promedio de 12 huevos por hembra en C. lunaris y 18 huevos por hembra en
C. hispanus (L., 1764), en esta especie se llegaron a obtener hasta 60 huevos
por hembra intercambiando bola nido con huevo por bolas nido artificiales
sin huevo, cada dos dias (A. Kirk comunicacién personal). Normalmente C.
hispanus oviposita cuatro a cinco huevos (Rommel 1961) y C. lunaris cuatro
a siete (Klemperer 1982a) por afio. Entre abril y agosto de 1982, més de
1,600 huevos de C. hispanus y 500 de C. lunaris fueron enviados a Australia
usando los métodos de envio de Bornemissza (1976).

La fecundidad en Scarabaeinae es muy baja, de dos huevos a mas de
100, dependiendo de la especie (Tabla 6). Datos concernientes a especies del
género Phanaeus MacLeay fueron comunicados por Price y May (2009). En
especies de este grupo, aunque aparentemente el nimero de huevos oviposita-
dos no corresponde a la fecundidad, su ndmero es bajo. En condiciones de
laboratorio Phanaeus difformis LeConte, 1847 ovipositd entre 20 y 52 huevos
(Blume y Aga 1976), en P. halffterorum Edmonds, 1979 dos parejas oviposita-
ron en total seis huevos (Edmonds 1979) y P. vindex Macleay, 1819 ovipositd
34 huevos de abril a mayo y de agosto a septiembre (Stewart y Davis 1967).

TaBLA 6. Fecundidad en especies de Scarabaeinae. Algunos datos fueron tomados de

Cambefort y Hanski (1991). (n = ntmero de huevos, * especies que cuidan el nido)

Huevos

EsPEcIE AUTORES
(n)

Canthon cyanellus cyanellus* 30-50  Martinez 1992
LeConte, 1859
Canthon indigaceus chevrolati Harold, 1868 54 Martinez 1992
Circellium bacchus (Fabricius, 1781) 2 Tribe 1976
Copris armatus™ Harold, 1869 9 Huerta ef al. 1981
Copris diversus* Waterhouse, 1891 35 Tyndale-Biscoe 1983
Copris hispanus* (Linnaeus, 1764) 4-10 Rommel 1967, Klemperer 1982b
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(concluye Tabla 6)

EsPEcIE Huevos AUTORES
(n)
Copris incertus * Say, 1835 11 =7 Martinez et al. 1996, Huerta
1997
Copris interioris* Kolbe, 1897 18 Cambefort 1984
Copris laeviceps* Harold, 1869 27 Klemperer 1986, Anduaga et al.
1987
Copris lunaris* (Linnaeus, 1758) 4-5 Rommel 1967, Klemperer 1982b
Copris remotus™ LeConte, 1866 41 Lindquist, 1933
Copris tripartitus* Waterhouse, 1875 2-6 Bang et al. 2000
Digitonthophagus gazella (Fabricius, 1787) 90 Blume y Aga 1975
Euoniticellus intermedius (Reiche, 1849) 120-140  Tyndale-Biscoe 1978, Martinez et
al. 2019b
Heliocopris dilloni Guérin-Méneville, 1847 5 Kingston y Coe 1977
Kheper lamarki MacLeay, 1821 3 Edwards 1988
Kheper nigroaeneus® (Boheman,1857)) 3 Edwards 1988
Kheper platynotus (Bates, 1888) 6 Sato e Imamori 1987
Liatongus phanaenoides (Westwood, 1839) 19 Yasuda, 1986
Neosisyphus calcaratus (Klug, 1855) 41 Paschalidis 1974
Neosisyphus fortuitus (Péringuey, 1901) 55 Paschalidis 1974
Neosisyphus infuscatus (Klug, 1855) 56 Paschalidis 1974
Neosisyphus mirabilis (Arrow, 1927) 47 Paschalidis 1974
Neosisyphus rubrus Paschalidis, 1974 36 Paschalidis 1974
Neosisyphus spinipes (Thunberg, 1818) 44 Paschalidis 1974
Oniticellus egregius Guérin-Méneville, 1847 65 Davis 1977, 1989
Oniticellus formosus Chevrolat, 1830 60-70 Davis 1977, 1989
Oniticellus planatus* Castelnau, 1840 50-150 Davis 1977, 1989
Onitis alexis Klug, 1835 130 Tyndale-Biscoe 1985
Onthophagus catta (Fabricius, 1787) 10-35 Gaikwad y Bhawane 2016
Onthophagus lenzii Harold, 1875 8-16 Yasuda 1986
Sisyphus semilunum Gerstaecker, 1871 26 Paschalidis 1974
Sisyphus sordidus Boheman, 1857 10-20 Paschalidis 1974

Se ha considerado que la baja fecundidad de esta subfamilia estd en

relacién con la reduccién a un solo ovario con una ovariola, la disponibilidad

del alimento destinado a las crias y sobre todo con el complejo comporta-

miento de nidificacién que reduce el nimero de huevos ovipuestos e incre-
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menta la supervivencia de las crias (Halffter y Matthews 1966, Halffter y
Edmonds 1982, Cambefort y Hanski 1991, Scholtz et al. 2009).

Las especies cavadoras de talla pequefia que no cuidan el nido, parti-
cularmente Euoniticellus intermedius (Reiche, 1848) y Digitonthophagus
gazella, presentan una fecundidad relativamente alta, del orden de 100 hue-
vos 0 mas (Blume y Aga 1975, Tyndale-Biscoe 1978, 1985, Martinez et al.
2019b), mientras que en las especies que cuidan el nido, es de aproximada-
mente 50 huevos. Las especies de gran tamano, como las del género Copris
Miiller presentan una fecundidad atin més baja, de 10 a 30 huevos (Huerta
et al. 1981, Martinez et al. 1996, Klemperer 1982b, Tyndale-Biscoe 1983) y
en Heliocopris dilloni Guérin-Méneville, 1847 (Kingston y Coe 1977). En las
especies rodadoras se conocen datos semejantes, en Neosisyphus Miiller,
1942 y Sisyphus Latreille, 1807, que son de talla pequena y no cuidan el nido,
la fecundidad es del orden de 20 a 55 huevos (Paschalidis 1974), mientras
que en las especies grandes de Kheper Janssens, 1940, que cuidan el nido, es
de dos a seis huevos (Sato e Imamori 1987, Edwards 1988).

La ovoabsorcidén descrita por Bell y Bohm (1975) que corresponde al
proceso de reabsorcién de los ovocitos, es considerada como una estrategia
reproductiva en los insectos, proceso mediante el cual los ovocitos degeneran
en lugar de ser ovipuestos, y sus componentes son reabsorbidos. Este pro-
ceso ocurre como respuesta a cambios conductuales, ecoldgicos y fisiol6gi-
cos, y sirve para recuperar energia y nutrientes para facilitar las oviposiciones
subsecuentes, y cuando la presion de estos factores disminuye o desaparece
comienza un nuevo ciclo reproductivo. Este proceso, entre otras caracteris-
ticas morfol6gicas, ha sido utilizado para establecer la clasificacién por eda-
des en Scarabaeinae (Tyndale-Biscoe 1984).

En Scarabaeinae la reabsorcién ha sido observada en varias especies,
ésta ocurre principalmente en el ovocito basal antes de la formacién del
corion, y esta en relacion con los factores ambientales adversos, con el com-
portamiento de cuidado al nido y en hembras que no fueron inseminadas,
principalmente (Tabla 7).

En el primer caso se encuentra Euoniticellus intermedius, en esta
especie la reabsorcién esté en relacién con condiciones desfavorables para la
oviposicién, como la falta de sitios de nidificacién adecuados, hacinamiento,
clima inadecuado o falta de alimento. Sélo en esta especie se ha observado
que el ovocito basal se encuentra fuera de la base de la ovariola, por lo que le
llamaron reabsorcién extraovariolar (Tyndale-Biscoe y Watson 1977, Tynda-
le-Biscoe et al. 1981). En Onthophagus granulatus Boheman, 1858 y O. aus-
tralis (Guérin-Méneville, 1838) la sequia puede inducir la reabsorcién de los
ovocitos en la ovariola (Tyndale-Biscoe et al. 1981, Tyndale-Biscoe y Walker
1992). En condiciones de campo, es comtn encontrar hembras de O. alexis
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TaBLa 7. Especies de Scarabacinae en las que se presenta reabsorcion de ovocitos y
condiciones que la inducen. (ca, condiciones adversas; DR, diapausa reproductiva;

cN, cuidados al nido).

Especie CA DR CN AUTORES
Canthon cyanellus cyanellus X X Halffter et al. 1983, Martinez y
LeConte. 1859 Caussanel 1984, Martinez 1992
Canthon indigaceus X - Martinez y Montes de Oca
chevrolati Harold, 1868 1988, Martinez 1992
Copris armatus Harold, 1869 X X X Huerta et al. 1981, Anduaga y

Huerta 1983

Copris diversus Waterhouse, X Tyndale-Biscoe 1983, Anduaga
1891 y Huerta 1983
Copris incertus Say, 1935 X Martinez et al. 1996
Copris laeviceps Harold, X Klemperer 1986, Anduaga et
1869 al. 1987
Copris lugubris Boheman, X Anduaga et al. 1987
1858
Copris tripartitus X Huerta y Bang 2004
Waterhouse, 1875
Euoniticellus intermedius X - Tyndale-Biscoe y Watson 1977
(Reiche, 1849)
Eurysternus balachowskyi X Halffter et al. 1980
Halffter y Halffter, 1976
Eurysternus caribaeus X Halffter et al. 1980
(Herbst, 1789)
Eurysternus magnus X Halffter et al. 1980
Castelnau, 1840
Kheper nigroaeneus X X Edwards 1988,
(Boheman, 1857) Edwards y Aschenborn 1989
Kheper platynotus (Bates, X Sato e Imamori 1987
1888)
Oniticellus cinctus X Klemperer 1983, Davis 1989
(Fabricius, 1775)
Oniticellus planatus X Davis 1989

Castelnau, 1840

Onitis alexis Klug, 1835 X
Onthophagus australis X
(Guérin-Méneville, 1838)
Onthophagus granulatus X
Boheman, 1858

Phanaeus daphnis Harold, X
1863

Tyndale-Biscoe 1988
Tyndale-Biscoe y Walker 1992

Tyndale-Biscoe et al. 1981

Tyndale-Biscoe y Lépez-G.
1982
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Klug, 1835 reabsorbiendo ovocitos (Tyndale-Biscoe 1988), esto se observé
también en pocas hembras de Phanaeus daphnis Harold, 1863 provenientes
del campo (Tyndale-Biscoe y Lopez-Guerrero 1982).

En el segundo caso estan las especies que cuidan el nido. Entre ellas
se encuentran varias especies de Copris (Anduaga y Huerta 1983, Anduaga
et al. 1987, Huerta et al. 1981, Klemperer 1982a, 1986, Tyndale-Biscoe
1983), en Oniticellus cinctus (F., 1775) y O. planatus Castelnau, 1840 (Davis
1989, Halffter y Edmonds 1982, Klemperer 1983), en Canthon c. cyanellus
(Halffter et al. 1983, Martinez y Caussanel 1984, Martinez y Montes de Oca
1988, Martinez 1992), en Kheper nigroaeneus (Boheman, 1857) y K. platy-
notus (Bates, 1888) (Edwards 1988, Edwards y Aschenbornn 1989, Sato e
Imamori 1987) y en Eurysternus caribaeus (Herbst, 1789), E. magnus Cas-
telnau, 1840 y E. balachowskyi Halffter y Halffter, 1976 (Halffter et al.
1980).

Los ovocitos inmaduros también son reabsorbidos en las hembras,
aisladas del macho, que no fueron inseminadas. Esto ha sido observado en
Copris armatus (Anduaga y Huerta 1983) y en Canthon c. cyanellus (Marti-
nez y Montes de Oca 1988, Martinez y Cruz 1990).

La espermateca en Scarabaeinae tiene casi siempre forma de C, es
muy curvada, muy esclerotizada y del extremo basal, que generalmente es el
mas ancho, sale el conducto espermatecal, que es de diferente tamafo segin
la especie y que desemboca entre el oviducto y la camara genital. La glandula
espermatecal desemboca ventralmente en el daltimo tercio de la espermateca.
Los dos extremos de la espermateca estan unidos por fuertes haces muscu-
lares. En el género Sisyphus, aunque no en todas las especies, la espermateca
difiere en su morfologia de las que se han observado en las especies de Sca-
rabaeinae, es saculiforme, sin glandula y el conducto espermatecal es tan
largo que puede superar la longitud del individuo (Barbero et al. 1991). En
Aphodiinae puede ser ligeramente curvada y poco esclerotizada y en Geotru-
pidae es saculiforme (Figura 7) (Willimzik 1930, Halffter y Edmonds 1982,
Bovo y Zunino 1983, Lépez Guerrero y Halffter 2000).

En Copris armatus y Canthon humectus (Say, 1831) se encontrd que el
epitelio de la glandula espermatecal presenta numerosas unidades glandula-
res con salida hacia el lumen de la glandula donde vierten sus secreciones, las
cuales pasan a la espermateca donde sirven para el mantenimiento de los
espermatozoides, hasta el momento de la fertilizaciéon. Dichas secreciones
contienen grandes cantidades de carbohidratos y de lipidos (Martinez y
Valero 1985).

Zunino, en 1971 destacé la importancia del estudio de la genitalia de
las hembras en Onthophagus Latreille, 1802 y describi6 las técnicas y crite-
rios de estudio (Zunino 1978). La intima cuticular de la cdmara genital
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Ficura 7. Espermatecas de varias especies de escarabajos del estiércol. A: Teuchestes
fossor. B: Anoplotrupes stercorosus [citado como Geotrupes sylvaticus] C: Anoplotrupes
stercorosus [citado como Geotrupes stercorosus]. D: Onthophagus fuscus Boucomont,
1932. E: Digitonthophagus gazella. F: Onitis sphinx Fabricius, 1775. G: Euoniticellus
intermedius. H: Copris boucardi Harold, 1869. I: Dichotomius colonicus (Say, 1835).
J: Canthon viridis (Palisot de Beauvois, 1805). K: Eurystenus mexicanus,

Sisyphus mexicanus Harold, 1863. Segtin Lépez-Guerrero y Halffter 2000.

Los esquemas no estan a escala (ce: conducto espermatecal, e: espermateca,

ge: glandula espermatecal, m: mdsculos).
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presenta dos regiones mucho maés esclerotizadas, una en forma de H (escle-
rificaciéon de soporte) y otra que corresponde a la desembocadura del con-
ducto de la espermateca en la cdmara genital (infundibulum). Estas areas
mas esclerotizadas que el resto de la intima cuticular, presentan claramente
diferencias de una especie a otra, por lo que se han empleado con fines taxo-
némicos, sobre todo en la tribu Onthophagini (Zunino 1981, Zunino y Hal-
ffter 1988a, b, Sanchez et al. 2015, Arriaga et al. 2016, Moctezuma et al.
2016, 2020, Gasca-Alvarez et al. 2018, Rossini et al. 2018, Joaqui et al.
2019) (Figura 8). Desde este punto de vista, también se ha estudiado la geni-
talia de hembras del género Copris (Marchisio y Zunino 2012) y de especies
de Geotrupidae (Bovo y Zunino 1983).

c. Geotrupidae

D E

Ficura 8. Aparatos copuladores de algunas hembras de Onthophagini. A:
Onthophagus del grupo chevrolati. Tomado de Zunino y Halffter 1988a. B: O.
bolivari Moctezuma, Rossini y Zunino, 2016. Tomado de Arriaga et al. 2016. C: O.
martinpierai Moctezuma, Rossini y Zunino, 2016. Tomado de Moctezuma et al.
2016. D: O. chilapensis Gasca-Alvarez, Zunino y Deloya, 2018. Tomado de
Gasca-Alvarez et al. 2018. E: O. orizabensis Moctezuma, Joaqui y Sanchez Huerta,
2019. Tomado de Joaqui et al. 2019. F: O. neofuscus Moctezuma y Halffter, 2020.
Tomado de Moctezuma y Halffter 2020 (a: esclerificacion de soporte. b: porcién
expandible de la vagina. c: infundibulum, parte cefélica. d: infundibulum, parte
intermedia. e: infundibulum, parte caudal. f: conducto de la espermateca. g:
espermateca. h: glandula de la espermateca).
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Las hembras de esta subfamilia presentan dos ovarios, dos oviductos latera-
les, un oviducto comdn, la cdmara genital y la espermateca con su gldndula
espermatecal. No hay glandulas accesorias (Figura 9).

Cada ovario tiene seis ovariolas, nimero que es constante en todas las
especies que se han estudiado (Ritcher y Baker 1974, Robertson 1961,
Scholtz y Grebennikov 2005, Trotta-Moreu et al. 2007, Martinez y Trot-
ta-Moreu 2010) (Tabla 8).

La maduracion ovarica corresponderia a la maduracién secuencial, esta-
blecida por Gittings y Giller (1997) en las especies de Aphodiinae. Por ejemplo,
en Megatrupes cavicollis (Bates, 1887), en cada ovario sélo madura un ovocito y
se alterna la maduracién de un ovario al otro (Halffter et al. 1985).

Las hembras de este grupo oviponen huevos grandes, aunque no han
sido medidos en la mayoria de las especies. Sin embargo, se conoce que en

Ficura 9. Sistema reproductivo en algunas hembras inmaduras de Geotrupidae: A:
Megatrupes cavicollis. Tomado de Halffter et al. 1985. B: Geotrupes rufoclavatus.
Tomado de Trotta-Moreu et al. 2007. Hembras maduras de: C: Onthotrupes
nebularum. D: Onthotrupes herbeus. E: Haplogeotrupes guatemalensis. F: Cerato-
trupes fronticornis. Tomados de Martinez y Trotta-Moreu 2010 (cg: camara genital
o vagina. e: espermateca con su glandula. go: gonoporo. ob: ovocito basal maduro.
oc: oviducto comn. ol: oviducto lateral. os: ovariola sin ovocitos desarrollados. ov:

ovario. pg: placas genitales).
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TaBLa 8. Numero de ovariolas por ovario, en especies de Geotrupidae.

ESPECIE OVARIOLAS AUTORES

()
Anoplotrupes stercorosus (Scriba, 1791)! 6-6 Willimzik 1930
Bolborhombus carinatus (Schaeffer, 1906) 6-6 Ritcher y Baker 1974
Ceratotrupes fronticornis (Erichson, 1847) 6-6 Martinez y Trotta-Moreu 2010
Eucanthus lazarus (Fabricius, 1775) 6-6 Robertson 1961
Geotrupes splendidus (Fabricius, 1775) 6-6 Ritcher y Baker 1974
Geohowdenius cnephosus Howden, 19642 6-6 Martinez y Trotta-Moreu 2010
Halffterius rufoclavatus Jekel, 1865+ 6-6 Trotta-Moreu ef al. 2007

6-6 Martinez y Trotta-Moreu 2010
Haplogeotrupes guatemalensis H., 1974 6-6 Martinez y Trotta-Moreu 2010
Megatrupes cavicollis (Bates, 1887)° 6-6 Halffter et al. 1985

Pluot-Sigwalt y Martinez 1998
Martinez y Trotta-Moreu 2010

Megatrupes fisheri Howden, 19677 6-6 Martinez y Trotta-Moreu 2010
Mycotrupes gaigei Olson y Hubbell, 1954 6-6 Ritcher y Baker 1974
Odontoeus obesus (LeConte, 1859)8 6-6 Ritcher y Baker 1974
Onthotrupes herbeus Jekel, 1865° 6-6 Martinez y Trotta-Moreu 2010
Onthotrupes nebularum Howden, 1964'° 6-6 Martinez y Trotta-Moreu 2010
Onthotrupes sobrinus Jekel, 1964 6-6 Martinez y Trotta-Moreu 2010
Onthotrupes viridiobscurus Jekel, 1865'2 6-6 Martinez y Trotta-Moreu 2010
Peltotrupes profundus Howden, 1952 6-6 Ritcher y Baker 1974

Citados como 'Geotrupes silvaticus. 2Geotrupes (Geohowdenius) cnephosus. > Geotrupes rufo-
clavatus. *Geotrupes (Halffterius) rufoclavatus. >Geotrupes (Haplogeotrupes) guatemalensis.
°Geotrupes cavicollis. "Geotrupes (Megatrupes) fisheri.  Bolboceras obesus. °Geotrupes (Ontho-
trupes) herbeus. '°Geotrupes (Onthotrupes) nebularum. "'Geotrupes (Onthotrupes) sobrinus. '

Geotrupes (Onthotrupes) viridiobscurus.

Typhaeus typhoeus (L., 1758) miden aproximadamente 4 x 2 mm (Scholtz et
al. 2009) y en algunas especies australianas, no coproéfagas, los huevos son
de un tamano excepcionalmente grandes en relacion con el tamafno de la
hembra, y aparentemente aportan en el vitelo las reservas suficientes para
que se lleve a cabo el desarrollo preimaginal, porque los huevos son ovipues-
tos en cdmaras de puesta sin alimento, como sucede en Bolborhachium rec-
ticorne (Guérin-Méneville, 1838) especie en la cual los huevos miden 9 x 7
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mm y en Bolboleaus hiaticollis Howden, 1985 miden 11 x 9 mm (Houston

2011, 2016) (Figura 10).

Ficura 10. Huevos gigantes en Bolborhachium recticorne. A: En comparacién con

A

el tamafio de la hembra. B: En la cdmara de puesta. Fotos de Houston (2011).

Escala = 1 mm

En este grupo, las hembras oviponen un solo huevo por camara de

puesta y el nimero de huevos puestos por nido es relativamente bajo, cinco
masas nido por nido en Megatrupes cavicollis (Halffter et al. 1985) y hasta
16 por nido en Typhaeus typhoeus (Brussaard 1983) (Tabla 9).

TaBLa 9. Namero (n) de huevos por masa nido y por hembra, en especies de Geotrupidae.

Huevos porR  HUEVOS POR
EspECIES MASA NIDO HEMBRA AUTORES
(n) (n)

Blackburnium reichei (Guérin- 1 Houston 2016
Méneville, 1838)
Bolboleaus hiaticollis Howden, 1985 1 Houston 2016
Bolborhachium inclinatum Howden, 1 Houston 2016
1985
Bolborhachium recticorne (Guérin- 1 Houston 2016
Mén., 1838)
Ceratophyus hoffmannseggi 1 Klemperer 1984
Fairmaire, 1856
Chelotrupes hiostius (Gené, 1836)! 1 2-8 Crovetti 1971
Geotrupes mutator (Marsham, 1802) 1 4-16 Teichert 1955
G. spiniger (Marsham, 1802) 1 9-10 Klemperer 1979

83



LA REPRODUCCION DE LOS ESCARABAJOS ESTERCOLEROS

84

(concluye Tabla 9)

Hugvos poR  HUEVOS POR

EspEciEs MASA NIDO HEMBRA AUTORES
(n) (n)
G. stercorarius (Linnaeus, 1758) 1 4-17 Teichert 1955
Lethrus apterus (Laxmann, 1770) 2-8 Spaney 1910
1 5-7 Frantsevich et al.
1977
6-11 Schreiner 1906
Megatrupes cavicollis (Bates, 1887)? 1 5 Halffter et al. 1985
Thorectes albarracinus Wagner, 1928 1 - Klemperer y
Lumaret 1985
Thorectes lusitanicus (Jeckel,1865)3 1 - Klemperer y
Lumaret 1985
Thorectes sericeus (Jeckel, 1865) 1 - Klemperer y
Lumaret 1985
Trypocopris vernalis (Linnaeus, 1 5-10 Teichert 1959
1758)*
Typhaeus typhoeus (Linnaeus, 1758) 1 4-16 Brussaard 1983
10 Palmer 1978
15 Kuijten, 1960
3-8 Spaney, 1910

Citados como: 'Thyphaeus (Chelotrupes) hiostius, ?Geotrupes cavicollis, 3 Thorectes laevigatus

cobosi. *Geotrupes vernolis.

La fecundidad de las hembras de Geotrupidae es relativamente baja, en
Megatrupes cavicollis es de 12 huevos (Halffter et al. 1985) y en Typhaeus
typhoeus es de maximo 16 huevos (Brussaard 1983). Es muy probable que
los datos sobre el nimero de huevos por nido que se presentan en la tabla 6,
correspondan a la fecundidad en las hembras de este grupo, debido a que se
reproducen Gnicamente una vez y mueren al final de la temporada reproduc-
tiva, como se conoce en Typhaeus typhoeus (Fremlin 2017).

2. EL SISTEMA REPRODUCTIVO DE LOS MACHOS

En los escarabajos del estiércol el sistema reproductivo de los machos esta
formado por dos testiculos, cada uno con sus respectivos conductos eferen-
tes y deferentes. Tienen dos glandulas accesorias que desembocan en su pro-
pio reservorio glandular, cada uno de los cuales se continda con el conducto
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glandular. Los conductos glandulares y conductos deferentes desembocan en
el bulbo eyaculador, que a su vez desemboca en el edeago.

a. Aphodiinae

En términos generales, el sistema reproductivo de los machos en esta subfa-
milia presenta casi las mismas estructuras y es muy semejante en las especies
que se han descrito, sin embargo, existen algunas diferencias, por ejemplo, el
numero de foliculos testiculares difiere entre especies y la vesicula seminal
solo se presenta en las especies de Cephalocyclus Dellacasa, Gordon y Della-
casa, 1998 (Figura 11).

Ficura 11. Sistemas reproductivos en machos de Aphodiinae. Nombres de especies
segin Dellacasa et al. 2001. A: Gonaphodiellus opisthius. B: Haroldiellus sallei. C:
Planolinellus vittatus. D: Nialaphodius nigrita. E: Labarrus pseudolividus. F:
Cephalocyclus hogei. Tomados de Martinez et al. 2001 (be: bulbo eyaculador. cd:
conducto deferente. cg: conducto glandular. ft: foliculos testiculares. ga: glandulas
accesorias. gp: glandula prepucial. t: testiculo. pa: parameros. ph: phalobase. rg:

reservorio glandular. sg: spiculum gastrale. s: vesicula seminal).

Los foliculos testiculares son esféricos y varian de cinco a siete, segtn la
especie. Hay cinco en Blackburneus saylorea (Robinson, 1940) (Martinez y
Suérez 2012), seis en Nialus varians (Duftschmid, 1805) y en Phalacrono-
thus quadrimaculatus (L., 1761) o siete en Aphodius conjugatus (Panzer, 1795)
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TaBLA 10. Ndmero (n) de foliculos testiculares por testiculo y tamafo, en machos
de Aphodiinae, con su nombre actual de acuerdo con Dellacasa G. et al. (2001).

*Testiculos del mismo tamafo.

EsPECIE

FoLicuLOS TESTICULARES

TamaNO (mm) AUTORES

(n) grandes pequefios
Agrilinellus ornatus 7-7 2(0.24%0.03) + 5 (0.13+0.03)  Martinez 2005
(Schmidt, 1911)
Aphodius conjugatus 7-7 Bordas 1900
(Panzer, 1795)
Aphodius fimetarius 7-7 Pluot-Sigwalt y Martinez
(Linnaeus, 1758) 1998
Blackburneus saylorea 5-5 5(0.24 = 0.03)* Martinez y Suarez 2012
(Robinson, 1940)
Cephalocyclus gravidus 6-6 2 (0.48+0.06) + 4 (0.35£0.03)  Martinez y Dellacasa
(Harold, 1863) No publicado
Cephalocyclus gravidus 6-6 2 (0.480.06) + 4 (0.35x0.05)  Martinez y Dellacasa
(Harold,1863) No publicado
Cephalocyclus hogei 6-6 2(0.38) + 4 (0.26)* Marti 2001
(Batos, 1887) artinez et al. 200
Cephalocyclus 6-6 2 (0.44x0.04) + 4 (0.31x0.03)  Martinez y Sudrez 2006
durangoensis (Bates, 1887)
Cephalocyclus mexicanus ~ 6-6 2(0.51x0.06) + 4 (0.22x0.03)  Martinez y Dellacasa
(Harold, 1862) No publicado
Cephalocyclus stebnickae 6-6 2(0.33£0.03) + 4 (0.25x0.03)  Martinez y Dellacasa
Deloya e Ibafiez, 2000 No publicado
Gonaphodiellus opisthius 7-7 7 (0.31%0.03)* Martinez y Sudrez 2006
(Bates, 1887)
Labarrus pseudolividus 77 2(0.4) +5 (0.2 Pluot-Sigwalt y Martinez
(Balthasar, 1941) 1998
Liothorax levatus 7-7 2 (0.470.09) + 5 (0.28+0.05  Martinez y Sudrez 2006
(Schmidt, 1907)
Nialus varians 6-6 Bordas 1900
(Duftschmid, 1805) !
Phalacronothus 6-6 Bordas 1900
quadrimaculatus
(Linnaeus, 1761) 2
Pharaphodius oleosus 6-6 2(0.55£0.03) + 4 (0.40=0.03)  Martinez y Dellacasa
(Harold, 1871) No publicado
Planolinellus vittatus (Say,  7-7 2(045+0.05 +5 0.8+  Martinez y Suarez 2006
1825) 0.03)
Teuchestes fossor 77 7(0.7)* Pluot-Siwalt y Martinez

(Linnaeus, 1758) 3

1998

Citados como: 'Aphodius varians, *Aphodius quadrimaculatus, >Aphodius fossor.
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(Bordas 1900), en Gonaphodiellus opisthius (Bates, 1887) (Martinez et al.
2001), y en Aphodius fimetarius y Teuchestes fossor (Pluot-Sigwalt y Marti-
nez 1998). También varia el tamano de los foliculos en una misma especie,
pueden tener el mismo tamafo, como en Gonaphodiellus opisthius y en Blac-
kburneus saylorea (Martinez y Sudrez 2006, 2012), o pueden ser de dife-
rente tamafio, como en Planolinellus vittatus (Say, 1825) y Cephalocyclus
hogei (Bates, 1887) (Martinez 2005, Martinez et al. 2001) y otras especies.
Los foliculos chicos pueden medir de 0.13 a 0.36 mm de diametro y los gran-
des de 0.26 a 0.58 mm de didmetro (Tabla 10).

Los foliculos testiculares en fresco tienen una coloracién blanquecina,
no tienen una membrana que los agrupe y no son septados. Como en la
mayoria de los insectos, histolégicamente cada foliculo testicular presenta el
germario en la parte apical del foliculo, y un conducto eferente en forma de
embudo que ocupa la parte central media y posterior del foliculo. Alrededor
del conducto eferente se encuentran los cistos de espermatocitos primarios,
de espermatocitos secundarios, de espermatidas, paquetes de espermatozoi-
des y las células nutricias que miden de 17 a 50 um, las cuales aportan
nutrientes a los espermatozoides desde el inicio de su diferenciacion. Todas
estas estructuras descienden hacia la parte posterior del foliculo y después
los paquetes de espermatozoides y las células nutricias se encuentran hacia la
parte anterior del conducto eferente, antes de pasar al conducto deferente.
Ademas, dentro del conducto deferente se pueden observar células nutricias
en degeneracion, asi como granulos de su secrecién formados por polisacari-
dos (Figura 12A, B). En el conducto deferente se encuentran los espermato-
zoides dispersos entre abundantes secreciones (Martinez y Cruz 1999).

Los espermatozoides de especies de Aphodiinae presentan tamafios
muy diferentes. Por ejemplo, en Gonaphodiellus opisthius, que mide aproxi-
madamente 4 mm de longitud, los espermatozoides pueden medir 2 mm de
longitud. En Haroldiellus sallei (Harold, 1863) [citado como Aphodius sallei]
los espermatozoides de los foliculos grandes miden més de 1 mm y los que
estan en los foliculos chicos apenas miden 0.62 mm. En estas especies los
espermatozoides maduros se enrollan alrededor del conducto eferente y
hacia la periferia del foliculo (Martinez y Cruz 1999) (Tabla 11).

El tamafo tan grande de los espermatozoides y la forma como se dis-
tribuyen dentro del foliculo no es comiin de observar entre los coledpteros,
s6lo se ha observado en el crisomélido Alagoasa bicolor (L., 1767) (Virkkiy
Buck 1994). No se sabe cudl es la ventaja reproductiva para especies que
tienen espermatozoides grandes. Virkki (1973) considerd que tener pocos
paquetes de espermatozoides podria ser una tendencia en insectos més espe-
cializados, lo que limita la variabilidad genética, pero facilita la adaptacién a
nichos especializados. Por otro lado, Garcia-Gonzélez y Simmons (2007)
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Ficura 12. Micrografias de secciones longitudinales y esquemas de foliculos
testiculares. Escala = 100 um. Aphodiinae: A: Teuchestes fossor. B: cortes transver-
sales de foliculos de Haroldiellus sallei. Scarabaeinae: C: Onthophagus batesi
Howden y Cartwright, 1963. D: Eurysternus caribaeus. E: Deltochilum gibbosum
(Fabricius, 1775). Geotrupidae: F: Onthotrupes sobrinus. G: Onthotrupes nebula-
rum. Esquemas de foliculos testiculares en H: Aphodiinae. I: Scarabaeinae. J:
Geotrupidae. Tomados de Martinez y Cruz 1999 (ce: conducto eferente con células
nutricias y espermatozoides. czt: colas de espermatozoides en seccidn transversal.
czl: colas de espermatozoides en seccidén longitudinal. epl: espermatocitos prima-
rios. ep2: espermatocitos secundarios. epm: cistos de espermatidas. g: germario.

pz: paquetes de espermatozoides. s: septos).

consideran que los espermatozoides grandes pueden favorecer la evolucién
hacia espermatozoides més pequefios, sobre todo cuando existe una compe-
tencia espermatica.

En Labarrus pseudolividus (Balthasar, 1941) las glandulas accesorias
o mesadenias por su origen mesodérmico, son largas, se enrollan sobre si
mismas y miden de 6 a 7 mm. En fresco, sus secreciones son translicidas y
se van acumulando en el reservorio glandular que mide 1.5 mm, con didme-
trode 0.2 a 03 mm, y los granulos de las secreciones son de diferente tamafio;



TaBLA 11. Longitud promedio de los espermatozoides, en especies de Aphodiinae,
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Scarabaeinae y Geotrupidae. C. hogei, H. sallei y P. vittatus, que tienen foliculos

testiculares grandes y chicos, presentan dos tamafios de espematozodies depen-

diendo del tamafio de los foliculos.

LONG. PROMEDIO

EspEciE AUTORES
(mm)

Aphodiinae
Cephalocyclus hogei (Bates, 1887) 1500y 800 Martinez 2003
Gonaphodiellus opisthius (Bates, 1887) 2000 Martinez 2003
Haroldiellus sallei (Harold, 1863)! 1118y 626 Martinez y Cruz 1999
Planolinellus vittatus (Say, 1825)? 1100y 600 Martinez 2003
Scarabacinae
Canthon cyanellus cyanellus LeConte, 1859 108 Martinez y Cruz 1999
Copris laeviceps Harold, 1869 108 Martinez y Cruz 1999
Deltochilum pseudoparile Paulian, 1938 146 Martinez y Cruz 1999
Dichotomius carolinus (Linnaeus, 1767) 562 Martinez y Cruz 1999
Digitonthophagus gazella (Fabricius, 1787) 90 Martinez y Cruz 1999
Euoniticellus intermedius (Reiche, 1849) 383 Martinez y Cruz 1999
Eurysternus caribaeus (Herbst, 1789) 217 Martinez y Cruz 1999
Eurysternus mexicanus Harold, 1868 210 Martinez y Cruz 1999
Liatongus rhinocerulus (Bates, 1889) 600 Martinez y Cruz 1999
Ontherus mexicanus Harold, 1868 140 Martinez y Cruz 1999
Onthophagus batesi Howden 225 Martinez y Cruz 1999
y Cartwright, 1963
Onthophagus binodis Thunberg, 1818 1086 Martinez y Cruz 1999
Onthophagus cyanellus Bates, 1887 466 Martinez y Cruz 1999
Onthophagus taurus (Schreber, 1759) 980 Simmons ef al. 1999
Phanaeus amethystinus Harold, 1863 306 Martinez y Cruz 1999
Sulcophaneus menelas (Castelnau, 1840) 383 Martinez y Cruz 1999
Geotrupidae
Anoplotrupes stercorosus (Scriba, 1791) 134 Martinez y Cruz 1999
Ceratotrupes bolivari (Halffter y Martinez, 1962) 166 Martinez y Cruz 1999
Halffterius rufoclavatus (Jekel, 1865) 116 Martinez y Cruz 1999
Lethrus apterus (Laxmann, 1770) 950-1000 Martinez y Cruz 1999
Megatrupes cavicollis (Bates, 1887) 127 Martinez y Cruz 1999
Onthotrupes nebularum (Howden, 1964) 127 Martinez y Cruz 1999

Citados como: 'Aphodius sallei, ? Planolinus vittatus
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de ahi pasan al conducto glandular, de menos de 1 mm, con didmetro de 30
wum, donde los granulos se encuentran entre una sustancia homogénea. El
bulbo eyaculador (Figura 13A) es un 6rgano ligeramente curvado, de 1 mm
de largo por 0.6 mm de didmetro y con una pared muscular de 50 um de
grosor, en su parte anterior desembocan los conductos glandulares y los efe-
rentes, quienes a su vez desembocan en el conducto eyaculador que se
encuentra dentro de este 6rgano. El conducto eyaculador tiene una intima
cuticular que forma espinas dirigidas hacia la parte posterior. Este conducto
y parte del saco interno se encuentran dentro del bulbo eyaculador (Pluot-Si-
gwalt y Martinez 1998). Estas estructuras se presentan igualmente en otras
especies como Gonaphodiellus opisthius, Haroldiellus sallei, Planolinellus
vittatus, Nialophorus nigrita [citado como A. nigrita] Fabricius, 1801 y
Cephalocyclus hogei (Martinez et al. 2001).

cd

pme
pmi

Ficura 13. Esquemas del bulbo eyaculador. A: Haroldiellus sallei. B: Canthon
indigaceus chevrolati. C: Geotrupes (M.) cavicollis. Tomados de Pluot-Sigwalt y
Martinez (1998). (be: bulbo eyaculador. cd: conducto deferente. ce: conducto
eyaculador. ec: espinas cuticulares. ga: glandulas accesorias. gal: glandula acceso-
ria 1. ga2: gldndula accesoria 2. ge: glandula ectadenia. ic: intima cuticular. pm:
pared muscular. pme: pared muscular externa. pmi: pared muscular interna. ru:
regién de unién entre los conductos mesodérmicos y ectodérmicos. si: saco

interno).
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b. Scarabaeinae

El sistema reproductivo de los machos de esta subfamilia presenta el mismo
plan anatémico que los Aphodiinae (Figura 14). En algunas especies cada
testiculo puede estar envuelto por una delgada membrana, como en Copro-
phanaeus lancifer (L., 1767) (Edmonds 1974), Canthon i. chevrolati, C. c.
cyanellus (Pluot-Sigwalt y Martinez 1998) y Copris incertus Say, 1935 (Cruz
M. obs. pers.).

En todas las especies observadas cada testiculo esta formado por seis
foliculos testiculares, excepto en Digitonthophagus gazella [citado como
Onthophagus gazella] que tiene 12 foliculos por testiculo (Benitez y Martinez
1982). Cada foliculo puede ser esférico, como en la tribu Scarabaeini, elip-
soidal corto como en las especies de Coprini, Onthophagini, Onitini y Eurys-

Ficura 14. Sistemas reproductivos en machos de Scarabaeinae. A: Canthon
indigaceus chevrolati. Tomado de Pluot-Sigwalt y Martinez 1998. B: Canthon
floridanus (Brown, 1946). Tomado de Martinez M. et al. 2019a. C: Coprophanaeus
lancifer. Tomado de Edmonds 1974. Se ilustra sélo un lado de la genitalia interna.
D: Euoniticellus intermedius. Tomado de Martinez et al. 2019b. E: Copris armatus.
Tomado de Cruz y Huerta 1998. F: Digitonthophagus gazella. Tomado de Benitez y
Martinez M. 1982. No se ilustran los 12 foliculos testiculares. (be: bulbo eyacula-
dor. cd: conducto deferente. cg: conducto glandular. ft: foliculos testiculares.

ga: glandulas accesorias. gp: glandula prepucial. pa: parameros. ph: phalobase.

rg: reservorio glandular. sg: spiculum gastrale). Escala = 1 mm.
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ternini, o elipsoidal alargado como en los Oniticellini (Figura 15). En fresco,
a la diseccién, tienen una coloracidn que varia segtn la especie, son blancos
en Copris incertus y Euoniticellus intermedius, amarillos en Dichotomius sp.,
y Copris laeviceps Harold, 1869, o naranja en Canthon i. chevrolati y Pha-
naeus endymion Harold, 1863 (Martinez y Cruz 1999).

Los foliculos presentan una simetria radial con respecto al eje ante-
ro-posterior. El germario con las espermatogonias se encuentra en la parte
apical del foliculo. Los espermatocitos en diferente etapa de maduracion se
distribuyen en forma radial alrededor del conducto eferente. Los cistos de
espermatocitos primarios se localizan debajo del germario y hacia la perife-
ria del foliculo, los espermatocitos secundarios y las espermétidas se encuen-
tran hacia la parte anterior. Los cistos con espermatozoides se ubican en el
centro del foliculo, cerca de la entrada al conducto eferente. Los paquetes de
espermatozoides se mantienen unidos por sus cabezas a una célula nutricia
grande que mide de 22 a 66 um de didmetro, segin las especies (Benitez y
Martinez 1985, Martinez y Cruz 1992) (Figura 12C, D, E).

En los conductos eferentes de los machos maduros de Canthon i. che-
vrolati y C. c. cyanellus, se encuentran abundantes paquetes de espermato-
zoides y células nutricias en proceso de degeneracién. En el conducto

0 00 6§
G

A C D

® Y @

Ficura 15. Diferentes formas del foliculo testicular que se presentan en especies de

diferentes tribus de Scarabaeinae. A: Onthophagus batesi. B: Digitonthophagus
gazella. C: Gromphas lacordairei Blanchard, 1846. D: Phanaeus tridens. E:
Euoniticellus intermedius. F: Liatongus rhinocerulus (Bates, 1889). G: Copris
incertus. H: Dichotomius satanas. 1: Eurysternus mexicanus. J: Eurysternus cari-
baeus. K: Canthon indigaceus chevrolati. L: Deltochilum pseudoparile Paulian,
1938. Tomados de Martinez y Cruz 1999. (g: germario. cd: conducto deferente).

Escala = 1 mm.
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deferente los espermatozoides estan dispersos entre granulos finos de glucé-
geno (Cruz y Martinez 1992, Pluot-Sigwalt y Martinez 1998).

Los espermatozoides son largos y rectos en la mayoria de las especies
(Tabla 11), pero hay otros en forma de ovillo, como en Coprophanaeus tela-
mon (Harold, 1863), Gromphas lacordairei Brullé, 1834, Dichotomius sata-
nas (Harold, 1867), Canthidium moestum Harold, 1867 y Ateuchus illaesus
(Harold, 1868) o incluso con forma de zig-zag, como en Phanaeus tridens
Castelnau, 1840 y Dichotomius carolinus (L., 1767). Su talla varia entre 90
y 600 um, aunque los hay de casi 1,000 um, como en Onthophagus binodis
(Thunberg, 1818) y O. taurus (Schreber, 1759) (Martinez y Cruz 1999, Sim-
mons et al. 1999).

La reabsorcion o degeneracion histoldgica testicular se ha observado
en los machos de Canthon c. cyanellus que se encontraban cuidando el nido
con la hembra, cuando ambos no se alimentaban (Martinez y Benitez 1988),
en individuos viejos de Digitonthophagus gazella [citado como Onthophagus
gazella] que se encontraban al final de su etapa reproductiva (Benitez y Mar-
tinez 1985), y en individuos viejos al final del cuidado al nido de Cephalodes-
mius armiger Westwood, 1841 (Lépez-Guerrero y Halffter 1991).

Las glandulas accesorias en Canthon i. chevrolati son tubulares, se
enrollan sobre si mismas formando un ovillo, son transltacidas y miden aproxi-
madamente 24 mm de longitud. Su secrecion es homogénea con granulos
finos (Pluot-Sigwalt y Martinez 1998). Se han descrito también en C. c. cya-
nellus (Martinez y Cruz 1992) y en Copris incertus (Cruz y Huerta 1998). En
el reservorio glandular las secreciones son abundantes y estdn formadas por
granulos finos y densos, de naturaleza proteica, y otros granulos de talla mayor
constituidos por polisacaridos como el glucdgeno y mucopolisacaridos acidos,
mas proteinas con aminoécidos como la tirosina, triptéfano, histidina y cis-
tefna, principalmente, granulos que se encuentran también en el conducto
glandular (Cruz y Martinez 1992).

El bulbo eyaculador descrito en Canthon i. chevrolati (Pluot-Sigwalt y
Martinez 1998) es un érgano con una pared de musculos circulares de 100 wm
de espesor, que contiene en su interior el conducto eyaculador al cual desembo-
can, en su porcién anterior, los conductos deferentes y glandulares, y una glan-
dula tubular o ectadenia. La intima cuticular de la ectadenia forma espinas
cortas, finas y son poco abundantes, y sus secreciones, también poco abundan-
tes, estan formadas de granulos de naturaleza proteica, mas otros granulos finos
de glucégeno. El conducto eyaculador posee una intima gruesa, con espiculas
fuertes y largas que forman una especie de embudo, y desemboca al saco interno
que se localiza dentro del edeago (Figura 13B). Este érgano también ha sido
descrito en Coprophanaeus lancifer por Edmonds (1974), quien lo llamé “eyacu-
latorium” y en Copris incertus (Cruz y Huerta 1998).
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c. Geotrupidae

En los machos de las especies de Geotrupidae que han sido estudiadas, la
anatomia del sistema reproductivo presenta el mismo plan general y no hay
vesicula seminal (Figura 16). Cada uno de los dos testiculos esta rodeado de
una fina capa celular y esta formado por seis foliculos testiculares esféricos.
En Megatrupes cavicollis (Bates, 1887) los foliculos son blanquecinos, tienen
una gruesa pared y miden aproximadamente 1 mm de didmetro (Pluot-

Ficura 16. Sistemas reproductivos en especies de Geotrupidae. A: Megatrupes
cavicollis, tomado de Pluot-Sigwalt y Martinez M. 1998. B : Onthotrupes sobrinus.
C : Onthotrupes nebularum. D : Onthotrupes viridiobscurus. E : Onthotrupes
herbeus. F : Halffterius rufoclavatus. G : Haplogeotrupes guatemalensis. H: Geo-
howdenius cnephosus. 1: Megatrupes fisheri. ]: Ceratotrupes fronticornis. Tomados
de Martinez y Trotta-Moreu 2010. (ae: edeago. be: bulbo eyaculador. c¢d: conducto
deferente. ce: conducto eyaculador. cg: conducto glandular. gal: glandula accesoria

1. ga2: glandula accesoria 2. t: testiculo).
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Sigwalt y Martinez 1998). Los foliculos son septados, por lo que los cistos en
los diferentes estados de maduracién se distribuyen de otra manera a como
se observan en Aphodiinae y Scarabaeinae (Figura 12F, G). Los cistos de
espermatocitos primarios se encuentran bajo el germario. En cada septo, en
direccidn hacia el conducto eferente, se encuentran los cistos de espermato-
citos secundarios, de espermatidas y los paquetes de espermatozoides. En la
entrada del conducto eferente se encuentran abundantes paquetes de esper-
matozoides, cada uno con su célula nutricia (Martinez y Cruz 1999).

Los espermatozoides en Geotrupidae (Tabla 11) son pequefos y
miden entre 116 y 166 um (Martinez y Cruz 1999), sin embargo, en Lethrus
apterus (Laxmann, 1770) miden 975 wm en promedio (Rosa et al. 2019).

El conducto eferente de cada foliculo testicular, en Megatrupes cavico-
llis, tiene un didmetro ancho que se va reduciendo hacia la parte posterior del
foliculo, donde externamente se contintia con el conducto deferente que mide
16 mm de longitud. Dentro del conducto deferente se pueden observar abun-
dantes secreciones formadas por granulos gruesos con fuerte reaccion
PAS+, lo que indica un alto contenido de polisacaridos, algunas células cisto
en degeneracién y abundantes espermatozoides en paquetes (Pluot-Sigwalt y
Martinez 1998).

Las glandulas accesorias son dos pares. En Megatrupes cavicollis el
primer par de glandulas son translicidas-opalescentes, largas y contornea-
das, de 32 mm de largo por 0.3 mm de didmetro. En su interior se observan
las secreciones que son abundantes y heterogéneas, con glébulos baséfilos de
diferente tamafio y otra secrecién fina y granulosa, ligeramente PAS+. El
segundo par de glandulas son transparentes y de talla pequena, de 8 mm de
largo por 0.3 mm de didmetro. Las secreciones estan formadas por finas
particulas ligeramente basofilas (Pluot-Sigwalt y Martinez 1998). Esto se ha
observado también en M. fisheri (Howden, 1967) que pertenece a la tribu
Ceratotrupini. En cambio, en la tribu Geotrupini el segundo par de mesade-
nias son mucho mas cortas, de menos de 2 mm de longitud, como se ha
observado en varias especies: Ceratotrupes fronticornis (Erichson, 1847),
Geohowdenius cnephosus (Howden, 1964), Halffterius rufoclavatus (Jekel,
1865), Haplogeotrupes guatemalensis (Howden, 1974), Onthotrupes herbeus
(Jekel, 1865), O. nebularum (Howden, 1964), O. sobrinus (Jekel 1865) y O.
viridiobscurus (Jekel,1865) (Martinez y Trotta-Moreu 2010).

En Megatrupes cavicollis los dos conductos deferentes y los cuatro
conductos glandulares desembocan en el extremo apical del conducto eyacu-
lador, que corresponde al bulbo eyaculador, muy diferente al observado en
Aphodiinae y Scarabaeinae (Figura 13C). El bulbo eyaculador de esta espe-
cie mide 0.6 mm de largo por 0.8 mm de didmetro. Su pared esta formada
de un epitelio de células secretoras altas que se pliega para formar vellosidades
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largas que liberan secreciones granulosas, y no tiene intima cuticular. Este
epitelio esta revestido de una gruesa capa muscular de 50 a 100 wm de gro-
sor. En su parte posterior se estrecha para desembocar en el conducto eya-
culador que es largo, de 8 mm de longitud por 50 um de didmetro, y
desemboca en el saco interno dentro del edeago. La intima cuticular es lisa,
sin procesos espiniformes. El epitelio es delgado y no muestra actividad
secretora evidente (Pluot-Sigwalt y Martinez 1998).

d. El espermatéforo

El espermatéforo es elaborado por los machos durante la cépula, asi como en
muchas especies animales, y su forma y estructura difiere de una a otra
(Mann 1984). Esta constituido por el fluido seminal, que contiene los esper-
matozoides y secreciones que los acompanan desde el testiculo hasta la
camara genital de la hembra, més las abundantes secreciones de las glandu-
las accesorias (Davey 1985b).

En Aphodiinae, el espermatéforo sdlo se ha descrito en Cephalocyclus
hogei (Figura 17A). Es una estructura voluminosa que in vivo se observa
densa, blanquecina y refringente, y ocupa todo el espacio de la camara geni-
tal. En cortes histolégicos (Figura 17B) se observa como una gran vesicula
limitada por una pared amorfa, que contiene una gran cantidad de secrecio-
nes formadas por plaquetas grandes y pequenas, granulos, estructuras amor-
fas y vacuolas entre las secreciones. En el apice del espermatéforo se
encuentra una vesicula mucho mas pequefia, orientada hacia la entrada del

Ficura 17. Espermatéforo de Cephalocyclus hogei. Tomado de Martinez 2003. A:
Espermatodforo en la vagina. B: Corte histoldgico de la parte anterior del esperma-
toforo. (cg: camara genital. e: espermateca. es: espermatéforo. ov: ovario. oc:
oviducto comin. pc: pared de la cdmara genital. pe: pared del espermatéforo. se:

secreciones del espermatéforo. ve: vesicula del espermatdforo).
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conducto espermatecal. Esta vesicula contiene los espermatozoides entre
pocas secreciones (Martinez 2003). Aunque no se conoce la naturaleza qui-
mica y el origen especifico de todas las secreciones, no hay duda de que la
mayor contribucién proviene de las glandulas accesorias, y la menor canti-
dad del testiculo y de los conductos deferentes, como se conoce en muchos
insectos (Leopold 1976, Davey 1960).

En Scarabaeinae, el espermatéforo se ha descrito someramente en
Scarabaeus sacer y S. semipunctatus F., 1792 (Heymons 1930), Canthon c.
cyanellus (Huerta, 1977), Phanaeus daphnis (Halffter y Lopez-Guerrero
1977) y Eurysternus caribaeus (Halffter et al. 1980) (Figura 18A). En Can-
thon i. chevrolati y en C. c. cyanellus el espermatéforo in vivo es de color
blanco-azulado, refringente, muy semejante en ambas especies, y su estruc-
tura es vesiculo-filamentosa, formada por una vesicula y un filamento muy
delgado y largo enrollado sobre ella (Figura 18B, C). En las dos especies de
Canthon, histolégicamente el espermatéforo presenta una pared acelular
externa mucilaginosa, formada de fibras entrecruzadas en desorden y con
abundantes granulaciones entre ellas, que cubre la vesicula y el filamento

Ficura 18. Espermatéforos in toto. A: Scarabaeus sacer, sin escala. Tomado de
Heymons 1930. B: Eurysternus caribaeus. Tomado de Halffter et al. 1980. C:
Canthon indigaceus chevrolati (Tincién con Feulgen-Verde luz). D: Canthon c.
cyanellus (Tincién con Feulgen-Verde luz). E: Corte histoldgico del espermatéforo
de Canthon c. cyanellus (Tincién con PAS-Hematoxilina). Tomados de Cruz y

Martinez 1992 (e: envoltura. f: filamento. v: vesicula seminal)
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(Fig. 18D, E). La vesicula mide 450 x 270 um en C. i. chevrolati y 510 x 330
pum en C. c. cyanellus, mientras que el filamento mide aproximadamente 6 a
7 mm de longitud. La vesicula pequefa contiene abundantes secreciones y
espermatozoides dispersos, y en el filamento se encuentran muy pocas secre-
ciones y espermatozoides que estdn orientados longitudinalmente (Cruz y
Martinez 1992).

El analisis histoquimico del espermatéforo, en las dos especies de
Canthon, demostré que las fibras de la pared externa son de naturaleza pro-
teica y los granulos contienen glucégeno y mucopolisacaridos acidos. Las
secreciones de la vesicula y del filamento estan formadas por abundantes
proteinas con aminoacidos como la tirosina y la histidina, mucopolisacari-
dos 4cidos, glucégeno, mucoproteinas y glucoproteinas. La mayor cantidad
de estos componentes provienen de las glandulas accesorias y, en menor
cantidad, del conducto eferente y de la ectadenia del bulbo eyaculador. El
fluido seminal que acompaiia a los espermatozoides proviene de los conduc-
tos deferentes (Cruz y Martinez 1992).

En Geotrupidae el espermatéforo no se ha descrito en ninguna especie.

e. Efecto del espermatdforo sobre la maduracion ovarica y el
comportamiento

En varias especies de Scarabaeinae se ha mencionado que la c6pula desenca-
dena la oviposicion, por ejemplo, en Phanaeus MacLeay, 1819 (Halffter y
Lépez-Guerrero 1977) y en varias especies de Copris (Huerta et al. 1981,
Anduaga y Huerta 1983, Klemperer 1982b, 1986, Anduaga et al. 1987).
Martinez y Cruz (1990) estudiaron la influencia que tiene la cépula
sobre las hembras de Canthon i. chevrolati criadas en condiciones ambienta-
les controladas. Las hembras que estuvieron en presencia de un macho desde
la emergencia, a los diez dias de edad presentaron el primer ovocito basal de
0.9 £ 0.8 mm (n=38). Después de la primera copula, que ocurre entre los 20
y 30 dias después de la emergencia, los ovocitos basales en vitelogénesis
midieron 2.9 = 1.0 mm (n=11), y entre los 40 y 45 dias los ovocitos madu-
ros, justo antes de ser ovipositados, midieron 4.0 £1.1 mm. La primera ovi-
posicién ocurrié entre los 30 y 40 dias, aproximadamente, 10 dias después
de la primera cépula. Las pocas hembras que no fueron inseminadas no
maduraron el ovario y no ovipositaron. Las hembras que fueron inseminadas
y separadas del macho presentaron un desarrollo normal del ovario, seme-
jante al de las hembras que estuvieron siempre en pareja. Estas hembras, en
ausencia del macho, continuaron oviponiendo y nidificando. En cambio, las
hembras que permanecieron solas desde la emergencia no tuvieron un desa-
rrollo normal del ovario, a los 40-45 dias de edad tenian el ovario inmaduro
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con el ovocito basal de 1.6 = 2.0 mm (n=4), la vitelogénesis no se llevé a
cabo, no se presentd oviposicién ni nidificacién, y redujeron la actividad de
alimentacion y de rodaje de bolas. Estas hembras reabsorbieron los ovocitos
atal grado que, a los 60-70 dias de edad, el ovario mostraba la apariencia del
de una hembra recién emergida sin ovocitos. En las hembras virgenes, la
longevidad se redujo a 40-90 dias, mientras que las hembras inseminadas
vivieron aproximadamente 250 dias.

De la misma forma, en Canthon c. cyanellus, cuando las hembras fue-
ron inseminadas normalmente se desencadené la maduracion del ovario, la
oviposicién y el comportamiento de nidificacién. En las hembras virgenes el
ovocito basal decrecié con la edad hasta reabsorberse. En cambio, en las
hembras virgenes que recibieron experimentalmente el trasplante de las
secreciones de las mesadenias en la cavidad abdominal, sélo se inicid la
maduracidn ovarica, el ovocito basal crecié més que en las hembras virgenes,
pero no termind su maduracién y no se presentd la oviposicion ni la nidifica-
cién. Probablemente, otras sustancias provenientes del conducto deferente o
de la ectadenia son necesarias para la maduracién final del ovocito y la nidi-
ficacion (Cruz y Martinez 1998).

En Copris incertus, se conoce que las hembras de 40 dias de edad que
no tuvieron contacto con el macho desde la emergencia, y las hembras inse-
minadas de la misma edad, presentaron el primer ovocito basal de un tamafio
semejante. En las hembras que fueron inseminadas, de 50 dias de edad, el
tamano del primer ovocito basal fue mas grande que en las hembras virgenes
de la misma edad, y a los 60 dias la diferencia fue significativa (F[1,5]=6.75;
P<0.05). En las hembras que no fueron inseminadas, la vitelogénesis se
detuvo, los ovocitos no maduraron, no hubo oviposicién y todos los ovocitos
fueron reabsorbidos. De alguna manera, el espermatéforo depositado
durante la primera c6pula, ademas de aportar los espermatozoides, induce la
maduracion del ovario (Martinez et al. 1996).

En el braquido Acanthoscelides obtectus Say, 1831, Huignard et al.
(1977) aislaron del espermatéforo una sustancia llamada paragonial A, que
inyectada a bajas concentraciones en el abdomen de las hembras virgenes
estimuld la ovogénesis, pero a concentraciones més altas fue toxica. La sus-
tancia paragonial B, a 2-3 dias después de la inyeccién tuvo un efecto téxico,
inhibié la ovogénesis a concentraciones bajas y a concentraciones mas altas
causé la muerte de la mayoria de las hembras. Estas sustancias paragoniales
desaparecieron del espermat6foro después del apareamiento. Por otro lado,
los extractos acuosos de espermatéforos obtenidos seis horas después del
apareamiento, no estimularon la ovogénesis y no tuvieron ningtn efecto
toxico. La naturaleza quimica de estas dos fracciones no fue determinada
(Huignard 1984).
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En otras especies de insectos, principalmente de Diptera, se ha demos-
trado que las secreciones de las glandulas accesorias contienen una variedad
de moléculas bioactivas que ademdas de mejorar las posibilidades del macho
para engendrar la descendencia, en la hembra inducen la receptividad o la
detienen para evitar mas cpulas, facilitan el almacenamiento de los esperma-
tozoides y aseguran que el dvulo sea fertilizado. También estimulan el aumento
del nimero y la tasa de desarrollo del huevo, asi como la ovulacién y/o la ovi-
posicién. Las sustancias antimicrobianas que contienen, aseguran que la hem-
bra sea inseminada en un ambiente estéril durante la transferencia del
espermaté6foro o del eyaculado en las especies que no forman espermatéforo.
Las secreciones de estas glandulas contienen generalmente polisacaridos libres
o formando complejos con proteinas, algunos lipidos unidos a proteinas y
pequenas cantidades de aminoacidos y aminas. También se pueden encontrar,
en algunas especies, 4cido trico, prostaglandinas, hormonas juveniles y varios
compuestos toxicos que sirven para proteger los huevos. Los principales com-
ponentes, tanto en cantidad como en importancia como moduladores de la
actividad reproductiva de la hembra, son las proteinas (Gillott 2003).

Muchas de estas proteinas inducen numerosos cambios fisiolégicos y
de comportamiento en ambos sexos. En los machos inducen la capacitacién
de los espermatozoides, la competencia espermaética y la fertilizacion. Las
hembras se benefician con la estimulacién de los procesos fisiol6gicos repro-
ductivos, con la fertilizacién, con alimentos, factores inmunoestimulantes y
antibidticos (Poiani 2006). Los avances tecnoldgicos sobre la transcripcion y
la identificacion de estas proteinas han aumentado la informacién sobre
estas proteinas y su funcidn, pero atin quedan muchas preguntas que resol-
ver (Avila et al. 2011).

3. CONCLUSIONES

El nimero de ovariolas por ovario en Aphodiinae es comtinmente de cuatro
a siete, y en Geotrupidae es de seis en todas las especies, mientras que en
Scarabaeinae se presenta un solo ovario con una ovariola. La extrema reduc-
cién en el ovario de esta subfamilia esta en relacién con el complejo compor-
tamiento de nidificacién, la disminucion en la fecundidad, el ndmero de
huevos ovipuestos y con el incremento de la supervivencia de las crias (Hal-
ffter y Edmonds 1982, Cambefort y Hanski 1991, Klemperer 1983).

Los machos de Aphodiinae presentan dos testiculos, cada uno con
cinco, seis o siete foliculos testiculares, y su niimero varia segtn la especie,
ademas, todos pueden tener el mismo tamafio o hay dos pequefios y los otros
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grandes dependiendo de la especie. En cambio, en Scarabaeinae y Geotrupi-
dae el nimero de foliculos testiculares es siempre de seis en cada testiculo,
excepto en Digitonthophagus gazella.

El espermatéforo, ademas de los espermatozoides y el fluido seminal,
contiene una gran cantidad de secreciones provenientes principalmente de
las glandulas accesorias. Estas secreciones estan formadas por una variedad
de sustancias bioactivas que inducen diversos procesos fisiolégicos y com-
portamentales en los machos y las hembras desde el momento de la cépula.

Las diferencias y semejanzas observadas en la anatomia del sistema
reproductor de las hembras y los machos confirman las afinidades estrechas
entre Aphodiinae y Scarabaeinae, y no sugieren ninglin parentesco cercano
entre estas dos subfamilias y Geotrupidae.
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Capitulo 3

EL PERIODO
PREIMAGINAL

IMELDA MARTINEZ M., JEAN-PIERRE LUMARET Y MARCO DELLACASA

1 ciclo biolégico de cualquier animal comienza con la fertilizacién del

huevo y termina con la muerte, y a lo largo de su vida ocurren una serie
de modificaciones morfo-fisiolégicas muy importantes. Durante cada ciclo
bioldgico de los insectos holometébolos se presentan dos grandes periodos:
el preimaginal y el imaginal. El periodo preimaginal comprende tres etapas
de desarrollo: el desarrollo embrionario, el larval y el pupal. La etapa larval
se caracteriza por el crecimiento y las mudas, las larvas se alimentan activa-
mente y acumulan reservas destinadas para el desarrollo larval y en ocasio-
nes hasta para el inicio de la vida adulta. La etapa pupal esta caracterizada
por la metamorfosis, proceso mediante el cual las pupas se convierten en un
imago teneral. El periodo imaginal se inicia con la emergencia del imago
adulto y se caracteriza por la reproduccién, proceso mediante el cual se
garantiza la continuidad y la diseminacién de la especie (Karlinsky 1988).

1. LOS ESTADIOS DEL DESARROLLO EN LOS ESCARABAJOS
DEL ESTIERCOL

En estos escarabajos, al igual que en todos los insectos holometabolos, durante
el periodo preimaginal se presentan el desarrollo embrionario, el desarrollo
larval y el desarrollo pupal. Durante el desarrollo larval se presentan tres esta-
dios larvales, la larva del primer estadio que no se alimenta, en cambio las
larvas de los siguientes estadios se alimentan activamente, por lo cual aumen-
tan su tamafo y su peso. La pupa no se alimenta y después de la metamorfosis
se convierte en un imago teneral que, hasta completar su esclerotizacién y su
pigmentacion, emerge a la superficie como imago juvenil (Figura 1).
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Ficura 1. Esquema del ciclo biolégico de un escarabajo del estiércol. (L1: larva estadio uno.
L2: larva estadio dos. L3: larva estadio tres. P: pupa) (Modificado de Karlinsky 1988).

a. Aphodiinae

En este grupo de escarabajos existian datos aislados sobre el niimero de huevos
por puesta, y el sitio de puesta, en poco méas de 28 especies (Martinez 2001). De
las 34 especies estudiadas hasta ahora, en la mayoria las hembras ovipositan un
huevo por cdmara de puesta; s6lo se han encontrado tres especies que ovipositan
un mayor namero: Blackburneus saylorea (Robinson, 1940) oviposita 7 a 8 hue-
vos por camara, Gonaphodiellus opisthius (Bates, 1887) de 15 a 16 y Trichono-
tuloides glyptus (Bates, 1887) de 8 a 10 (Martinez y Suarez 2012, Martinez y
Alvarado 2001, Martinez y Dellacasa no publicado) (Tabla 1, Capitulo 2).

El desarrollo embrionario se lleva a cabo en la camara de puesta que es
elaborada por la hembra en la bofiga o en la tierra, dependiendo de las espe-
cies (Figura 2). En la mayoria de las especies la cdmara de puesta con el
embrién es colocada en la boniga (White 1960, Lyin 1961, Lumaret 1975,
Christensen y Dobson 1977, Cambefort y Hanski 1991, Verdd y Galante 1995,
Vitner 1998). En otras especies el embridn se desarrolla en la camara de puesta
depositada en el suelo inmediatamente por debajo de la bofiga (Barbero y
Palestrini 1995, Gittings y Giller 1997, Hafez 1939, Holter 1979, Hosogi et al.
1979, Maelzer 1961, Romero-Samper y Martin-Piera 2007, Vitner 1998,
Yosida y Katakura 1992, Zunino y Barbero 1990), en este grupo estdn todas
las especies estudiadas de Cephalocyclus Dellacasa, Gordon y Dellacasa, 1998.
También existen especies en las que el embrién se desarrolla en el suelo a dife-
rentes profundidades, con o sin estiércol (Gittings y Giller 1997, Martinez y
Alvarado 2001, Martinez y Suarez 2012, Rojewski 1983, Vitner 1998, Yasuda
1987, Yosida 1994, Zunino et al. 1994). El desarrollo embrionario no se ha
descrito en ninguna especie de este grupo de insectos.

La larva del estadio uno eclosiona, emigra a la bofiiga y ahi se lleva a
cabo el desarrollo de los tres estadios larvales, asi en la mayoria de las espe-
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Ficura 2. Esquema de los sitios donde se lleva a cabo el desarrollo preimaginal en

algunas especies de Aphodiinae. (E: embriones en las camaras de puesta. B: boniga

de estiércol. L: larvas. P: pupas en cdmaras de pupacion. S: suelo).

cies (Figura 2). El desarrollo pupal ocurre en una cdmara de pupacion, loca-
lizada en la boniga, como en Haroldiellus sallei (Harold, 1863) (Martinez y
Dellacasa no publicado) y Planolinellus vittatus (Say, 1825) (Martinez 2008),
o en el suelo, como en Aphodius conjugatus (Panzer, 1795) (Lumaret 1975,
Romero-Samper y Martin-Piera 2007), Blackburneus saylorea (Robinson,
1940) (Martinez y Suarez 2012), Gonaphodiellus opisthius (Bates, 1887)
(Martinez y Alvarado 2001), Labarrus pseudolividus (Balthasar, 1941) y Tri-
chonotuloides glyptus (Bates, 1887) (Martinez y Dellacasa no publicado).
Las larvas del estadio tres son las que se encargan de elaborar la camara de
pupacién (Martinez 2008, Martinez y Suarez 2012, Yasuda 1990).

El periodo preimaginal completo, asi como su duracién, se conoce en
muy pocas especies y puede durar entre 25 y 90 dias aproximadamente
(Tabla 1). En Planolinellus vittatus (Figura 3) dura 25 dias, aproximada-
mente, y se lleva a cabo en la bofiga. Las hembras ovipositan un huevo en la
camara de puesta, la cual elaboran en la costra seca de la boiiiga. El desarro-
llo embrionario dura muy pocos dias. El desarrollo larval es el més largo, el
estadio uno dura muy poco tiempo, el estadio dos es mucho més largo en
duracién y el estadio tres es més corto. Las larvas del primer estadio no tie-
nen nada de alimento en el intestino. Estas larvas eclosionan del corion en la
costra seca de la boniga y se desplazan hacia el estiércol himedo de la boniga,
para poder comer estiércol fresco, convirtiéndose en larvas del estadio dos y
tres, después de cada muda. Al final, las larvas del tercer estadio regresan a
la costra seca de la bofiiga, donde hacen una cadmara pupal ovoide, bien
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TABLA 1. Duracién de los estadios del periodo preimaginal, en especies de Aphodii-
nae, estudiadas con el nombre actual de acuerdo con Dellacasa G. et al. (2001). En
todas las especies, el imago teneral se queda en la camara pupal de siete a méas dias

antes de emerger como imago adulto juvenil, segin la especie.

DuRrAcIiON
ESPECIE EstapIos (dfas) AUTORES
Acrossus rufipes (Linnaeus, Embrién 5 Holter 1979
1758)* Larvales 40-55
Pupa 21-28
Agrilinus constans (Duftschmid,  Embrién . Lumaret 1975
1805)** Larva 1
Larva 2 9-10
Larva 3 14-18
Pupa
Aphodius conjugatus Embrién 5-8 Romero-Samper y
(Panzer,1795) Larvales 39-45 Martin-Piera 2007
Pupa 12-16
Aphodius fimetarius (Linnaeus, Embrién Stevenson y Dindall
1985
1758) Larva 1 4
Larva 2 3-8
Larva 3 21-35
Pupa 8-30
Blackburneus saylorea Embrién 4.5 Martinez y Suérez 2012
(Robinson, 1940) Larva 1 1
Larva 2 10
Larva 3 5
Pupa 5
Planolinellus vitattus (Say, 1825)  Embridn 3-4 Martinez 2008
Larva 1 1
Larva 2 5
Larva 3 1
Pupa 7-8

Citada como *Aphodius rufipes (L.). ** Aphodius (Agrilinus) constans ((Duft.)
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Ficura 3. Desarrollo preimaginal en Planolinellus vittatus (C: costra seca de la

boniga de estiércol. E: embrion en cdmara de puesta. H: estiércol hiimedo de la
bofiiga. I: imago teneral. L1: larva estadio uno. L2: larva estadio dos. L3: larva

estadio tres. P: pupa en camara pupal. S: suelo) (Tomado de Martinez 2008).

delimitada por una pared de estiércol seco en la cual las pupas se quedan
durante todo el periodo pupal. Después de la metamorfosis, la pupa se con-
vierte en un imago juvenil, que después de varios dias emerge a la superficie
para buscar alimento (Martinez 2008).

En Blackburneus saylorea el desarrollo preimaginal (Figura 4) dura cerca
de 25 a 26 dias (Tabla 1). Las cAmaras de puesta se localizan en la tierra bajo
la boniga, o a 1-2 centimetros de profundidad en el suelo; en cada camara las
hembras ovipositan hasta ocho huevos aglutinados en forma de racimo. El
desarrollo embrionario dura cuando mucho cinco dias. El desarrollo larval
dura aproximadamente 16 dias. Las larvas del estadio uno emigran a la parte
hameda de la bofiiga, donde se alimentan hasta convertirse en larvas de los
estadios dos y tres. El tercer estadio larval es el més largo en duracion; las
larvas del estadio tres bajan al suelo hasta una profundidad de mas o menos
dos centimetros y elaboran la camara pupal, donde las pupas contindan su
desarrollo hasta convertirse en imagos adultos (Martinez y Suérez 2012).

En Agrilinus constans (Duftschmid, 1805), la hembra pone un huevo en
la cdmara de puesta situada justo debajo de la costra de la boniga, en una
zona donde la humedad es cercana al 70%. En esta zona, la densidad de
larvas del primer estadio es de 0.5 a 3 larvas por cm®. A medida que la boniga
se seca, la costra se hace mas gruesa y la zona hiimeda se desplaza hacia
abajo, lo que explica que las hembras pongan los huevos a més profundidad
a medida que la bofiiga envejece, y siempre ovipositan donde la humedad sea
cercana al 70%. Las larvas de los estadios siguientes se desplazan también
hacia abajo siguiendo el frente de desecacién, y la pupa se encuentra frecuen-
temente en la interfase suelo-bofiga o en el suelo, inmediatamente bajo la
bofiga. Agrilinus constans se reproduce al final del invierno y al principio de
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Ficura 4. Desarrollo preimaginal en Blackburneus saylorea (B: bofiiga de estiércol.

E: embriones en camara de puesta. L1: larva estadio uno. L2: Larva estadio dos.
L3: larva estadio tres. P: pupa en cdmara pupal. I: imago teneral. S: suelo) (Modifi-
cado de Martinez y Suarez 2012).

la primavera, por lo que la duracién del periodo preimaginal es variable,
dependiendo de la temperatura (Lumaret 1975, 1995).

En este grupo de escarabajos se puede presentar una diapausa en la
etapa de huevo, como en Agrilinus pratensis (Nomura y Nakane, 1951) o en
la etapa larval como en Bodilopsis sordida (Fabricius, 1775) y Aphodius ele-
gans Allibert, 1847 (Yosida y Katakura 1985). En Europa, varias especies
entran en diapausa en el estado de huevo, como Chilothorax paykulli (Bedel,
1907), Nimbus contaminatus (Herbst, 1783), Planolinus fasciatus (Olivier,
1789) (Lumaret 1990), pero sobre todo como larva estadio tres que es el
caso de varias especies, Acrossus rufipes (Linnaeus, 1758), Agolius abdomi-
nalis (Bonelli, 1812), Bodiloides ictericus ictericus (Laicharting, 1781), Bodi-
lopsis rufa (Moll, 1782), Bodilopsis sordida (Fabricius, 1775), Chilothorax
distinctus (O. F. Miiller, 1776), Eupleurus subterraneus (Linnaeus, 1758),
Limarus zenkeri (Germar, 1813), Otophorus haemorrhoidalis (Linnaeus,
1758), Planolinus fasciatus (Olivier, 1789), Rhodaphodius foetens (Fabricius,
1787), Teuchestes fossor (Linnaeus, 1758) (Lumaret 1990).

En varias especies del género Cephalocyclus, mantenidas en condicio-
nes de laboratorio, el desarrollo embrionario se lleva a cabo en las cdmaras
de puesta, donde las hembras ovipositan un solo huevo por cdmara, en el
suelo y a diferentes profundidades. Las larvas del estadio uno, en algunas
especies, emigran al estiércol donde se convierten en las larvas de los siguien-
tes estadios. La formacién de la camara pupal y el desarrollo pupal no fue
observado en ninguna de estas especies (Martinez y Dellacasa no publicado).

La morfologia de las larvas de Aphodiinae, sobre todo del estadio tres,
se ha descrito en cerca de 70 especies (Tabla 2).
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TaBLA 2. Especies copréfagas de Aphodiinae, en las que se han descrito las larvas

del estadio tres, con su nuevo nombre de acuerdo con Dellacasa G. et al. 2001, En

la columna Autores, sub representa el nombre citado de la especie y el género

Aphodius y los subgéneros se abrevian.

EsPECIES

AUTORES

Acanthobodilus immundus (Creutzer, 1799)
Acanthobodilus immundus (Creutzer, 1799)
Acanthobodilus languidulus (Schmidt, 1916)
Acrossidius pseudotasmaniae (Given, 1950)
Acrossidius tasmaniae (Hope, 1846)
Acrossus atratus (Waterhouse, 1875)
Acrossus bimaculatus (Laxmann, 1770)
Acrossus depressus (Kugelann, 1792)
Acrossus depressus (Kugelann, 1792)
Acrossus depressus (Kugelann, 1792)
Acrossus depressus (Kugelann, 1792)
Acrossus gagatinus (Ménétriés, 1832)
Acrossus luridus (Fabricius, 1775)

Acrossus luridus (Fabricius, 1775)

Acrossus luridus (Fabricius, 1775)

Acrossus luridus (Fabricius, 1775)

Acrossus planicollis (Reitter, 1890)

Acrossus rufipes (Linnaeus, 1758)
Acrossus rufipes (Linnaeus, 1758)
Acrossus rufipes (Linnaeus, 1758)
Acrossus rufipes (Linnaeus, 1758)
Acrossus rufipes (Linnaeus, 1758)
Acrossus superatratus (Nomura y Nakane, 1951)

Aganocrossus urostigma (Harold, 1862)

Agoliinus aleutus (Eschscholtz, 1822)
Agoliinus isajevi (Kabakov, 1994)
Agoliinus nemoralis (Erichson, 1848)

Agoliinus piceus (Gyllenhal, 1808)

Martynov 1999b (sub A. (A.) immundus)
Vitner 1996 (sub A. (B.) immundus)
Shabalin 2018a

Jerath 1960 (sub A. pseudotasmaniae)
Jerath 1960 (sub A. howitti)

Yamashita et al. 1982 (sub A. atratus)
Frolov y Akh. 2006 (sub A. (A.) bimaculatus)
Madle 1935 (sub A. depressus)

Madle 1936 (sub A. depressus)

Krell 1997 (sub A. (A.) depressus)
Vitner 1996 (sub A. (A.) depressus)
Medvedev 1964 (sub A. gagatinus)
Madle 1935 (sub A. (A.) luridus)

Madle 1936 (sub A. luridus)

Krell 1997 (sub A. (A.) luridus)

Vitner 1996 (sub A. (A.) luridus)

Dzhambazishvili et al. 1974 (sub A.
planicollis)

Zocchi 1969 (sub A. rufipes)
Madle 1935 (sub A. rufipes)
Madle 1936 (sub A. rufipes)
Krell 1997 (sub A. (A.) rufipes)
Vitner 1996 (sub A. (A.) rufipes)
Shabalin 2018b

Kim y Lumaret 1986 (sub A. (A.)
urostigma)

Jerath 1960 (sub A. aleutus)
Martynov 2010 (sub A. (A.) isajevi)
Vitner 1996 (sub A. (A.) nemoralis)
Vitner 1996 (sub A. (A.) piceus)
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(contintia Tabla 2)

EsPECIES

AUTORES

Agolius abdominalis (Bonelli, 1812)

Agolius abdominalis (Bonelli, 1812)
Agolius abdominalis (Bonelli, 1812)
Agrilinus ater (De Geer, 1774)

Agrilinus ater (De Geer, 1774)

Agrilinus ater (De Geer, 1774)

Agrilinus ater (De Geer, 1774)

Agrilinus breviusculus (Motschulsky, 1866)
Agrilinus constans (Duftschmid, 1805)
Agrilinus convexus (Erichson, 1848)

Agrilinus hasegawai (Nomura y Nakane, 1951)

Alloblackburneus troglodytes (Hubbard,
1894)

Alocoderus hydrochaeris (Fabricius, 1798)
Amidorus cribrarius (Brullé, 1832)
Amidorus immaturus (Mulsant, 1842)
Amidorus thermicola (Sturm, 1800)
Amidorus thermicola (Sturm, 1800)

Ammoecius brevis (Erichson, 1848)

Ammoecius lusitanicus (Erichson, 1848)

Aphodius conjugatus (Panzer, 1795)
Aphodius conjugatus (Panzer, 1795)
Aphodius elegans Allibert, 1847
Aphodius fimetarius (Linnaeus, 1758)
Aphodius fimetarius (Linnaeus, 1758)
Aphodius fimetarius (Linnaeus, 1758)
Aphodius fimetarius (Linnaeus, 1758)
Aphodius fimetarius (Linnaeus, 1758)
Aphodius foetidus (Herbst, 1783)
Biralus satellitius (Herbst, 1789)

Lumaret y Stiernet 1984 (sub A. (A.)
abdominalis)

Novikov 1997 (sub A. (A.) mixtus)

Krell 1997 (sub A. (A.) abdominalis)
Madle 1935 (sub A. ater)

Madle 1936 (sub A. ater)

Krell 1997 (sub A. ater)

Vitner 1996 (sub A. (A.) ater)

Jiang et al. 2008 (sub A. (A.) breviusculus)
Krell 1997 (sub A. constans)

Vitner 1996 (sub A. (A.) convexus)

Yamashita et al. 1982 (sub A. (A.)
hasegawai)

Jerath 1960 (sub A. (A.) troglodytes)

Martynov 1999b (sub A. (B.) hydrochaeris)
Vitner 1996 (sub A. (A.) cribrarius)
Roggero et al. 2013 (sub A. (A.) immaturus)
Martynov 2007 (sub A. (P.) thermicola)
Vitner 1996 (sub A. (A.) thermicola)

Vitner 1996, Martynov 1998a (sub A. (A.)
brevis)

Verdd y Galante 1995 (sub A. (A.)
lusitanicus)

Maltzev 1966 (sub A. (A.) conjugatus)
Krell 1997 (sub A. (A.) conjugatus)

Kim y Lumaret 1986 (sub A. (A.) elegans)
Jerath 1960

Madle 1935
Madle 1936

Krell 1997 (sub A. (A.) fimetarius)
Vitner 1996 (sub A. (A.) fimetarius)
Krell 1997 (sub A. (A.) foetidus)
Krell 1997 (sub A. (B.) satellitius)
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(contintia Tabla 2)

EsPECIES

AUTORES

Biralus satellitius (Herbst, 1789)

Biralus satellitius (Herbst, 1789)
Blackburneus stercorosus (Melsheimer, 1844)
Bodiloides ictericus (Laicharting, 1781)
Bodiloides ictericus (Laicharting, 1781)
Bodiloides ictericus (Laicharting, 1781)
Bodilopsis rufa (Moll, 1782)

Bodilopsis rufa (Moll, 1782)

Bodilopsis rufa (Moll, 1782)

Bodilopsis rufa (Moll, 1782)

Bodilopsis sordida (Fabricius, 1775)
Bodilopsis sordida (Fabricius, 1775)
Bodilopsis sordida (Fabricius, 1775)
Bodilopsis sordida (Fabricius, 1775)
Bodilopsis sordida (Fabricius, 1775)
Bodilus lugens (Creutzer, 1799)

Bodilus lugens (Creutzer, 1799)
Calamosternus granarius (Linnaeus, 1767)
Calamosternus granarius (Linnaeus, 1767)
Calamosternus granarius (Linnaeus, 1767)
Calamosternus granarius (Linnaeus, 1767)
Calamosternus granarius (Linnaeus, 1767)
Calamosternus granarius (Linnaeus, 1767)

Calamosternus hyxos (Petrovitz, 1962)
Calocolobopterus senegalensis (Klug, 1835)

Chilothorax conspurcatus (Linnaeus, 1758)
Chilothorax distinctus (Miiller, 1776)
Chilothorax distinctus (Miiller, 1776)
Chilothorax distinctus (Miiller, 1776)
Chilothorax melanostictus (Schmidt, 1840)
Chilothorax melanostictus (Schmidt, 1840)
Chilothorax paykulli (Bedel, 1908)

Martynov 2003a (sub A. (B.) satellitius)
Vitner 1996 (sub A. (B.) satellitius)
Jerath 1960 (sub A. stercorosus)
Madle 1936 (sub A. nitidulus)

Krell 1997 (sub A. ictericus)

Vitner 1996 (sub A. (B.) ictericus)
Frolov 1996 (sub A. (B.) scybalarius)
Madle 1936 (sub A. rufus)

Krell 1997 (sub A. rufus)

Vitner 1996 (sub A. (B.) rufus)

Kim y Lumaret 1986 (sub A. (B.) sordidus)
Madle 1935 (sub A. sordidus)

Madle 1936 (sub A. sordidus)

Krell 1997 (sub A. (B.) sordidus)
Vitner 1996 (sub A. (B.) sordidus)
Vitner 1996 (sub A. (B.) lugens)
Martynov 1999b (sub A. (B.) lugens)
Jerath 1960 (sub A. granarius)
Madle 1935 (sub A. granarius)
Madle 1936 (sub A. granarius)
Verdd et al. 1997 (sub A. granarius)
Krell 1997 (sub A. (C.) granarius)
Vitner 1996 (sub A. (C.) granarius)
Verdd et al. 1997 (sub A. hyxos)

Jerath y Unny 1965 (sub A. (C.)
senegalensis)

Vitner 1996 (sub A. (C.) conspurcatus)
Frolov 1996 (sub A. (C.) distinctus)
Krell 1997 (sub A. (C.) distinctus

Vitner 1996 (sub A. (C.) distinctus)
Maltzev 1966 (sub A. (V.) melanostictus)
Krell 1997 (sub A. melanostictus)
Vitner 1996 (sub A. (C.) paykulli)
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(contintia Tabla 2)

EsPECIES

AUTORES

Chilothorax pictus (Sturm, 1805)
Chilothorax variicolor (Koshantschikov, 1894)
Colobopterus erraticus (Linnaeus, 1758)
Colobopterus erraticus (Linnaeus, 1758)
Colobopterus erraticus (Linnaeus, 1758)
Colobopterus erraticus (Linnaeus, 1758)
Colobopterus erraticus (Linnaeus, 1758)
Colobopterus quadratus (Reiche, 1850)
Colobopterus quadratus (Reiche, 1850)
Colobopterus quadratus (Reiche, 1850)
Colobopterus quadratus (Reiche, 1850)
Coprimorphus scrutator (Herbst, 1789)
Coprimorphus scrutator (Herbst, 1789)
Diapterna hamata (Say, 1824)

Esymus pusillus (Herbst, 1789)

Esymus pusillus (Herbst, 1789)

Esymus pusillus (Herbst, 1789)

Esymus pusillus (Herbst, 1789)
Eudolus quadriguttatus (Herbst, 1783)

Eudolus quadriguttatus (Herbst, 1783)
Euheptaulacus porcellus (Frivaldszky, 1879)
Euheptaulacus sus (Herbst, 1783)
Euheptaulacus sus (Herbst, 1783)
Euheptaulacus villosus (Gyllenhal, 1806)
Euorodalus coenosus (Panzer, 1798)
Euorodalus paracoenosus (B.y H., 1960)
Eupleurus subterraneus (Linnaeus, 1758)
Eupleurus subterraneus (Linnaeus, 1758)
Gilletianus comatus (Schmidt, 1920)
Labarrus innumerabilis (Schmidt, 1911)
Labarrus lividus (Olivier, 1789)
Labarrus lividus (Olivier,1789)

Vitner 1996 (sub A. (C.) pictus)

Frolov 2009 (sub A. (C.) variicolor)

Jerath 1960 (sub A. erraticus)

Jiang et al. 2008 (sub A. erraticus)

Frolov 1994 (sub A. erraticus)

Krell 1997 (sub A. (C.) erraticus)

Vitner 1996 (sub A. (C.) erraticus)

Liet al. 2019

Jiang et al. 2008 (sub A. (C.) quadratus)
Kim y Lumaret 1987 (sub A. (C.) apicalis)
Stebnicka 1978 (sub A. (C.) apicalis)
Krell 1997 (sub A. (C.) scrutator)

Vitner 1996 (sub A. (C.) scrutator)

Jerath 1960 (sub A. hamatus)

Martynov 1998b (sub A. (E.) pusillus)
Krell 1997 (sub A. (E.) pusillus)

Vitner 1996 (sub A. (P.) pusillus)

Kim y Lumaret 1988 (sub A. (O.) pusillus)

Martynov 2003a (sub A. (E.)
quadriguttatus)

Vitner 1996 (sub A. (P.) quadriguttatus)
Vitner 1996 (sub Heptaulacus porcellus)
Frolov 2009 (sub A. (H.) sus)

Martynov 1998b (sub Heptaulacus sus)
Vitner 1996 (sub Heptaulacus villosus)
Vitner 1996 (sub A. (P.) coenosus)
Vitner 1996 (sub A. (P.) paracoenosus)
Krell 1997 (sub A. (E.) subterraneus)
Vitner 1996 (sub A. (C.) subterraneus)
Shabalin 2019b

Walter 1982 (sub Nialus lividus sublividus)
Krell 1997 (sub A. lividus)

Jerath 1960 (sub A. lividus)
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(contintia Tabla 2)

EsPECIES

AUTORES

Labarrus sublimbatus (Motschulsky, 1860)
Labarrus sublimbatus (Motschulsky, 1860)
Labarrus sublimbatus (Motschulsky, 1860)

Limarus maculatus (Sturm, 1800)
Limarus zenkeri (Germar, 1813)
Limarus zenkeri (Germar, 1813)
Liothorax niger (Illiger, 1798)
Loraphodius suarius (Faldermann, 1835)
Loraspis frater (Mulsant y Rey, 1870)
Melinopterus consputus (Creutzer, 1799)
Melinopterus prodromus (Brahm, 1790)
Melinopterus prodromus (Brahm, 1790)
Melinopterus prodromus (Brahm, 1790)
Melinopterus prodromus (Brahm, 1790)
Melinopterus prodromus (Brahm, 1790)
Melinopterus punctatosulcatus (Sturm, 1805)
Melinopterus reyi (Reitter, 1892)
Melinopterus sphacelatus (Panzer, 1798)

Metoporaphodius plustschewskii (Kos., 1894)

Neocolobopterus maculicollis (Reiche, 1850)

Neocolobopterus maculicollis (Reiche, 1850)
Nialus varians (Duftschmid, 1805)

Nialus varians (Duftschmid, 1805)

Nimbus contaminatus (Herbst, 1783)
Nimbus contaminatus (Herbst, 1783)
Nimbus obliteratus (Panzer, 1823)
Nobiellus bonnairei (Reitter, 1892)

Nobius serotinus (Panzer, 1799)

Nobius serotinus (Panzer, 1799)
Orodaliscus rotundangulus (Reitter, 1900)

Oromus alpinus (Scopoli, 1763)

Jiang et al. 2008 (sub A. (L.) sublimbatus)
Yamashita et al. 1982 (sub A. sublimbatus)
Kim y Lumaret 1988 (sub A. (C.)

sublimbatus)

Vitner 1996 (sub A. (L.) maculatus)
Krell 1997 (sub A. (L.) zenkeri)
Vitner 1996 (sub A. (L.) zenkeri)
Vitner 1996 (sub A. (L.) niger)
Vitner 1996 (sub A. (L.) suarius)
Martynov 2003a (sub A. (L.) frater)
Vitner 1996 (sub A. (M.) consputus)
Jerath 1960 (sub A. prodromus)
Madle 1935 (sub A. prodromus)
Madle 1936 (sub A. prodromus)

Krell 1997 (sub A. (M.) prodromus)
Vitner 1996 (sub A. (M.) prodromus)
Frolov 2000 (sub A. punctatosulcatus)
Vitner 1996 (sub A. (M.) reyi)

Vitner 1996 (sub A. (M.) sphacelatus)

Frolov y Akh. 2017 (sub A. (M.)
plustschewskir)

Jerath y Unny 1965 (sub A. (C.)
maculicollis)

Walter 1982 (sub Colobopterus maculicollis)
Vitner 1996 (sub A. (L.) varians)

Martynov 1999a (sub A. (N.) varians)

Krell 1997 (sub A. (N.) contaminatus)
Vitner 1996 (sub A. (N.) contaminatus)
Vitner 1996 (sub A. (N.) obliteratus)
Galante 1990 (sub A. (NV.) bonnairei)
Martynov 2003b (sub A. (N.) serotinus)
Vitner 1996 (sub A. (N.) serotinus)
Martynov 2007 (sub A. (O.) rotundangulus)
Madle 1935 (sub A. alpinus)
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EsPECIES

AUTORES

Oromus alpinus (Scopoli, 1763)
Oromus alpinus (Scopoli, 1763)
Oromus alpinus (Scopoli, 1763)
Otophorus brachysomus (Sosky, 1894)

Otophorus haemorrhoidalis (Linnaeus, 1758)
Otophorus haemorrhoidalis (Linnaeus, 1758)

Otophorus haemorrhoidalis (Linnaeus,
1758)

Otophorus haemorrhoidalis (Linnaeus,
1758)

Oxyomus sylvestris (Scopoli, 1763)
Paradidactylia venalis (Schmidt, 1911)
Parammoecius corvinus (Erichson, 1848)
Parammoecius corvinus (Erichson, 1848)
Parammoecius gibbus (Germar, 1816)

Parammoecius pyrenaeus (Jaquelin du Val,
1860)

Pardalosus pardalis (LeConte, 1857)

Phaeaphodius rectus (Motschulsky, 1866)
Phaeaphodius rectus (Motschulsky, 1866)
Phaeaphodius rectus (Motschulsky, 1866)
Phalacronothus biguttatus (Germar, 1824)
Phalacronothus biguttatus (Germar, 1824)

Phalacronothus citellorum (Sem. y Med.,
1929)

Pharaphodius discolor (Erichson, 1842)

Pharaphodius rugosostriatus (Waterhouse,
1875)

Pholeoaphodius kalungwensis (Paulian,
1954)

Plagiogonus arenarius (Olivier, 1789)

Plagiogonus arenarius (Olivier, 1789)

Plagiogonus arenarius (Olivier, 1789)

Madle 1936 (sub A. alpinus)
Krell 1997 (sub A. alpinus)
Vitner 1996 (sub A. (O.) alpinus)

Kim y Lumaret 1988 (sub A. (O.)
brachysomus)

Jerath 1960 (sub A. haemorrhoidalis)
Madle 1936 (sub A. haemorrhoidalis)
Krell 1997 (sub A. haemorrhoidalis)

Vitner 1996 (sub A. (T.) haemorrhoidalis)

Vitner 1996

Jerath y Unny 1965 (sub A. (N.) venalis)
Frolov y Ivanov 2001 (sub A. (P.) corvinus)
Vitner 1996 (sub A. (O.) corvinus)
Martynov 2003b (sub A. (P.) gibbus)
Barbero et al. 2001

Jerath 1960 (sub A. pardalis)

Jiang et al. 2008 (sub A. (P.) rectus)
Kim y Lumaret 1988 (sub A. (P.) rectus)
Frolov 1994 (sub A. rectus)

Vitner 1996 (sub A. (P.) biguttatus)
Martynov 1999a (sub A. (P.) biguttatus)
Vitner 1996 (sub A. (P.) citellorum)

Walter 1982 (sub A. (P.) discolor)
Shabalin 2019a

Walter 1982 (sub Koshantschikovius
kalungwensis)

Novikov 1998 (sub A. (P.) arenarius)

Verdd y Galante 2000 (sub A. (P.)
arenarius)

Martynov 1998c (sub A. (P.) putridus)
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(concluye Tabla 2)

EsPECIES

AUTORES

Plagiogonus arenarius (Olivier, 1789)
Plagiogonus nanus (Fairmaire, 1860 )
Planolinellus vittatus (Say, 1825)
Planolinoides borealis (Gyllenhal, 1827)
Planolinoides borealis (Gyllenhal, 1827)
Planolinoides neotomae (Fall, 1907)
Planolinoides pectoralis (LeConte, 1857)
Planolinus fasciatus (Olivier, 1789)
Planolinus fasciatus (Olivier, 1789)

Planolinus pratensis (Nomura y Nakane,
1951)

Pseudacrossus caspius (Ménétriés, 1832)

Pseudopharaphodius anthrax (Gerstaecker,
1871)

Pseudopharaphodius novus (Schmidt, 1911)
Rhodaphodius foetens (Fabricius, 1787)
Stenotothorax sparsus (LeConte, 1878)
Subrinus sturmi (Harold, 1870)
Subrinus sturmi (Harold, 1870)
Subrinus sturmi (Harold, 1870)
Teuchestes fossor (Linnaeus, 1758)
Teuchestes fossor (Linnaeus, 1758)
Teuchestes fossor (Linnaeus, 1758)
Teuchestes fossor (Linnaeus, 1758)
Teuchestes fossor (Linnaeus, 1758)

Trichaphodiellus brasiliensis (Castelnau,
1840)

Trichaphodioides detruncatus (Schmidt,
1908)

Trichonotulus scrofa (Fabricius, 1787)
Trichonotulus scrofa (Fabricius, 1787)
Volinus sticticus (Panzer, 1798)
Volinus sticticus (Panzer, 1798)

Volinus sticticus (Panzer, 1798)

Vitner 1996 (sub A. (P.) putridus)

Verdda y Galante 2000 (sub A. (P.) nanus)
Jerath 1960 (sub A. vittatus)

Frolov y Ivanov 2001 (sub A. (P.) borealis)
Vitner 1996 (sub A. (A.) borealis)

Jerath 1960 (sub A. neotomae)

Jerath 1960 (sub A. pectoralis)

Martynov 2007 (sub A. (P.) fasciatus)
Vitner 1996 (sub A. (A.) uliginosus)
Yamashita et al. 1982 (sub A. pratensis)

Martynov 2003b (sub A. (M.) caspius)
Walter 1982 (sub Pharaphodius anthrax)

Jerath y Unny 1965 (sub A. (B.) novus)
Vitner 1996 (sub A. (A.) foetens)
Jerath 1960 (sub A. sparsus)

Kim y Lumaret 1986 (sub A. (S.) illigeri)
Martynov 1998b (sub A. (S.) sturmi)
Krell 1997 (sub A. (S.) sturmi)

Jerath 1960 (sub A. fossor)

Madle 1935 (sub A. fossor)

Madle 1936 (sub A. fossor)

Krell 1997 (sub A. (T.) fossor)

Vitner 1996 (sub A. (T.) fossor)

Verdd y Galante 1997 (sub A. (T.)
brasiliensis)

Jerath y Unny 1965 (sub A. (B.)
detruncatus)

Vitner 1996 (sub A. (T.) scrofa)
Martynov 1999a (sub A. (T.) scrofa)
Vitner 1996 (sub A. (C.) sticticus)
Martynov 1998a (sub A. (C.) sticticus)
Frolov 2000 (sub A. sticticus)
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En estas especies las larvas del tercer estadio se caracterizan por la
siguiente morfologia: antenas con 4-5 artejos antenales, al menos un artejo
reducido en tamafio, tercer artejo usualmente con saliente apical. Epifaringe
trilobulada, pedium rodeado por las phobae. Tormae unidas con epitorma
prominente. Maxila con galea y lacinia claramente separadas, pero a menudo
muy juntas. Dientes estriduladores de la maxila algunas veces ausentes.
Dorso de los segmentos toracicos y abdominales plegados. Las concavidades
de las placas respiratorias de los espiraculos toracicos estan orientadas hacia
atrés, y las placas de los espiraculos abdominales estan orientadas ventral o
cefalo-ventralmente. Patas de cuatro segmentos, con ufias bien desarrolla-
das. Lébulos anales blanquecinos o amarillentos, sin sedas (Ritcher 1966).

b. Scarabaeinae

El periodo preimaginal completo de las especies cavadoras de este grupo de
escarabajos se lleva a cabo en una estructura pedotréfica o masa nido, colo-
cada en galerias simples o ramificadas bajo la boniga. En las especies roda-
doras se lleva a cabo en una bola nido rodada y enterrada en el suelo lejos de
la boniga. El tamafio y forma de las masas nido o de las bolas nido depende
de la especie de que se trate. En todas las especies de Scarabaeinae, en cada
masa nido o bola nido hay un solo huevo (Figura 5).

Las bolas nido presentan una pared de tierra, el huevo se encuentra en
la parte inferior y el estiércol ocupa gran parte de su cavidad, como en el caso
de Euoniticellus intermedius (Reiche, 1850; Figura 5A) o el huevo esta en la
parte superior y el estiércol ocupa todo el espacio de la cavidad como en
Copris incertus Say, 1825 (Figuras 5B y 6). En cambio, las bolas nido de
ciertas especies rodadoras, como Canthon indigaceus chevrolati y Canthon
cyanellus cyanellus, tienen dos cdmaras separadas por una fina capa de tie-
rra: la camara superior o de puesta contiene el huevo y la cdmara inferior,
que siempre es de mayor tamafo, esta llena de estiércol compactado que
servira para la alimentacién y crecimiento de las larvas (Figuras 5C y D). En
cambio, las especies de los géneros Scarabaeus y Gymnopleurus elaboran
bolas nido que no tienen dos camaras (Lumaret 1980).

La pared de las bolas nido de las especies rodadoras es mas elaborada que
en las especies cavadoras, en Canthon quinquemaculatus Laporte de Castel-
nau, 1840, especie necréfaga, la camara del huevo no tiene revestimiento orga-
nico como la cdmara de alimentacion. En esta camara, la pared externa es
gruesa, porosa y esta compuesta principalmente de granos de cuarzo, feldes-
pato, arcilla, fragmentos liticos, mica, escasos minerales pesados, vidrio volca-
nico y componentes orgdnicos. La pared interna es fina y estd compuesta de
arcilla tenida con éxido de hierro y nddulos de Mn-Fe (Cantil et al. 2014)
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Ficura 5. Estadios preimaginales de algunas especies de Scarabaeinae. A: Euoniti-
cellus intermedius (Modificado de Martinez et al. 2019). B: Copris incertus
(Modificado de Martinez et al. 1996. Larva y pupa tomadas de Palestrini y Barbero
1994). C: Canthon indigaceus chevrolati. D: Canthon cyanellus cyanellus especie
necréfaga (Tomadas de Martinez 1992). (B: estiércol proveniente de la bofiiga. BN:
bola nido, vista externa. E: embrién en la cdmara de puesta. I: imago teneral. L1:
larva estadio uno. L2: larva estadio dos. L3: larva estadio tres. MN: masa nido,

vista externa. P: pupa. T: tierra compactada). Escala = 1mm.

El desarrollo embrionario sucede en la camara de puesta, tanto en las
especies cavadoras como en las rodadoras. El embridn no ha sido descrito en
ninguna especie se este grupo. Cuando la larva del estadio uno eclosiona, las
especies cavadoras van consumiendo el alimento y crecen hasta ocupar toda
la cavidad de la masa nido. En las especies rodadoras la larva del estadio uno,
después de eclosionar, emigra a la camara inferior donde continuaré el desa-
rrollo larval. La larva del estadio tres y la pupa ocupan toda la cavidad de la
bola nido, dependiendo de la especie. Es ahi mismo donde la pupa, en la
camara pupal, se convierte en imago teneral, quien al convertirse en imago
juvenil rompe la pared de la cdmara para emerger a la superficie (Figura 6).
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Ficura 6. Desarrollo preimaginal en Euoniticellus intemedius. Fotos del huevo, la
larva estadio dos en la masa nido y de la pupa, el imago teneral y el imago adulto

antes de emerger, dentro de la cdmara de pupacién. Elaboradas por 1. Martinez M.

La duracion del periodo preimaginal varia segtin la especie, puede ser de 25
dias, como en Euoniticellus intermedius (Reiche, 1850) (Martinez et al. 1996) y
Canthon indigaceus chevrolati Harold, 1868 (Martinez 1992), a mas de 200 dias
como en Copris armatus (Harold, 1869) (Anduaga et al. 1987) y C. ochus
(Motschulsky, 1860) (Bang et al. 2004), o hasta mas de 700 dias como en
Synapsis tmolus (Fisher von Waldheim, 1821) (Siyazov 1913) (Tabla 3).

Asimismo, la duracién de las etapas del desarrollo embrionario, larval y
pupal, varfan segin la especie; aunque en las especies que se conocen la
etapa embrionaria es muy corta, la etapa larval es la méas larga y la etapa
pupal es corta (Tabla 4).

Las larvas del estadio uno han sido descritas s6lo en tres especies, las del
estadio dos en 13 especies, del estadio tres en 167 y la pupa en 55 especies
(Tabla 5). Las larvas de los tres estadios se han descrito sélo en tres especies:
Digitonthophagus gazella (Fabricius, 1787) (Rougon y Rougon 1980), Euo-
niticellus intermedius (Reiche, 1850) (Martinez et al. 2019) y Canthon cya-
nellus cyanellus LeConte, 1859, una especie necréfaga (Hernandez y
Martinez 2003) (Figura 7).
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TABLA 3. Duracién conocida del periodo preimaginal, de la puesta del huevo a la

emergencia del imago joven, en especies de Scarabaeinae.

EspECIE Duracion AUTORES
(dias)

Ateuchus aeneomicans (Harold, 1868) 60-68 Cardenas Castro et al. 2017
Canthochilum histeroides (Harold, 1868) 40-50 Matthews 1963
Canthon cyanellus cyanellus LeConte, 1859 25-30 Martinez 1992
Canthon indigaceus chevrolati Harold,1868 25-30 Martinez 1992
Circellium bacchus (Fabricius, 1781) 120-130 Kryger et al. 2006
Copris armatus (Harold 1869) 224 Anduaga et al. 1987
Copris incertus Say, 1835 05-129 Martinez et al. 1996
Copris hispanus (Linnaeus, 1764) 120 Rommel 1961
Copris laeviceps Harold, 1869 46-47 Klemperer 1986

40 Anduaga et al. 1987
Copris lugubris Boheman, 1858 63 Anduaga et al. 1987
Copris ochus (Motschulsky, 1860) 182 + 23 Bang et al. 2004
Copris remotus LeConte, 1866 38-39 Lindquist 1933
Digitonthophagus catta (Fabricius, 1787)* 41-52 Gaikwad y Bhawane 2016
Digitonthophagus gazella (Fabricius, 1797) 41 Rougon y Rougon 1980
Euoniticellus intermedius (Reiche, 1850) 25-28 Martinez et al. 2019
Eurysternus plebejus Harold, 1880 35-70 Huerta 2012
Gymnopleurus geoffroyi (Fuessly, 1775) 36-46 Prasse 1957
Gymnopleurus sturmii (MacLeay, 1821) 38 Zamprogna et al. 2022
Homocopris torulosus (Eschscholtz, 1822)** 540 Joseph 1929
Kheper nigroaeneus (Boheman, 1857) 84 llzjéig&éards y Ascherborn
Oniticellus cinctus (Fabricius, 1775) 39-40 Singh et al. 2019
Onitis caffer Boheman, 1857 730 Oberholzer 1958

300-365 Edwards 1988

Onthophagus alluvius Howden y Cartwright, 35.59 Lindquist 1935

1963

%né;zophagus browni Howden y Cartwright, 3 Howden y Cartwright 1963
Onthophagus depressus Harold, 1871 46.3 Hunter et al.1996
Onthophagus incensus Say, 1835 38 Huerta et al. 2010
Onthophagus lyolti Harold, 1880 30 Pérez Cogollo et al. 2015

131



LA REPRODUCCION DE LOS ESCARABAJOS ESTERCOLEROS

132

(concluye Tabla 3)

EspEciE Duracion AUTORES
(dias)
Onthophagus oklahomensis Brown, 1927 21 Howden y Cartwright 1963
Veenakumariy Veeresh
Onthophagus rectecornutus (Lansberge, 1883) 30-35 1996
hovh imili b Romero-Sampér y
Onthophagus similis (Scriba, 1790) 40-50 Martin-Piera 2007
. Romero-Samper y Martin-
Onthophagus stylocerus Graélls, 1851 51-70 Piera 1995
Phanaeus vindex MacClay, 1819 327 Stewart y y Davis 1967
Sisyphus schaefferi (Linnaeus, 1758) 41-49 Prasse 1957
Synapsis tmolus Fischer von Waldheim, 1821 +de 730  Siyazov 1913

* especie citada como Onthophagus catta (Fabricius); ** especie citada como Pinotus torulosus

(Eschscholtz)

TaBLA 4. Datos conocidos sobre la duracién de los estadios preimaginales, en

especies de Scarabaeinae.

EsPECIES ESTADIOS D URfCION AUTORES
(dias)
Canthon indigaceus chevrolati  Embrionario 3 Martinez 1992
Harold, 1868 Larval 15
Pupal 10
Canthon cyanellus cyanellus Embrionario 3 Martinez 1992
LeConte, 1859 Larval 15
Pupal 10
Copris armatus (Harold 1869) Embrionario 20 Anduaga et al. 1987
Larval 19
Pupal 125
Emergencia 60
Copris laeviceps Harold, 1869  Embrionario 8 Anduaga et al. 1987
Larval 13
Pupal 1
Emergencia 8
Copris lugubris Boheman, Embrionario 10 Anduaga et al. 1987

1858, 1835
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(contintia Tabla 4)

EsPECIES ESTADIOS DURfCION AUTORES
(dias)

Larval 17

Pupal 23

Emergencia 13
Copris ochus (Motschulsky, Embrionario 9+ 1.7 Bang ef al 2004
1860)* Larval 1y 2 +de 15

Pupal 42.8 £ 49
Digitonthophagus gazella Embrionario 2-3 Rougon y Rougon
(Fabricius, 1797) Larval 26-28 1980

Pupal 13-15
Euoniticellus intermedius Embrionario 4-5 Martinez et al. 2019
(Reiche, 1850) Larval 12-13

Pupal 4-5
Oniticellus cinctus (Fabricius, ~Embrionario 3-6 Singh et al. 2019
1775) Larval 15-22

Pupal 7
Onthophagus batesi Howdeny Embrionario - Halffter y Edmonds
Cart., 1963 Larval 36 1982

Pupal -
Onthophagus catta (Fabricus, Embrionario 2-3 Gaikwad y Bhawane
1787) Larval 31-34 2016

Pupal 12-15
Onthophagus depressus Embrionario 2.5-4.3 Hunter et al. 1996
Harold, 1871 Larval 27

Pupal 12
Onthophagus hirculus Embrionario 2 Arellano et al. 2017
(Mannerheim, 1829) Larval 22

Pupal 11
Onthophagus incensus Say, Embrionario 4 Huerta et al. 2010
1835 Larval 22
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(concluye Tabla 4)

EspEciEs EsTtaDIOS DUR? CION AUTORES
(dias)
Pupal 10
Onthophagus landolti Harold, Embrionario 2-2 Pérez Cogollo et al.
1880 Larval 2022 2015
Pupal 6-8
Onthophagus landolti texanus ~ Embrionario 2-4 Howden 1957
Schaeffer, 1914 Larval 28-38
Pupal 5
Onthophagus medorensis Embrionario 4 Hunter 111 ef al. 1991
BI'OWH, 1929 Larval 32
Pupal -
Onthophagus similis (Scriba, ~ Embrionario 4-8 Romero-Samper y
1790) Larval 21-28 Martin-P. 2007
Pupal 6-12
Onthophagus stylocerus Embrionario 5-10 Romero-Samper y
Gréells, 1851 Larval 24-40 Martin-P. 2007
Pupal 11-17
Scarabaeus catenatus Embrionario 3-8 Sato 1997
(Gerstaecker, 1871) Larval 20
Pupa a 88
emergencia

TABLA 5. Namero de especies de las diferentes tribus de Scarabeinae en las cuales

se ha descrito la larva de diferentes estadios o la pupa. (L1: Larvas de estadio uno.

L2: Larvas del estadio dos. L3: Larvas del estadio tres. P: Pupas. (n): Ndmero de

especies. La clasificacién de tribus corresponde a la de Halffter y Edmonds 1982.

L1 L2
(n) (n)

TriBUS

L3 P
(n) (n)

AUTORES

Onthophagini 1 2

48 9 Barbero y Palestrini 1996
Brach 1977
Burmeister 1930
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(continiia Tabla 5)

TriBUS LLi 1L L5 1o AUTORES

(n) () (n) (n)

Edmonds y Halffter 1978
Goidanich y Malan 1964
Gonzélez-Vainer y Morelli 1995

Huerta et al. 2010
Katovich 2007
Kim y Lumaret 1988a, b
Kim y Lumaret 1989
Lengerken 1954
Lumaret y Kim 1989a, b, ¢
Martin-Piera y Romero-S. 1995
Medvedev 1952
Paulian y Baraud 1982
Pérez Cogollo et al. 2015
Ritcher 1966
Rosenhauer 1882
Rougon y Rougon 1980

Onitini - - 16 8 Edmonds y Halffter 1972, 1978
Gardner 1929
Lumaret y Moretto 1983
Medvedev y Daniyarov 1970
Morelli y Gonzélez-Vainer 1996
Oberholzer 1958
Paulian y Baraud 1982
Paulian y Lumaret 1972
Ritcher 1945, 1966
Rougon y Rougon 1984

Oniticellini 1 5 18 1 Cambefort y Lumaret 1983
Edmonds y Halffter 1972, 1978
Gardner 1929

Khadakkar et al. 2018
Lumaret 1979
Lumaret y Cambefort 1980

Martinez et al. 2019
Martynov 1998d
Medvedev 1952
Paulian y Baraud 1982
Walter 1979
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TriBUS LLi 1L L5 1o AUTORES

(n) (n) (n) (n)
Coprini - - 36 12 Edmonds y Halffter 1972, 1978
Gardner 1944
Gonzélez-Vainer y Morelli 1998
Lucas 1885

Lumaret y Paulian 1977
Medvedev 1952
Monteith y Storey 1981
Osten 1862
Palestrini y Barbero 1994
Paulian y Baraud 1982
Ritcher 1945, 1966
Vinson 1947
Vitner y Kral 2009
Walter 1979
Eurysternini - - 3 2 Edmonds y Halffter 1972, 1978
Lépez-Guerrero y Morén 1995
Scarabaeini 1 6 49 24 Barbero y Palestrini 1991
Barbero y Palestrini 1993

Barbero et al. 1999

Burmeister 1948

Edmonds 1967

Edmonds y Halffter 1972, 1978
Gonzalez-Vainer 2019

Halffter y Matthews 1966
Hernandez y Martinez 2003
Howden y Ritcher 1952

Lengerken 1954
Lumaret 1976

Lumaret y Cambefort 1980
Matthews 1963

Medvedev y Medvedev 1958
Morelli y Gonzélez Vainer 2011
Paulian 1976

Palestrini y Barbero 1992b, 1993
Paulian y Baraud 1982

Paulian y Lumaret 1975

Paulian, Lumaret y Monteith 1983
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(concluye Tabla 5)

TriBUS LLi 1L L5 1o AUTORES

(n) () (n) (n)

Ritcher 1966
Roncheti 1949
Prasse 1957

Schigdte 1874

Verdd y Galante 2001
Walter 1979

La morfologia general de las larvas del tercer estadio difiere de la de los
estadios anteriores, aunque las larvas del segundo estadio presentan casi todas
las caracteristicas morfolégicas que se encuentran en las del estadio tres; sin
embargo, el ampulla terminal es diferente en cada uno de los tres estadios
larvales. Esta estructura morfolégica representa un dimorfismo sexual larval y
se ha observado sélo en las larvas macho de Scarabaeinae desde el primer
estadio (Hernandez y Martinez 2003, Huerta ef al. 2010, Pérez-Cogollo et al.
2015), en larvas de otras especies de escarabajos estercoleros y de otros coledp-
teros (Martinez y Lumaret 2003). El ampulla terminal representa el esbozo
que daré origen a los derivados ectodérmicos del sistema reproductivo de los
machos, la genitalia externa (Martinez y Lumaret 2005).

Las larvas del estadio tres transforman la masa nido o la bola nido en
una camara de pupaciéon (Halffter y Edmonds 1982). La pared de estas
camaras es muy elaborada, es helicoidal, formada por espirales de hileras
transversales de granulos imbricados, como en Sulcophanaeus menelas
(Castelnau, 1840), Sulcophanaeus imperator (Chevrolat, 1844), Sulcopha-
naeus batesi (Harold, 1868), Ontherus sulcator (Fabricius, 1775) y Malago-
niella argentina (Gillet, 1911). Camaras similares son construidas por las
larvas de Anomiopsoides biloba (Burmeister, 1861). Otros dos tipos de arre-
glos de granulos en la pared de la cdmara de pupacioén se han observado en
especies de los géneros Liatongus Reitter, 1893 y Heliocopris Hope, 1837.
Estas caracteristicas de las caAmaras de pupacion se han usado para analisis
filogenéticos en esta subfamilia (Sanchez et al. 2010).

Las caracteristicas generales de las larvas del estadio tres de Scarabaei-
nae son las siguientes: Larva jorobada. Labro simétrico, con arista distal tri-
lobulada. Epifaringe con tormae unidas. Pedium de la epifaringe rodeada
lateral y anteriormente por la foba. Cuatro chaetoparias, cada una de ellas con
muy pocas sedas gruesas o un parche de sedas gruesas. Mesofoba transversa
sinuosa. Mandibula izquierda con tres dientes y mandibula derecha con dos.
Maxila con galea y lacinia ampliamente separadas, no fusionadas. Area estri-
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Ficura 7. Larvas de los tres estadios de A: Digitonthophagus gazella (Tomadas de
Rougon y Rougon 1980). B: Euoniticellus intermedius (Tomadas de Martinez et al.
2019). C: Canthon cyanellus cyanellus (Tomadas de Hernandez y Martinez 2003).
(L1: larva estadio uno. L2: larva estadio dos. L3: larva estadio tres. J: joroba

dorsal). Escala = 1 mm.

duladora maxilar con una hilera de dientes cortos y c6nicos, proceso anterior
ausente. Hipofaringe con dos procesos esclerotizados asimétricos denomina-
dos oncyli. Antena con cuatro segmentos, el segmento distal tan reducido que
parece ser un apéndice del tercer segmento. Tercer segmento de la antena con
un punto sensorial distal oval o un apéndice sensorial cénico. Concavidades
de las placas espiraculares, ventrales (cuando estan presentes). Los brazos de
placas espiraculares no constrefiidos. Ultimo segmento abdominal con varios
I6bulos carnosos, laterales y caudales. Raster con teges o palidia en par
mondstica o polistica. Hendidura anal transversal. Patas con dos segmentos y
1-2 sedas terminales, sin estructuras estridulatorias. Ufias diminutas o ausen-
tes, cuando estan presentes cada una tiene una seda terminal. Patas metato-
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récicas notablemente més pequefias que las patas protoracicas y mesotoracicas
(Ritcher 1966, Edmonds y Halffter 1972, 1978).

La joroba en el torax es una caracteristica larval propia de esta subfami-
lia, en algunas especies es muy pronunciada (Figura 7). En la larva de
Cephalodesmius armiger Weswood, 1842 se han observado érganos estridu-
latorios (Monteith y Storey 1981, Paulian et al. 1983).

Las caracteristicas morfoldgicas de las larvas del estadio tres se han
empleado con fines taxondémicos y filogéneticos (Ritcher 1966, Edmonds y
Halffter 1972, 1978). Kim y Lumaret (1988b) propusieron una sintesis de
caracteres larvales para el género Onthophagus Latreille, 1802.

¢. Geotrupidae

El periodo preimaginal de las especies de este grupo de escarabajos es cono-
cido en pocas especies. Se lleva a cabo en masas nido de estiércol enterradas
en galerias subterrdneas, en cada masa nido la hembra oviposita un huevo y
el nimero de huevos puestos por nido varia segiin la especie (Tablas 2 y 3,
Capitulo 2); sin embargo, algunas especies australianas, no copréfagas, no
almacenan reservas destinadas a sus larvas, es el caso de Blackburnium rei-
chei (Guérin-Méneville, 1838), Blackbolbus frontalis (Guérin-Méneville,
1838), Bolborhachium inclinatum Howden, 1985 y Bolborhachium trituber-
culatum (Bainbridge, 1842), las larvas s6lo mordisquean un poco la tierra de
la pared de la cdmara (Houston 2011, 2016).

Sobre la duracién de la etapa embrionaria no se conoce mucho, aunque
parece durar 10 dias o mas, segin la especie (Klemperer y Lumaret 1985,
Houston 2016). En cambio, la etapa larval es muy larga, sobre todo el estadio
tres. Durante esta etapa se presenta una diapausa, como se ha observado en
Thorectes albarracinus Wagner, 1928, T. lusitanicus (Jekel, 1865) [citado
como T. laevigatus cobosi], T. sericeus (Jeckel, 1865) (Klemperer y Lumaret
1985), Thyphaeus typhoeus (Linnaeus, 1758) (Brussaard 1983) y en Chelo-
trupes hiostius (Gené, 1836) [citado como Thyphaeus (Chelotrupes) hiostius
(Crovetti 1971).

En esta familia de escarabajos la duracién del periodo preimaginal es
muy larga, siendo la fase de larva tercera la mas larga (Tabla 6). El desarrollo
de huevo a adulto recién emergido dura 150-180 dias en Geotrupes spiniger
Marsham, 1802 y de 180-300 dias en Trypocopris vernalis Linneaus, 1758
[citado como Geotrupes vernalis], dura 303-313 dias en Megatrupes cavico-
llis Bates, 1887 [citado como Geotrupes cavicollis] Halffter et al. 1985), 129-
159 dias en Bolborhachium recticorne (Guérin-Méneville, 1838) (Houston
2016) y 180 dias en Thorectes albarracinus, T. lusitanicus y T. sericeus
(Klemperer y Lumaret 1985).
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TABLA 6. Duracién aproximada de los estadios preimaginales en especies de
Geotrupidae (I: imago joven al emerger. L1: estadio larval 1. L2: estadio larval 2.
L3: estadio larval 3. P: estadio pupal).

L1 L2 L3 P I AUTORES
EspEcIES
(dias)

Blackburnium reichei - 6-7 38 - - Houston 2016
(Guérin-Méneville,
1838)
Bolborhachium 2-7 10 60-90 30 - Houston 2016
recticorne
(Guérin-Méneville,
1838)
Chelotrupes hiostius' - - 180 10-20 20 Crovetti 1971
(Gené, 1836)
Megatrupes cavicollis® - 10 190 44 30-40  Halffter et al.
Bates, 1887 1985
Thorectes albarracinus ~ 11-14 13-17 135 - 7 Klemperer y
(Wagner, 1928) Lumaret 1985
Thorectes lusitanicus’ 11-15 14-19 135 - 7 Klemperer y
(Jekel, 1865) Lumaret 1985
Thorectes sericeus 11-15 12-15 120 - 7 Klemperer y
(Jeckel, 1865) Lumaret 1985

'Especie citada como Typhoeus (Chelotrupes) hiostius. especie citada como Geotrupes cavico-

llis. Sespecie citada como Thorectes laevigatus cobosi

Las larvas del tercer estadio de Geotrupidae construyen camaras de
pupacién sencillas, como en Blackburnium reichei (Guérin-Méneville, 1838),
Bolboleaus hiaticollis Howden, 1985, Bolborhachium recticorne (Guérin-Mé-
neville, 1838) y Bolborhachium inclinatum Howden, 1985, especies que no
almacenan alimento en la cdmara de puesta (Houston 2016) o maés elabora-
das como en Geotrupes spiniger (Marsham, 1802) (Klemperer 1978).

La descripcion de las larvas del estadio tres se ha efectuado en poco mas
de 40 especies (Figura 8, Tabla 7). Con los datos morfolégicos de este esta-
dio larval en este grupo se han efectuado investigaciones con fines taxond-
micos y filogenéticos (Grebennikov y Scholtz 2004, Paulian 1939, Ritcher y
Duff 1971, Verdd et al. 2004).
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Ficura 8. Larvas del tercer estadio en varias especies de Geotrupidae, vista lateral.
A: Geotrupes blackburnii excrementi. B: Lethrus apterus. C: Eucanthus lazarus.

D: Bolbocerosoma tumefactum. E: Bolboceras obesus. F: Peltotrupes youngi. En estos
esquemas se omite la setaciéon (Tomadas de Ritcher 1966). G: Bolbelasmus bocchus.
H: Typhaeus typhoeus. 1: Thorectes valencianus. (Tomadas de Verdd et al. 2004).

Las larvas de Geotrupidae se caracterizan principalmente por lo
siguiente: antena con tres segmentos. Pendltimo segmento con uno o mas
6rganos sensoriales distales y el altimo segmento reducido en didmetro. La
epifaringe suele ser trilobulada con tormas simétricas. Maxila con galea y
lacinia claramente separadas. Area maxilar estridulatoria con dientes. Ter-
gum de los segmentos abdominales, del 3 a 7, con dos anillos dorsales. Aper-
tura anal a veces en forma de V o de Y, en algunos géneros rodeada de
16bulos carnosos. Patas con 2-4 segmentos. Patas mesotoracicas y metatora-
cicas con drganos estridulatorios, las metatoracicas a veces muy reducidas en
tamafio (la mayoria de Geotrupini). Espiraculos cribiformes o con dos aber-
turas (Ritcher 1966).

Los 6rganos estridulatorios larvales de Geotrupidae establecen la comu-
nicacion acustica entre las larvas y los adultos (Palestrini y Zunino 1987). En
Geotrupes spiniger se ha grabado el sonido que emiten (Palestrini et al. 1990).
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TaBLA 7. Especies de Geotrupidae en las que se han descrito las larvas de varios

estadios.

EsPECIES

L1

L2

L3

AUTORES

Anoplotrupes hornii (Blanchard, 1888)
Anoplotrupes stercorosus (Scriba, 1791) !

Bolbelasmus bocchus (Erichson, 1841)
Bolbelasmus gallicus (Mulsant, 1842)

Bolbocerosoma tumefactum (Palisot de B., 1809)
Bolborhachium anneae Howden, 1985
Bolborhachium recticorne Guérin-Méneville, 1838
Ceratophyus gopherinus Cartwright, 1966
Ceratophyus hoffmannseggi (Fairmaire, 1856)

Ceratotrupes bolivari Halffter y Martinez, 1962
Cnemotrupes blackburnii (Fabricius, 1781) 2

Cnemotrupes blackburnii excrementi (Say, 1823)3
Cnemotrupes semiopacus (Jekel, 1866)
Cnemotrupes splendidus (Fabricius, 1775)
Cnemotrupes ulkei (Blanchard, 1888)
Eucanthus lazarus (Fabricius, 1775)

Frickius variolosus Germain, 1897
Geohowdenius egeriei (Germar, 1824)
Geohowdenius opacus (Haldeman, 1853)
Geotrupes ibericus Baraud, 1958

Geotrupes mutator (Marsham, 1802)
Geotrupes puncticollis (Malinowsky, 1811)
Geotrupes stercorarius (Linnaeus, 1758)
Lethrus (Abrognathus) tuberculifrons Ballion, 1870
Mycotrupes gaigei Olson y Hubbell, 1954

Odonteus armiger (Scopoli, 1772)
Odonteus darlingtoni (Wallis, 1928) *

Odonteus liebecki (Wallis, 1928) >

Howden 1955
Medvedev 1952

Verdd et al. 1998

Howden 1955,
Verdd et al. 2004

Ritcher 1966
Howden 1985
Howden 1985
Ritcher y Duff 1971
Lumaret 1984

Howden 1967

Ritcher 1947,
Ritcher 1966

Ritcher 1966
Howden 1955
Howden 1955
Ritcher 1947
Ritcher 1947
Howden 1982
Howden 1955
Howden 1964
Verdd et al. 2004
van Emden 1941
van Emden 1941
van Emden 1941
Verdd et al. 2004
Olson et al. 1954

Panin 1957

Howden 1955,
Ritcher 1966

Ritcher 1966
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(concluye Tabla 7)

EsPECIES

L1

L2

L3

AUTORES

Odonteus obesus (LeConte, 1859) ©
Odonteus simi (Wallis, 1928) 7
Peltotrupes youngi Howden, 1955
Sericotrupes niger (Marsham, 1802)

Taurocerastes patagonicus Philippi, 1866

Thorectes albarracinus (Wagner, 1928)

Thorectes (Jekelius) intermedius (Costa, 1827)
Thorectes (J.) punctatolineatus (Frangois, 1904)
Thorectes (].) sericeus (Jekel, 1865)

Thorectes (Thorectes) baraudi Lépez-Colon, 1981

Thorectes (T.) laevigatus lusitanicus (Jekel,
1866)

Typhaeus typhoeus (Linnaeus, 1758)

Trypocopris pyrenaeus (Charpentier, 1825)

Trypocopris vernalis (Linnaeus, 1758) &

Ritcher 1966
Ritcher 1966
Howden 1955

Verdd et al. 2004
Howden y Peck 1987

Paulian y Lumaret
1974, Verdd et al.
2004

Verdd et al. 2004
Verdd et al. 2004
Verdd et al. 2004
Verdd et al. 2004

Verdd et al. 2004

Medvedev 1952,
van Emden 1941

Verdd et al. 2004
Medvedev 1952

lespecie citada como Geotrupes stercorosus. 2 especie citada como Geotrupes blackburnii.

Sespecie citada como Geotrupes blackburnii excrementi. *especie citada como Bolboceras dar-

lingtoni. >especie citada como Bolboceras liebecki. ®especie citada como Bolboceras obesus.

Tespecie citada como Bolboceras simi. Sespecie citada como Geotrupes vernalis.

2. CONCLUSIONES

En Aphodiinae, el desarrollo embrionario se lleva a cabo en una cdmara de

puesta, en la cual se encuentra un solo embridn, sélo en pocas especies se

han observado hasta 18 embriones por camara. Las larvas de los tres esta-

dios se desarrollan libres en la bofiga. Las pupas se desarrollan en una

camara pupal situada en la boniga o en el suelo. En esa misma camara per-

manece el imago teneral hasta su emergencia como imago juvenil.

En Scarabaeinae, este periodo ocurre en una masa nido o en una bola

nido, segin la especie. Contrariamente a las especies cavadoras, en las
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especies rodadoras en la parte superior de la bola nido se desarrolla el
embridn y la larva del primer estadio desciende a la parte inferior llena de
estiércol almacenado por la madre, del cual se alimentard durante toda la
etapa larval. Tanto en las especies cavadoras como en las rodadoras, la
camara de alimentacién se convierte en cdmara pupal, y la pupa se quedara
ahi hasta convertirse en imago teneral y, posteriormente, emerger a la super-
ficie como imago juvenil.

En Geotrupidae, todas las fases del periodo preimaginal ocurren en una
camara con o sin estiércol, localizada en el suelo a diferentes profundidades.
La camara pupal es muy sencilla, ahi mismo la pupa se convierte en imago
teneral y después en imago juvenil. El periodo preimaginal tiene una dura-
cién muy larga.

En las dos subfamilias de Scarabaeidae y en Geotrupidae, la larva del
estadio tres elabora la cdmara pupal, donde la pupa después de la metamor-
fosis se convertira en imago teneral, que se quedara en el mismo sitio hasta
emerger como imago juvenil. La camara pupal es muy sencilla en Aphodii-
nae, més elaborada en Geotrupidae y muy elaborada en Scarabaeinae.

La diapausa se puede presentar en la etapa de huevo, como en algunas
especies de Aphodiinae, o como larva del tercer estadio en algunas especies
de Aphodiinae, Scarabaeinae y Geotrupidae.
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Capitulo

EL DESARROLLO IMAGINAL

IMELDA MARTINEZ M. Y CARMEN HUERTA C.

Durante el periodo imaginal se presentan los ciclos reproductivos y se dis-
tinguen tres etapas: prenidificacién, nidificacién y postnidificacién, que
estan estrechamente relacionadas con la alimentacion, el estado de madurez
del sistema reproductor y el comportamiento, respectivamente (Halffter y
Matthews 1966, Halffter y Edmonds 1982) (Capitulo 1). Aunque la mayoria de
las especies de Aphodiinae no nidifican, se usaran los mismos términos para
esta subfamilia, considerando que a cada etapa corresponden las mismas
modificaciones morfofuncionales en los 6rganos del sistema reproductivo y en
el comportamiento que se presentan en Scarabainae y Geotrupidae.

Los escarabajos estercoleros, al emerger como imagos jévenes comien-
zan el periodo imaginal, como la mayoria de los coledpteros. Durante la
prenidificacién los escarabajos recién emergidos estan inmaduros sexual-
mente, se alimentan de manera activa y maduran el sistema reproductivo;
durante la nidificacién los adultos maduros se reproducen y durante la post-
nidificacion su potencial reproductivo se ha agotado, las génadas y todos los
demas 6rganos degeneran y los individuos mueren (Martinez 1991).

Tomando en consideracién la condicién del ovario en Aphodiinae, Yos-
hida y Katakura (1985) definieron cuatro estados de maduracién: 1) no
desarrollado, cuando las ovariolas no tenian ovocitos o habia algunos ovoci-
tos jOvenes transparentes y pequenos, 2) en desarrollo, cuando las ovariolas
tenian ovocitos de varios tamanos, pero sin ovocitos maduros corionados, 3)
maduro, cuando en las ovariolas o el oviducto habia ovocitos maduros y 4)
postmaduracién o agotado, cuando en las ovariolas no habia ovocitos madu-
ros y algunas veces habia ovocitos en degeneracién.

En este capitulo, para establecer el estado de madurez consideraremos
las modificaciones en el ovario durante las diferentes etapas del periodo ima-
ginal, segin Martinez (1991). Durante la etapa de prenidificacion, las hem-
bras a la emergencia presentan las ovariolas inmaduras, sélo presentan el
germario, no hay ovocitos, se inicia la vitelogénesis en cada ovocito y comienza
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a diferenciarse el vitelario, lo que corresponde a los estados uno y dos de Yos-
hida y Katakura (1985). Durante la nidificacion el ovario estd maduro, en
cada ovariola se presentan ovocitos en diferente estado de la vitelogénesis; en
los ovocitos basales se detiene la vitelogénesis y se forma el corion antes de la
oviposicién, correspondiendo al estado tres de Yoshida y Katakura (1985).
Después de la oviposicion, el nuevo ovocito basal que estd en maduracion es
pequeno, continda la vitelogénesis hasta su maduracion, y asi sucesivamente
después de cada oviposicién. Durante la postnidificacién el potencial repro-
ductivo se ha agotado, se detiene totalmente la vitelogénesis y ya no hay ovo-
citos en las ovariolas, se degeneran todos los 6rganos y la hembra muere, lo
que corresponde al estado cuatro de Yoshida y Katakura (1985).

Después de la oviposicion se lleva a cabo el desarrollo de la nueva gene-
racion, y dependiendo del ciclo reproductor de las especies, cada afio puede
haber diferente nimero de generaciones, segiin la especie, habiendo asi espe-
cies monovoltinas, bivoltinas o multivoltinas. Asimismo, se puede presentar
una diapausa en diferentes estados del desarrollo de los escarabajos.

En los machos se consideran principalmente las modificaciones que se pre-
sentan en los reservorios glandulares durante cada etapa imaginal, ya que éstas
son mas evidentes que las modificaciones en los testiculos (Martinez 1991).

Ademas, en ambos sexos también se han tomado en consideracién el
aspecto y dureza de la cuticula, el desgaste en el primer par de patas y la
cantidad y aspecto del cuerpo graso, caracteristicas adicionales que han sido
empleadas por varios autores (Tyndale-Biscoe 1978, Yoshida y Katakura
1985, Edwards 1986a, Lumbreras et al. 1990, Martinez 1991, Gittings y
Giller 1997, Martinez y Montes de Oca 1998).

1. MODIFICACIONES MORFOFISIOLOGICAS EN LAS HEMBRAS

Aunque se presentan modificaciones en todos los 6rganos reproductivos, las
que mas han sido estudiadas son las que se presentan en el ovario.

a. Aphodiinae

Prenidificacion. A la emergencia, en la mayoria de las especies de Aphodiinae,
los ovarios estdn inmaduros, sin ovocitos aparentes (Landin 1961, Christensen
y Dobson 1976, Yoshida y Katakura 1985, Gittings y Giller 1997, Vitner 1998).

Durante esta etapa se inicia la vitelogénesis en los ovocitos, de tal manera
que en cada ovariola se observan ovocitos de diferentes tamanos, siendo el
ovocito basal el mas grande, los demés van decreciendo en tamafno hacia el
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germario (Yoshida y Katakura 1985). La c6pula se presenta cuando las hem-
bras ya se encuentran en una etapa avanzada de la vitelogénesis (Landin
1961, Vitner 1995) (Figura 1).

Ficura 1. Modificaciones morfofuncionales en el ovario de algunas especies de
Aphodiinae durante el periodo imaginal. A: Gonaphodiellus opisthius, modificado de
Martinez et al. (2001). B: Colobopterus erraticus, especie con maduracién secuencial
de los ovocitos, esquemas modificados de Yoshida (1994). (a: a la emergencia, sin
ovocitos. b: con ovocitos maduros. ¢c: maduracién de una ovariola. g: germario. ob:
ovocito basal en maduracién. om: ovocito maduro antes de la oviposicién. p: durante

la prenidificacion. n: durante la nidificacién). Escala = 1 mm.
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El tiempo necesario para llegar a la madurez sexual varia considerable-
mente en las diferentes hembras de la misma especie, pudiendo ser de una a
dos semanas hasta un mes (Tabla 1). Por ejemplo, en el caso de Chilothorax
distinctus (Miiller, 1776) [citado como Aphodius distinctus] la maduracién
dura todo el invierno (Christensen y Dobson 1976).

TaBLA 1. Duracién aproximada de las etapas de prenidificacién (P) y nidificacién
(N) que corresponden a la época de oviposicion, en especies de Aphodiinae. El
nombre de las especies es de acuerdo con Dellacasa et al. (2001). En la columna de
Autores, sub = nombre de la especie citada por los autores; se abrevian el género
Aphodius y los subgéneros. (* especies bivoltinas, ** especies multivoltinas).

Etapas
EspECIES P N AUTORES
(dias)  (dias)

Acrossus depressus (Kugelann, - 60 Gittings y Giller 1997 (sub A.
1792) depressus)
Acrossus rufipes (Linnaeus, 1758) - 60 White 1960 (sub A. rufipes)
7-9 120 Gittings y Giller 1997 (sub A.
rufipes)
7-14 - Landin 1961 (sub A. rufipes)
12 - Klemperer 1980 (sub A. rufipes)
Agoliinus lapponum (Gyllenhal, - 30-30  White 1960 (sub A. (A.) lapponum)
1808)
Agrilinellus ornatus (Schmidt, - 90 Martinez 2005
1911)
Agrilinus ater (De Geer, 1774) 8 120 Gittings y Giller 1997 (sub A.ater)
Agrilinus breviusculus 16 60 Yoshida y Katakura 1985 (sub A.
(Motschulsky, 1866) (A.) breviusculus)
Agrilinus constans (Duftschmid, 1805) - 90 Lumaret 1975 (sub A. (A.) constans)
Agrilinus uniformis (Waterhouse, - 30 Yoshida y Katakura 1985 (sub A.
1875) (A.) uniformis)
Ammoecius lusitanicus Erichson, - *60/60 Verdd y Galante 1995 (sub A. (A.)
1848 lusitanicus)
Aphodius conjugatus (Panzer, - *60  Romero-Samper y Martin-Piera
1795) 2007 (sub A. conjugatus)
Aphodius elegans Allibert, 1847 - 30 Hosogi et al. 1979

60 Yoshida y Katakura 1985
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(contintia Tabla 1)

ETAras
EsPECIES P N AUTORES
(dias)  (dias)
Aphodius fimetarius (Linnaeus, 1758) 90 Schmidt 1935
7-14 Landin 1961
30 Stevenson y Dindal 1985
%60/60 Gittings y Giller 1997
Blackburneus saylorea 5-10 *240 Martinez y Sudrez 2012
(Robinson,1940)
Bodilopsis rufa (Moll, 1782) 7-14 Landin 1961 (sub A. rufus)
90 Gittings y Giller 1997 (sub A. rufus)
Bodilopsis sordida (Fabricius, 90 Yoshida y Katakura 1985, Yasuda
1775) 1994 (sub A. (A.) sordidus)
Calamosternus granarius 90 Gittings y Giller 1997 (sub A.
(Linnaeus, 1767) granarius)
Calamosternus hyxos (Petrovitz, 60 Verdd et al. 1997 (sub A. hyxos)
1962)
Cephalocyclus durangoensis 30 Martinez y Sudrez 2006
(Bates, 1887)
Cephalocyclus hogei (Bates, 1887) 60 Cruz et al. 2002
Chilothorax distinctus (Miiller O. *30/30 Schmidt 1935 (sub A. distinctus)
F., 1776)
90-90 Christensen y Dobson 1977 (sub A.
distinctus)
Colobopterus erraticus (Linnaeus, 30 Rojewski 1983 (sub A. erraticus)
1758)
#30/30 Gittings y Giller 1997, Vitner 1998
(sub A. erraticus)
Colobopterus quadratus (Reiche, 26 51 Yoshida y Katakura 1985 (sub A.
1847) (C.) haroldianus)
90 Yoshida 1994 (sub A. (C.) quadratus)
Coprimorphus scrutator (Herbst, 1789) 60 Vitner 1998 (sub A. (C.) scrutator)
Esymus pusillus (Herbst, 1789) 30 Yoshida y Katakura 1985 (sub A.
(E.) pusillus)
18 33 Yoshida y Katakura 1985 (sub A.
(0.) pusillus)
Eupleurus subterraneus *30/30 Vitner 1998 (sub A. (E.)
(Linnaeus, 1758) subterraneus)
Gonaphodiellus opisthius (Bates, 90 Cruz et al. 2002 (sub A. (T.)

1887)

opisthius)
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(concluye Tabla 1)

ETAras
EsPECIES P N AUTORES
(dias)  (dias)
Labarrus lividus (Olivier, 1789) **¥270  Hafez 1939 (sub A. lividus)
Labarrus sublimbatus 60 Yoshida y Katakura 1985 (sub A.
(Motschulsky, 1860) (C.) sublimbatus)
Limarus zenkeri (Germar, 1813) 7-14 Landin 1961 (sub A. zenkeri)
Liothorax levatus (Schmidt, 1907) 120 ~ Martinez 2005
Melinopterus prodromus (Brahm, 60 White 1960 (sub A. prodromus)
1790)
Melinopterus sphacelatus (Panzer, *60/60 Gittings y Giller 1997 (sub A.
1798) sphacelatus)
Nimbus affinis (Panzer, 1823) 30 Veiga 1985 (sub A. (N.) affinis)
Nimbus contaminatus (Herbst, 60 White 1960 (sub A. contaminatus)
1783)
Nobiellus bonnairei (Reitter, 1892) 90 Galante 1990 (sub A. (N.) bonnarei)
Otophorus haemorrhoidalis 26 69 Yoshida y Katakura 1985 (sub A.
(Linnaeus, 1758) (0.) haemorrhoidalis)
Phaeaphodius rectus 37 Yoshida y Katakura 1985 (sub A.
(Motschulsky, 1866) (P.) rectus)
Pharaphodius rugosostriatus 30 Yoshida y Katakura 1985 (sub A.
(Waterh., 1875) (P.) rugosostriatus)
Plagiogonus arenarius (Olivier, 30 Verdda y Galante 2000 (sub A. (P.)
1789) arenarius)
Plagiogonus nanus (Fairmaire, 60 Verdd y Galante 2000 (sub A. (P.)
1860) nanus)
Planolinellus vittatus (Say, 1825) 10 **240  Cabrero-Sanudo et al. 2007,
a270 Martinez 2008
Planolinus pratensis (Nomura y 27 90 Yoshida y Katakura 1985, Yasuda
Nakane, 1951 1994 (sub A. (A.) pratensis)
Teuchestes brachysomus (Solsky, 12 40 Yoshida y Katakura 1985 (sub A.
1874) (0.) brachysomus)
Teuchestes fossor (Linnaeus, *90  Schmidt 1935, Gittings y Giller
1758) 1997, Vitner 1998 (sub A. (T.)
fossor)
Trichaphodiellus brasiliensis 30 Verdid y Galante 1997 (sub A.

(Castelnau, 1840)

brasiliensis)

Nidificacion. Al iniciarse este periodo, las hembras han sido copuladas y

estan sexualmente maduras, en la base de cada ovariola o en los oviductos se

presentan ovocitos maduros, es una etapa de oviposicién (Yoshida y Katakura
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1985, Yoshida 1994, Gittings y Giller 1997, Martinez 2001). En los ovocitos
maduros se suspende la vitelogénesis y se forma el corion, después son ovu-
lados, fertilizados en el oviducto y ovipuestos como huevos. Después de la
oviposicion la vitelogénesis se activa en los demas ovocitos hasta convertirse,
uno a uno, en ovocitos maduros. Al examinar los ovarios debera tomarse en
cuenta que, después de la oviposicién, cada ovariola presenta un ovocito
basal pequefio que se encuentra en maduracién. Asi, durante esta etapa el
ovario estd maduro, pero su apariencia no es igual antes y después de la ovi-
posicién (Figura 1Ac).

En varios de los estudios efectuados no se ha logrado definir claramente
la madurez de las hembras, o bien se han utilizado criterios diferentes.
Hanski (1980) defini6 a las hembras maduras simplemente como aquellas
con ovarios completamente desarrollados. No estd claro si su definicién
incluye a las hembras que se reproducen de forma activa, pero que carecen
temporalmente de ovocitos maduros. Yoshida y Katakura (1985) definen
explicitamente el estado de madurez sobre la base de la presencia de ovocitos
maduros; sin embargo, no seria sorprendente que las hembras maduras des-
pués de la oviposicién fueran recolectadas sin ovocitos maduros (Gittings y
Giller 1997), por lo cual podrian confundirse con hembras inmaduras, aun-
que estarian en plena reproduccion.

La duracién de esa etapa también varia segin la especie de que se trate,
pudiendo ser hasta de casi un mes (Tabla 1) o durante la primavera como en
Chilothotax distinctus (Christensen y Dobson 1976), de fines de diciembre a
mediados de enero en Plagiogonus nanus (Fairmaire, 1860) [citado como
Aphodius (P.) nanus], durante marzo como en P. arenarius (Olivier, 1789)
[citado como A. (P.) arenarius] (Verda y Galante 2000), durante abril y mayo
en Aphodius conjugatus (Panzer, 1975) [citado como A. (A.) conjugatus]
(Romero-Samper y Martin-Piera 2007).

En algunas especies estudiadas de México, la oviposicién se presenta
durante periodos cortos, es notable en tres especies de Cephalocyclus, C. hogei
(Bates, 1887), C. durangoensis (Bates, 1887) y C. stebnickae Deloya e Ibanez,
2000, en las cuales duré junio y parte de julio (Cruz et al. 2002, Martinez
2005, Martinez y Suarez 2006, Martinez et al. 2022). En cambio, Planoline-
llus vittatus (Say, 1825) y Blackburneus saylorea (Robinson, 1940) se repro-
duce durante casi todo el afio (Martinez y Suarez 2006, Cabrero-Sanudo et al.
2007, Martinez 2008, Martinez y Suarez 2012, Martinez et al. 2022).

Durante este periodo se puede determinar el estado reproductivo de la
poblacién de una especie determinada, considerando los diferentes estados
de madurez ovérica, como en Agrilinus uniformis (Waterhouse 1875), Laba-
rrus sublimbatus (Motschulsky 1860) y Otophorus haemorrhoidalis (L.,
1758) [citados como Aphodius (Agrilinus) uniformis, Aphodius (Calamoster-
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nus) sublimbatus y Aphodius (Otophorus) haemorrhoidalis, respectivamente]
(Yoshida y Katakura 1985). Otro estudio de este tipo fue elaborado por Git-
tings y Giller (1997) en Agrilinus ater (De Geer, 1774), Teuchestes fossor (L.,
1758), Acrossus depressus (Kugelann, 1792), Acrossus rufipes (L., 1758),
Colobopterus erraticus (L., 1758) y Bodilopsis rufa (Moll, 1782) [citados
como Aphodius ater, A. (Teuchestes) fossor, A. depressus, A. rufipes, A. erra-
ticus y A. rufus, respectivamente] incluyendo ademas el estado de desgaste de
la protibia del apéndice tordcico en cada hembra disecada (Figura 2).
En Gonaphodiellus opisthius (Bates, 1887) [citado como Aphodius (Tricha-
phodius) opisthius] y en Cephalocyclus hogei, considerando la longitud del
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FiGuRra 2. Variaciones estacionales de los estados de madurez ovarica en especies de
Aphodius en Isla Fota, Irlanda. Hembras colectadas en campo entre 1y 5 dias de las
fechas mostradas. Los histogramas muestran la composicion de cada muestra segiin el
estado ovarico (imm: inmaduras. po: en maduracién. mat: maduras con ovocitos
corionados. N: tibia anterior no desgastada. S1: tibia poco desgastada). En A. depressus
y A. rufipes las lineas muestran la media (= 1 SE), incluyendo hembras maduras y en
maduracién con ovocitos bien desarrollados. Para las otras especies las lineas represen-
tan la media del ndmero de ovocitos por hembra reproductiva, considerando 0 para las
hembras que habian ovipositado (+ 1 SE). El punto entre dos periodos corresponde a
la media de dos periodos consecutivos. Para A. rufus el primer punto representa la
media de tres periodos. Histogramas tomados de Gittings y Giller (1997). Se conserva-

ron los nombres de las especies como fueron citados por los autores.
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ovocito basal de las ovariolas, se determiné el estado reproductivo mensual
de la poblacién durante un afio (Cruz et al. 2002) (Figura 3).

De esta manera, se puede conocer el voltinismo, que corresponde al
ndmero de generaciones que se presentan durante un afio en cada especie. La
mayoria de las especies estudiadas de Aphodiinae son univoltinas o bivoltinas
(Martinez 2001). Sin embargo, puede haber especies que se comportan como
univoltinas o bivoltinas como Gonaphodiellus opisthius, 0 como univoltinas o
multivoltinas como Planolinellus vittatus (Martinez y Suarez 2006, Cabre-
ro-Safudo et al. 2007, Martinez 2008). También puede haber multivoltinas
como Blackburneus saylorea (Robinson, 1940) (Martinez y Sudrez 2012).

Después de la época de oviposicidn, las especies pueden entrar en dia-
pausa hasta el siguiente ciclo reproductor. El estadio del desarrollo en que
pasan la diapausa varia segtn la especie (Tabla 2).

En algunas especies de este grupo de escarabajos se conoce que la dia-
pausa la pasan como huevo (Yoshida y Katakura 1985, Lumaret 1990), como
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FiGura 3. Gonaphodiellus opisthius. A: Modificaciones en la longitud del ovocito basal
de las ovariolas durante el ciclo reproductivo. B: Variaciones mensuales del estado de
madurez en las hembras durante un afio. Cephalocyclus hogei. C: Modificaciones en la
longitud del ovocito basal de las ovariolas durante el ciclo reproductivo. D: Variaciones
mensuales del estado de madurez en un afio. Modificados de Cruz et al. (2002). (ao:
ovocitos con corion antes de la oviposicion. do: después de cada oviposicion. im:
hembras inmaduras, sin ovocitos. m: en hembras madurando. m+: hembras maduras

con ovocitos basales con corion, (n): nimero de hembras disecadas).
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TABLA 2. Duracién de la diapausa en meses (ejemplo: o-m corresponde al periodo
de octubre a mayo) y los estadios en que se presenta en especies de Aphodiinae. El
nombre de la especie es de acuerdo con Dellacasa et al. (2001). Estadios. A: adulto.
H: huevo. L3: larva del tercer estadio. PP: prepupa. P: pupa. En la columna
Autores, sub corresponde al nombre de la especie como la citan los autores, géneros

y subgéneros se abrevian con la primera letra.

EspEciE Diarausa EsTapIO AUTORES
(meses)
Acrossus depressus - A Gittings y Giller 1997 (sub A.
(Kugelann, 1792) depressus)
Acrossus rufipes (Linnaeus, o-my - Holter 1982 (sub A. rufipes)
1758)
0-my - De Graef y Desiere 1984 (sub A.
(A.) rufipes)
A Gittings y Giller 1997 (sub A.
rufipes)
L3 Lumaret 1990 (sub A. (A.) rufipes)
Agolius abdominalis (Bonelli, B L3 Lumaret 1990 (sub A. (A.)
1812) abdominalis)
Agrilinellus ornatus n-jl A Martinez 2005 (sub A. ornatus)
(Schmidt, 1911)
Agrilinus ater (De Geer, ag-a - Holter 1982 (sub A. ater)
1774)
0-a - De Graef y Desiére 1984 (sub A.
(A.) ater)
jl-a A Lumaret 1990 (sub A. (A.) ater)
A Gittings y Giller 1997 (sub A.
ater)
Agrilinus breviusculus s-a A Yoshida y Katakura 1985 (sub A.
(Motschulsky, 1866) (A.) breviusculus)
Agrilinus uniformis O-my A Yoshida y Katakura 1985 (sub A.
(Waterhouse, 1875) (A.) uniformis)
Aphodius elegans Allibert, n-j L3 Yoshida y Katakura 1985 (sub A.
1848 (A.) elegans)
Aphodius fimetarius n-a - Holter 1982

(Linnaeus, 1758)

0-a - De Graef y Desiere 1984 (sub A.
(A.) fimetarius)

A Gittings y Giller 1997
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(contintia Tabla 2)

DR Diarausa ESTADIO AUTERES
(meses)
Bodiloides ictericus s-j - Holter 1982 (sub A. ictericus)

(Laicharting, 1781)

L3 Lumaret 1990 (sub A. (B.)

ictericus)
Bodilopsis rufa (Moll, 1782) 0-my - Holter 1982 (sub A. rufus)
0-my - De Graef y Desiére 1984 (sub A.
(B.) rufus)

L3 Lumaret 1990 (sub A. (B.) rufa)
PP Gittings y Giller 1997 (sub A.

rufus)
Bodilopsis sordida (Fabricius,  n-my L3 Yoshida y Katakura 1985 (sub A.
1775) (B.) sordidus)
Calamosternus granarius - A Gittings y Giller 1997 (sub A.
(Linnaeus, 1767) granarius)
Cephalocyclus durangoensis s-my A Martinez y Sudrez 2006
(Bates, 1887)
Cephalocyclus hogei (Bates, ag-my A Cruz et al. 2002
1887)
ag-my A Martinez 2005

Chilothorax distinctus n-a - Holter 1982 (sub A. distinctus)
(Miiller O. F., 1776)

A Vitner 1995 (sub A. distinctus)

A Lumaret 1990 (sub A. (C.)

distinctus)
Chilothorax paykulli (Bedel, ) H Lumaret 1990 (sub A. (C.)
1907) paykulli)
Colobopterus erraticus §-a - Holter 1982 (sub A. erraticus)
(Linnaeus, 1758)
0-a A Rojewski 1983 (sub A. erraticus)

Gittings y Giller 1997 (sub A.
erraticus)

P, A Vitner 1998 (sub A. (C.) erraticus)

Col?bopterus quadratus 0-a A Yoshida y Katakura 1985 (sub A.
(Reiche, 1847) (C.) haroldianus)

n-a A Yasuda 1987 (sub A. haroldianus)
Coprimorphus scrutator - L3 Vitner 1998 (sub A. (C.) scrutator)

(Herbst, 1789)
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(contintia Tabla 2)

EspciE DiArAusA EsTADIO AUTORES
(meses)
Esymus pusillus (Herbst, ag-a - Holter 1982 (sub A. pusillus)
1789)
o-ab - De Graef y Desiere 1984 (sub A.
(0.) pusillus)
n-a A Yoshida y Katakura 1985 (sub A.
(0.) pusillus)
Eupleurus subterraneus L3, P, A  Vitner 1998 (subA. (E.)
(Linnaeus, 1758) subterraneus)
L3 Lumaret 1990 (sub A. (E.)
subterraneus)
Gonaphodiellus opisthius e-a A Cruz et al. 2002 (sub A. (T)
(Bates, 1887) opisthius)
€-m Cabrero-Sanudo et al. 2007
e-my A Martinez y Sudrez 2006
Labarrus sublimbatus s-my A Yoshida y Katakura 1985 (sub A.
(Motschulsky, 1860) (C.) sublimbatus)
Limarus zenkeri (Germar, L3 Lumaret 1990 (sub A. (L.)
1813) zenkeri)
Liothorax levatus (Schmidt, e-jl A Martinez 2005
1907)
f-o A Martinez y Suarez 2006
Melinopterus prodromus n-a - Holter 1982 (sub A. prodromus)
(Brahm, 1790)
A Gittings y Giller 1997 (sub A.
prodromus)
Melinopterus sphacelatus A Gittings y Giller 1997 (sub A.
(Panzer, 1798) sphacelatus)
Nimbus contaminatus n-jl - Holter 1982 (sub A. contaminatus)
(Herbst, 1783)
H Lumaret 1990 (sub A. (N.)
contaminatus)
Otophorus haemorrhoidalis o-a - Holter 1982 (sub A.
(L., 1758) haemorrhoidalis)
0-a - De Graef y Desiere 1984 (sub A.
(T.) haemorrhoidalis)
o-my A Yoshida y K. 1985 (sub A. (O.)

haemorrhoidalis)
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(concluye Tabla 2)

EspciE DiArAusA EsTADIO AUTORES
(meses)
L3 Lumaret 1990 (sub A. (O.)
haemorrhoidalis)
L3, P,A " Vitner 1998 (sub A. (O.)
haemorrhoidalis)
Phaeaphodius rectus n-a A Yoshida y Katakura 1985 (sub A.
(Motschulsky, 1866) (P.) rectus)
A Martinez 2001 (sub A. (P.) rectus)
Pharaphodius rugosostriatus s-my Yoshida y Katakura 1985 (sub A.
(Wat., 1875) (P.) rugosostriatus)
Planolinellus vittatus (Say, d - Martinez y Sudrez 2006
1825)
ag-o - Cabrero-Sanudo et al. 2007
Planolinus fasciatus (Olivier, L3 Lumaret 1990 (sub A. (P.)
1789) fasciatus)
H Lumaret 1990 (sub A. (P.)
fasciatus)
Planolinus pratensis d-a H Yoshida y Katakura 1985 (sub A.
(Nomura y Nakane, 1951) (A.) pratensis)
Rhodaphodius foetens o-my - Holter 1982 (sub A. foetens)
(Fabricius, 1787)
L3 Lumaret 1990 (sub A. (R.)
foetens)
Teuchestes brachysomus s-a A Yoshida y Katakura 1985 (sub A.
(Solsky, 1874) (0.) brachysomus)
A Martinez 2001 (sub A. (O.)
brachysomus)
Teuchestes fossor (Linnaeus, s-a - Holter 1982 (sub A. fossor)
1758)
0-a - De Graef y Desiére 1984 (sub A.
(T) fossor)
A Gittings y Giller 1997 (sub A.
fossor)
L3 Lumaret 1990 (sub A. (T.) fossor)
A Vitner 1998 (sub A. (T.) fossor)
Volinus sticticus (Panzer, 0-a -

1798)

De Graef 'y Desiere 1984 (sub A.
(V) sticticus)

171



LA REPRODUCCION DE LOS ESCARABAJOS ESTERCOLEROS

172

larva del tercer estadio (Yoshida y Katakura 1985, Lumaret 1990, Vitner
1998), como prepupa o pupa (Gittings y Giller 1997, Vitner 1998) o como
adulto (Rojewski 1983, Yoshida y Katakura 1985, Yasuda 1987, Gittings y
Giller 1997, Verdt et al. 1997, Vitner 1998), después pueden iniciar otra época
de reproduccion. Después de terminar de oviponer, las hembras pueden termi-
nar su potencial reproductor y morir o entrar en diapausa, segtn la especie.

b. Scarabaeinae

Prenidificacién. A la emergencia, en la mayoria de las especies, el ovario
esta inmaduro, sin ovocitos aparentes. Durante esta etapa se inicia la vitelo-
génesis en los ovocitos (Figura 4). En algunas especies como Euoniticellus
intermedius las hembras al emerger presentan algunos ovocitos pequefios en
previtelogénesis (Martinez et al. 2019b) y en Digitonthophagus gazella
(Fabricius, 1787) se observan también entre 10 y 13 ovocitos en previtelogé-
nesis, en hembras de 4-10 dias de edad (Blume y Aga 1975), ambas son
especies que tienen la fecundidad maés alta en este grupo de insectos. En
cambio, en especies del género Phanaeus MacLeay, 1819, la previtelogénesis
se presenta mucho maés tarde (Halffter y Lépez-Guerrero 1977), como tam-
bién en varias especies de Copris Miiller, 1764 (Huerta et al. 1981, Klempe-
rer 1982, Anduaga et al. 1987, Martinez et al. 1996, Bang et al. 2001, 2004).

Durante esta etapa, en las hembras estudiadas de varias especies de
Scarabaeinae se observd un nimero variable de ovocitos en diferentes etapas
de vitelogénesis (Halffter et al. 1980, Huerta et al. 1981, Anduaga et al. 1987,
Montes de Oca et al. 1991, Martinez 1992 a,b, Martinez et al. 1996, Huerta
y Halffter 2000), y generalmente tiene lugar la primera cépula (Halffter y
Lépez-Guerrero 1977, Huerta et al. 1981, Halffter y Edmonds 1982, Marti-
nez et al. 1996, Huerta y Halffter 2000).

Al final de la prenidificacion, el ovocito basal se encuentra en un estado
avanzado de maduracién (Figura 4). La duracién de esta etapa es variable
segin la especie de que se trate, puede ser de cuatro a cinco dias, como en
Digitonthophagus gazella y Euoniticellus intermedius (Blume y Aga 1975,
Martinez et al. 2019b) a mas de 100 dias como en Copris armatus Harold,
1869 (Anduaga et al. 1987) (Tabla 3).

Nidificacion. En esta etapa se inicia la actividad reproductiva, la vitelogéne-
sis estd activa y se presenta la oviposicion. La actividad del ovario ha sido
estudiada en varias especies de esta subfamilia y el ritmo de maduracién del
ovocito basal se encuentra estrechamente relacionado con el comportamiento
de nidificacién tan elaborado que presentan las diferentes especies de este
grupo (Halffter y Edmonds 1982) (Capitulo 1). Su duracién varia de 30 dias
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Ficura 4. Modificaciones morfofuncionales en el ovario durante el periodo
imaginal de especies de Scarabaeinae que no cuidan el nido. A: Canthon i. chevro-
lati, modificado de Martinez (1991). B: Canthon imitator. Tomado de Martinez et al
(2019a). C: Euoniticellus intermedius. Tomado de Martinez et al. (2019b). (a: ala
emergencia. b: antes de puesta. c: después de puesta. g: germario. om: ovocito
maduro antes de puesta. or: ovocito en reabsorcién. n: durante la nidificacién. p:
durante la prenidificacién. pn: durante la posnidificacién). Las flechas indican el

momento de la oviposicién. Escala = 2 mm.

como en Euoniticellus intermedius (Martinez et al. 2019b) a 270 o mas dias
como en Bubas bison (Linnaeus, 1767) (Kirk 1983, Lumaret y Kirk 1987)
(Tabla 3).

Las modificaciones que se presentan en el ovario son diferentes entre las
hembras que cuidan el nido y aquellas que no lo cuidan, y varian segin la
especie. En las hembras que no cuidan el nido, después de la oviposicién de
un ovocito basal maduro se continda la vitelogénesis en el siguiente ovocito,
que a su vez es ovipuesto, y asi consecutivamente hasta terminar la etapa
reproductiva, como por ejemplo en Canthon indigaceus chevrolati Harold,
1868, Canthon imitator Brown, 1946, Euoniticellus intermedius, Onthopha-
gus incensus Say, 1835, Onthophagus granulatus Boheman, 1858 y Phanaeus
daphnis Harold, 1863 (Halffter y Lépez-Guerrero 1977, Tyndale-Biscoe et
al. 1981, Martinez 1991, Montes de Oca et al. 1991, Martinez 1992b, Mar-
tinez et al. 1998, 2019a, b) (Figura 5).
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TaBLA 3. Duracién aproximada de las etapas imaginales en algunas especies de

Scarabaeinae. Durante la nidificacién se considera sélo la época de oviposicién,

no se considera la duracién de la etapa de cuidado al nido en las especies que lo

llevan a cabo (¥).

PRENIDIFICACION  NIDIFICACION

Al
EspEcIE (dfas) (dias) UTORES
Ateuchetus laticollis 90 Kirk y Wallace 1990
(Linnaeus, 1767) !
Bubas bison (Linnaeus, 270 Lumaret y Kirk 1987
1767)
300 Kirk 1983
90 Kirk y Wallace 1990
Bubas bubalus (Olivier, 150 Lumaret y Kirk 1987
1811)
90 Kirk y Wallace 1990
‘Canthon c. cyanellus 20-30 120-150  Martinez 1992a
LeConte, 1858
Canthon imitator Brown, 30 Martinez ef al. 2019a
1946 '
Canthon i. chevrolati 30-40 120-150  Martinez 1992a
Harold, 1868
Cephalodesmius armiger 90 Lépez-Guerrero 1995
Westw., 1841
*Copris armatus Harold, 48-113 Huerta ef al. 1981
1869
48 a 113 10 a 50 Anduaga et al. 1987
‘Copris incertus Say, 1835 68+38 24 = 11 Martinez et al. 1996,
Huerta y Halffter 2000
“Copris laeviceps Harol, 746 Klemperer 1986
1869
7al6 9al5 Anduaga et al. 1987
“Copris lugubris Boheman, 30 15 Anduaga ef al. 1987
1858
‘Copris lunaris (Linnaeus, 60 90 Klemperer 1982, Kirk y
1758) Wallace 1990
*Copris ochus 30-60 60 B tal. 2004
(Motschulsky, 1860) ang et at
“Copris tripartitus 60? Bang et al. 2000

Waterhouse, 1875




4. EL DESARROLLO IMAGINAL

(continiia Tabla 3)

PRENIDIFICACION  NIDIFICACION

AUTORES
e (dias) (dias)
Dichotomius satanas 240 Barretto et al. 2021
(Harold, 1867)
Digitonthophagus bonasus 7 Fincher y Hunter 111 1989
(F., 1775) 2
Digitonthophagus gazella 5 Blume y Aga 1975
(F., 1787)
5-10 Loépez-Guerrero y Blume

1983
Euoniticellus intermedius 4.5 30 Martinez ef al. 2019b
(Reiche, 1848) '
‘Eurysternus caribaeus 27 + 15 Huerta ef al. 2003
(Herbst, 1789)
Eurysternus foedus 2 +8 Huerta ef al.2005
Guérin-Méneville, 1830
Eurysternus jessopi 35+ 15 Huerta et al. 2003
(Martinez, 1988)
Eurysternus marmoreus 31+ 22 Huerta ef al. 2003
Castelnau, 1840
‘Eurysternus mexicanus 61 + 35 Huerta ef al. 2003
Harold, 1869
Eurysternus plebejus 50 = 25 Huerta 2012
Harold, 1880
Gymnopleurus geoffroyi 90 60 Prasse 1957
(Fuessly, 1775)
Latodrepanus laticollis 90 Lumaret y Cambefort 1980
(Fahraeus, 1857) 3
Onitis caffer Boheman, 60 Edwards 1988
1857
Onthophagus australis 90 Tyndale-Biscoe y Walter
Guérin-M., 1830 1992
Onthophagus chevrolati 240 Cabrero-Safiudo et al.
Harold, 1869 2007
Onthophagus emarginatus 120 Lumaret y Kirk 1987
Mulsant, 1842
Onthophagus granulatus 120-240 Tyndale-Biscoe et al. 1981
Boheman, 1858
Onthophagus 90 Kirk y Wallace 1990

gossepunctatus Reitter,
1905
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(concluye Tabla 3)

PRENIDIFICACION  NIDIFICACION

Al

EsPECIE (dfas) (dias) UTORES
Onthophagus incensus Say, 40-60 45 + 23 Huerta y Garcia
1835 Hernandez 2013

120-120 Martinez et al.1998
Onthophagus lecontei 16 = 2 Arellano et al. 2017
Harold, 1871
Onthophagus lemur 60 Lumaret y Kirk 1987
(Fabricius, 1781)
90 Kirk y Wallace 1990

Onthophagus maki (lliger, 90 Lumaret y Kirk 1987, Kirk
1803) y Wallace 1990
Onthophagus ovatus 90 Kirk y Wallace 1990
(Linnaeus, 1767)
Onthophagus ruficapillus 90 Kirk y Wallace 1990
Brullé, 1832
Onthophagus stylocerus 45 Romero-Samper y
Graells, 1851 Martin-Piera 1995
Onthophagus vacca 90/90 Lumaret y Kirk 1987, Kirk
(Linnaeus, 1767) y Wallace. 1990
Phanaeus daphnis Harold, 45-60 Halffter y Lopez-Guerrero
1863 1977
Sisyphus schaefferi 90 60 Prasse 1957
(Linnaeus, 1758)
Sulcophaneus menelas 507 75 Morelli ef al. 1996
(Laporte, 1840)
Tibiodrepanus sulcicollis 90 Lumaret y Cambefort 1980

(Castelnau, 1840) *

Citados como: 'Scarabaeus laticollis, *Onthophagus bonasus,>Drepanocerus laticollis, *Drepa-

nocerus sulcicollis

Cuando las hembras cuidan el nido, hasta la emergencia de la progenie,

la vitelogénesis se detiene completamente y se reabsorben varios ovocitos
(Figura 5B, C). Cuando termina el cuidado al nido se reinicia la vitelogé-
nesis, se vuelve a presentar la oviposicién, otra nidificacién y otro cui-
dado del nido (Halffter et al. 1980, Huerta et al. 1981, Halffter y Edmonds
1982, Anduaga y Huerta 1983, Martinez y Caussanel 1984, Anduaga et
al. 1987, Martinez et al. 1996, Huerta y Halffter 2000, Huerta y Marti-

nez 2008).
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Ficura 5. Modificaciones morfofuncionales en el ovario durante el periodo
imaginal en especies de Scarabaeinae que cuidan el nido. A: Canthon c. cyanellus.
Modificado de Martinez (1991). B: Copris incertus (sin escala en el original),
modificado de Martinez et al. (1996). C: Eurysternus mexicanus, modificado de
Huerta y Martinez (2008). (cn: durante los cuidados al nido. g: germario. n:
durante la nidificacién. np: durante la nidificacién provisional. nd: durante la
nidificacién definitiva. om: ovocito maduro antes de puesta. or: ovocito en
reabsorcién. p: durante la prenidificacion. pn: durante la posnidificacion).

Escala = 2 mm.
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Dependiendo de las especies se pueden presentar uno o varios ciclos
reproductivos durante la etapa de nidificacién, en cada ciclo se presentan
las modificaciones morfofuncionales correspondientes en la actividad
ovarica. En cuanto al voltinismo, la mayoria de las especies de Scarabaei-
nae son univoltinas o bivoltinas, aunque hay algunas que son multivoltinas
como Onthophagus incensus (Martinez et al. 1998) y Onthophagus chevro-
lati Harold, 1869 (Cabrero-Sanudo et al. 2007) (Tabla 3). En estas dos
especies se observaron las variaciones mensuales en el estado de madurez
del ovario, que reflejan los ciclos reproductivos que se presentan durante
un ano (Figura 6).
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FIGURA 6. Variaciones mensuales de la madurez ovarica en A: Onthophagus
incensus. B: Onthophagus chevrolati. Histogramas tomados de Martinez et al.
(1998) y de Cabrero-Safudo ef al. (2007), respectivamente.

En Eurystenus mexicanus Harold, 1868, las modificaciones en el ova-
rio son muy peculiares debido a su comportamiento durante la nidificacién
(Figura 5C). Esta especie hace un nido provisional y comete “infanticidio”;
las larvas y huevos son devoradas por los padres y el ovocito basal se
comienza a reabsorber. Después, los siguientes ovocitos inician la vitelogé-
nesis, se reinicia la oviposicion, elaboran el nido definitivo y durante el
cuidado del nido varios ovocitos entran en reabsorcién (Huerta y Martinez
2008).

Al terminar la oviposicion o el cuidado al nido, las hembras de Scarabaei-
nae entran en diapausa hasta el siguiente afio. La duracién de la diapausa y el
estadio del desarrollo en que se presenta varian segin la especie. La diapausa
la pueden pasar como adultos o como larvas del tercer estadio (Tabla 4).

Postnidificacion. Esta etapa comienza al final del dltimo nido elaborado y la
vitelogénesis se detiene completamente, los pocos y pequenos ovocitos que
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quedan en el ovario entran en reabsorcién. Dependiendo de la especie, las
hembras pueden sobrevivir por un tiempo variable durante el cual disminu-
yen considerablemente su alimentacién, ya no vuelven a nidificar y mueren
(Martinez 1991).

TaBLA 4. Duracién de la diapausa y los estadios en que se presenta en especies de
Scarabaeinae. Los meses estan abreviados con la primera letra excepto mayo (my) y

agosto (ag). Estadios. A: adulto. L: larva. L3: larva del tercer estadio.

EspEcIE Diapausa Estapio AUTORES
(meses)
Bubas bison (Linnaeus, 1767) d-m L Paulian y Lumaret
1972
Bubas bubalus (Olivier, 1811) d-m A Paulian y Lumaret
1972
Canthidium (Canthidium) j-s A Gonzalez-Vainer y
moestum Harold, 1864 Morelli 1998
Canthon c. cyanellus LeConte, o-my A Martinez y Montes de
1858 Oca 1994
C. i. chevrolati Harold, 1868 o-my A Martinez y Montes de
Oca 1994
Copris (Sinocopris) ochus d-m L3 Bang et al. 2004
(Motschulsky, 1860)
d-m L Bang et al. 2008
Copris tripartitus Waterhouse, 1875 d-m A Bang et al.2008
Digitonthophagus gazella d-a A Montes de Oca y
(Fabricius, 1787) Halffter 1995
Liatongus phanaeoides o-my L3 Yasuda 1987, Yasuda
(Westwood, 1839) 1991
Onitis alexis Klug, 1835 - L Ridsdill-Smith 1986
Onitis caffer Boheman, 1857 B L3 Edwards 1986a
o-d L3 Edwards 1986b
Onthophagus australis Guérin- e-m A Tyndale-Biscoe y
Méneville, 1830 Walter 1992
Onthophagus binodis (Thunberg, - A Ridsdill-Smith 1986
1818)
Onthophagus depressus Harold, B A Hunter et al.1996
1871
Onthophagus lenzii Harold, 1875 n-a A Yasuda 1987, Yasuda
1991
Onthophagus nuchicornis d-m A Rounds y Floate 2012
(Linnaeus, 1758)
Onthophagus taurus (Schreber, d-m A Rounds y Floate 2012
1759)
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c. Geotrupidae

Prenidificacién. De la misma manera que en Aphodiinae y Scarabaeinae, las
hembras a la emergencia presentan ovarios con las ovariolas inmaduras
(Halffter y Edmonds 1982). En esta familia se conoce que los ovocitos de las
ovariolas no maduran simultaneamente, solamente pocos ovocitos basales de
las seis ovariolas son los que entran en vitelogénesis (Halffter et al. 1985,
Martinez y Trotta-Moreu 2010) (Figura 7A, B, C).

La duracién de esta etapa es variable, puede ser de 17 dias como en
Geotrupes spiniger (Marsham, 1802), a 120 dias como en Thorectes laeviga-
tus (Fabricius, 1798) (Tabla 5). Al final de esta etapa se lleva a cabo la cépula
(Klemperer 1979, Halffter et al. 1985).

Ficura 7. Ovarios de especies de Geotrupidae durante el periodo imaginal. A:
Megatrupes cavicollis (sin escala en el original), tomados de Halffter et al. (1985).
B: Ovarios en maduracion en Halffterius rufoclavatus, tomados de Trotta-Moreu et
al. (2007). C: Ovarios maduros de Onthotrupes nebularum, tomados de Martinez y
Trotta-Moreu (2010). (a: ovario en maduracién durante la prenidificacién. b: ovario
maduro antes de la oviposicién. g: germario. ob: ovocito basal en maduracion. om:

ovocito maduro). Escala = 1 mm.
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TaBLA 5. Duracién de las principales etapas imaginales en algunas especies de

Geotrupidae. Durante la nidificacién se considera sélo la época de oviposicion.

PRENIDIFICACION  NIDIFICACION

EspPEcIES AUTORES
(dias) (dias)

Chelotrupes momus (Olivier, 60 150 Gallardo et al. 2002
1789)!
Geotrupes spiniger 30 - Klemperer 1979
(Marsham, 1802)
Megatrupes cavicollis (Bates, 35a40 90 a 140 Halffter et al. 1985
1887)?
Thorectes albarracinus 90 60 Klemperer y Lumaret
Wagner, 1928 1985
Thorectes lusitanicus (Jekel, 90 60 Klemperer y Lumaret
1865)3 1985
Thorectes sericeus (Jekel, 90 90 Klemperer y Lumaret
1865) 1985
Typhaeus typhoeus 30 30 Fremlin 2017
(Linnacus, 1758) 30 90 Brussaard 1983

Citados como: '"Typhaeus momus, 2Geotrupes cavicollis, > Thorectes laevigatus

Nidificacion. Al iniciarse esta etapa, las hembras tienen las ovariolas con
muy pocos ovocitos maduros en cada ovario. En Megatrupes cavicollis sélo
un par de ovocitos maduros se presentan en cada ovario (Figura 7A, B). Uno
de los ovocitos es ovipuesto y pocas horas después el otro. Considerable
numero de dias después, la vitelogénesis se reinicia en uno de los siguientes
ovocitos basales de cada ovario, y asi contintia hasta que la construccién del
nido termina (Halffter et al. 1985).

Esto debe ocurrir de la misma manera en Halffterius rufoclavatus Jekel,
1865 y Onthotrupes nebularum Howden, 1964, dos especies colectadas en el
campo, en las cuales se observaron los ovarios en diferentes estados de madu-
racién (Figura 7B, C) (Trotta-Moreu et al. 2007, Martinez y Trotta-Moreu,
2010). Asimismo, debe ocurrir en las otras especies también colectadas en el
campo, en las cuales también se observaron los ovarios: Onthotrupes sobrinus,
O. viridiobscurus, O. herbeus, Haplogeotrupes guatemalensis, Geohowdenius
cnephosus, Megatrupes fisheri y Ceratotrupes fronticornis (Martinez y
Trotta-Moreu 2010) y en Geotrupes spiniger (Klemperer 1979).
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La etapa de nidificacién en esta familia puede durar de 30 dias como en
Typhaeus typhoeus (Linnaeus, 1758) (Brussaard 1983, Fremlin 2017) a 150 dias
como en Chelotrupes momus (Olivier, 1789) (Gallardo et al. 2002) (Tabla 5).

Se conoce que en Thorectes albarracinus Wagner, 1928, Thorectes lae-
vigatus, Typhaeus typhoeus y en Megatrupes cavicollis se presenta un solo
ciclo reproductor y generalmente mueren después (Brussaard 1983, Halffter
et al. 1985, Klemperer y Lumaret 1985). En el caso de Thorectes albarra-
cinus 'y Thorectes laevigatus algunos adultos sobreviven al siguiente afio, pero
ya no nidifican (Klemperer y Lumaret 1985).

Algunas especies pueden pasar una temporada en diapausa como larva
en tercer estadio (Brussaard 1983), pero sobre todo como imagos tenerales,
mencionados como “subadultos” por los autores (Crovetti 1971, Klemperer y
Lumaret 1985) (Tabla 6).

En M. cavicollis, se encontrd que las hembras mueren presentando en sus
ovarios ovocitos que no pudieron ser ovipuestos, pero no se encontraban en
reabsorcion. No se sabe qué ocurre en otras especies (Halffter et al. 1985).

TABLA 6. Duracién de la diapausa y los estadios en que se presenta en especies de
Geotrupidae. Los meses estan marcados con sus iniciales, excepto julio (jl) y
agosto (ag). Estadios. A: adulto. L: larva. L3: larva del tercer estadio. S: subadulto.

EspECIE Diarausa  Estabio AUTORES
(meses)
Anoplotrupes stercorosus (Scriba, 1791) d-m S Lumaret 1990
Geotrupes stercorarius (Linnaeus, 1758) d-m S Lumaret 1990
Sericotrupes niger (Marsham, 1802) ! d-m S Lumaret 1990
Jekelius intermedius (Costa, 1827) 2 d-j L Lumaret 1990
Jekelius sericeus (Jekel, 1865) 3 il A Klemperer y Lumaret
1985, Lumaret 1990
. . Klemperer y Lumaret
Thorectes albarracinus (Wagner, 1928) il, ag A 1985
Thorectes lusitanicus (Jekel, 1865) * jl, ag A Klemperery Lumaret
1985
Trypocopris pyrenaeus Charpentier, 1825 o-f L-A Lumaret 1990
Typhaeus typhoeus (Linnaeus, 1758) d-e L3 Brussaard 1983
Chelotrupes hiostius Gené, 1836 d-m A Crovetti 1971

Citados como: 'Geotrupes niger Marsham, 2Thorectes intermedius (Costa), >Thorectes sericeus

(Jekel), “Thorectes laevigatus cobosi Baraud
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2. MODIFICACIONES MORFOFISIOLOGICAS EN LOS MACHOS

Las modificaciones en el sistema reproductivo de los machos durante la
vida imaginal se han estudiado en muy pocas especies de escarabajos ester-
coleros.

Las modificaciones en los testiculos no son muy aparentes, su tamafno
varfa muy poco, en cambio, los valores del volumen de secreciones en el
reservorio glandular son mas visibles, éstos varian considerablemente entre
un macho inmaduro y el que esta maduro antes y después de la cépula.

a. Aphodiinae

En Chilothorax distinctus el testiculo varia muy poco en su longitud, 0.89 y
1.02 mm (Christensen y Dobson 1976); probablemente esos valores corres-
ponden a machos inmaduros y maduros, respectivamente. En Gonaphodiellus
opisthius (Cruz et al. 2002) se encontraron diferencias en el diametro de los
foliculos testiculares, eran pequefos a la emergencia y de didmetro mayor en
machos maduros. Pero las modificaciones fueron mas aparentes en los reser-
vorios glandulares, a la emergencia estaban vacios de secreciones y conforme
maduraban se iban acumulando hasta antes de copular, que es cuando los
reservorios adquirfan el mayor volumen encontrado; después de copular su
volumen disminuyd bastante (Figura 8). Durante un afio se observaron
también las variaciones en el estado de madurez sexual de los machos de esta
especie; cada mes se pueden encontrar machos en diferentes estados de madu-
rez (Cabrero-Sanudo et al. 2007).

Lo mismo fue observado en Liothorax levatus y Agrilinellus ornatus
(Martinez 2005), en Planolinellus vittatus (Cabrero-Safniudo et al. 2007,
Martinez 2008) y en Blackburneus saylorea (Martinez y Suarez 2012).

En Cephalocyclus hogei las modificaciones observadas fueron semejan-
tes, tanto en los dos foliculos testiculares grandes como en los cuatro chicos
de cada testiculo. Como en otras especies, existen diferencias en el diametro
de los foliculos testiculares, pero las diferencias en el volumen de los reservo-
rios glandulares son mas evidentes (Figura 9A).

En el corto ciclo reproductor que presenta esta especie, y en otras del
mismo género, también se presentan variaciones en el estado de madurez
sexual de los machos, emergen maduros, copulan y al siguiente mes la
mayoria de ellos ya ha copulado (Cruz et al. 2002, Martinez 2005)
(Figura 9B).
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Ficura 8. Gonaphodiellus opisthius. A: Esquemas de las modificaciones que se
presentan en los foliculos testiculares y los reservorios glandulares durante el
periodo imaginal, tomado de Martinez (2002). B: Histograma mostrando las
modificaciones en los foliculos testiculares y los reservorios glandulares durante su
maduracién, modificado de Cruz et al. (2002). C: Estados de madurez mensuales
encontrados en los machos durante un afo, histograma modificado de Cruz et al.
(2002). (ac: maduros antes de copular. dc: después de copular. im: machos
inmaduros. m: madurando. m+: maduros. (n): nimero de machos disecados).
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Ficura 9. Cephalocyclus hogei. A: Modificaciones en el didmetro de los foliculos
testiculares y del volumen de secreciones en el reservorio glandular durante su
madurez. B: Variaciones mensuales de los estados de madurez durante un afo.
Histogramas modificados de Cruz et al. (2002). (im: machos inmaduros. fp:
foliculos pequefios, fg: foliculos grandes. rg: reservorios glandulares. m: madu-
rando, y posiblemente después de cépula. m+: maduros. (n): ndmero de indivi-

duos disecados).
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b. Scarabaeinae

También en este grupo de escarabajos estercoleros se han estudiado las modi-
ficaciones en el testiculo y en los reservorios glandulares, aunque en pocas
especies. En Canthon i. chevrolati y Canthon c. cyanellus los machos a la emer-
gencia tienen los reservorios vacios, durante la prenidificacién se van acumu-
lando secreciones, el volumen aumenta hasta el final de esta etapa. Durante la
nidificacién, justo antes de la c6pula, llegan a tener el volumen méximo encon-
trado, volumen que disminuye después de copular. Durante la postnidificacién
el volumen es bajo (Martinez 1991, Martinez y Montes de Oca 1994) (Tabla 7).

TABLA 7. Modificaciones en el volumen del reservorio de las glandulas accesorias,
en machos de Canthon i. chevrolati y C. c. cyanellus, durante diferentes etapas del
periodo imaginal. (Cada valor corresponde a la media = SE de cinco machos
disecados). Modificada de Martinez (1994).

3 RESERVORIOS DE LAS GLANDULAS ACCESORIAS (vol x 10° um?)
TAPAS

C. I. CHEVROLATI C. C. CYANELLUS

Prenidificacién

emergencia 7.1 £ 0.9 8.8 £0.8

mitad de la etapa 444 7.1 37.7+ 8.9

fin de la etapa 491.0 = 61.3 330.2 = 27.8
Nidificacién

antes de cépula 594.1 = 445 487.7 = 52.6

después de cépula 219.7 + 35.6 278.7 £ 15.4
Postnidificacién 145.4 £ 45.0 1459 + 23.4

En estas dos especies también se han encontraron variaciones mensuales
en el volumen de los reservorios glandulares durante la etapa reproductiva, que
dura de 4-5 meses al afio (Figura 10). En estas especies también se considera-
ron el aspecto y la dureza de la cuticula (suave y brillante en inmaduros, dura
y poco brillante en maduros y muy opaca en viejos), el desgaste del espolén del
primer par de patas debido a la actividad fosorial (sin desgaste en inmaduros,
desgastado en maduros y muy desgastado en viejos) y el aspecto del cuerpo
graso (no desarrollado en inmaduros, muy desarrollado en maduros y muy
poco desarrollado en viejos). Mensualmente, durante un afio, se encontraron
individuos en diferente estado de madurez (Martinez y Montes de Oca 1994).
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FiGura 10. Variaciones en el porcentaje de estados de madurez en los machos, conside-
rando el volumen de secreciones en los reservorios glandulares. A: Canthon indigaceus
chevrolati. B: Canthon cyanellus cyanellus. Las colectas se hicieron durante varios afos,
considerando sélo la etapa reproductiva que dura de cuatro a cinco meses por afo.
Histogramas modificados de Martinez y Montes de Oca (1994).

En Eurysternus mexicanus, igualmente se observd que a la emergencia el
volumen de los reservorios glandulares fue de 30.4 + 4.5 x 10°um’, antes de
la cépula de 440.57 + 87.99 x10%um? y después de la copula de 231.6 = 44.2
x10%uwm’ (Huerta y Martinez 2008) y en Onthophagus incensus los machos
inmaduros tuvieron un volumen de reservorio glandular hasta de 130 x 10°
um?, los que estaban madurando hasta de 260 x 10°um’ y los maduros de
261 a 400 x 10°um’ (Martinez et al. 1998).

En Copris incertus Say, 1935, también se encontré que durante la preni-
dificacién los machos jovenes presentan los foliculos testiculares y los reser-
vorios glandulares con un volumen reducido. Durante su maduracién van
aumentando de volumen hasta tener el volumen maximo durante la nidifica-
cién, justo antes de la copula, volimenes que descienden después de ella
(Cruz y Huerta 1998).

En machos de otras especies, se ha encontrado que cada mes se presen-
tan varios estados de madurez y éstos varian segtn la especie de que se trate,
como se observd en Onthophagus incensus (Martinez et al. 1998) y en
Onthophagus chevrolati (Cabrero-Sanudo et al. 2007), especies multivolti-
nas que presentan mensualmente machos en diferente estado de madurez
(Figura 11). Asimismo, sucede en Dichotomius satanas (Harold, 1867)
(Barretto et al. 2021).

Los machos de Geotrupidae no han sido estudiados.
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FiGura 11. Variaciones mensuales en el estado de madurez en machos. A:
Onthophagus incensus. B: Onthophagus chevrolati. Histogramas tomados de
Martinez et al. (1998) y Cabrero-Safiudo et al. (2007), respectivamente.

2. CONCLUSIONES

En las hembras de Aphodiinae, Scarabaeinae y Geotrupidae la vitelogénesis
final, hasta la formacion del corion, se lleva a cabo sdlo en los ovocitos basa-
les. Después de la oviposicion y la puesta de los huevos, la vitelogénesis con-
tinda en el siguiente ovocito, y asi consecutivamente con los siguientes
ovocitos hasta que se agota el potencial reproductor, con lo cual termina el
ciclo reproductivo de las hembras.

En Scarabaeinae, cuyas hembras tienen un ovario con una sola ovariola,
estos procesos reproductivos se suceden de la misma manera. Sin embargo,
en Aphodiinae pueden madurar al mismo tiempo los ovocitos basales de
todas las ovariolas, pero existen especies que sélo maduran un ovocito basal
de una o unas pocas ovariolas. Mientras que en todas las especies de Geo-
trupidae estudiadas s6lo maduran unos cuantos ovocitos basales de unas
pocas ovariolas de cada ovario. Todo lo anterior esta en relacién con la
fecundidad, las hembras de Aphodiinae son las mas fecundas, no asi las
especies de Scarabaeinae rodadoras y sobre todo aquellas que cuidan el nido,
y en las especies de Geotrupidae, grupos en los cuales la fecundidad es muy
baja (Capitulo 2).

Durante la época reproductiva de las especies de los tres grupos de
escarabajos, el namero de ciclos reproductivos de las hembras varia durante
un ano. En Aphodiinae y Scarabaeinae se encuentran especies monovoltinas,
bivoltinas o multivoltinas, en cambio, las especies estudiadas de Geotrupidae
son univoltinas. En las hembras estudiadas de los tres grupos se presentan
épocas de diapausa reproductiva en diferentes etapas del desarrollo, princi-
palmente en Scarabaeinae y Aphodiinae.

187



LA REPRODUCCION DE LOS ESCARABAJOS ESTERCOLEROS

188

En los machos, las modificaciones morfofuncionales durante la madura-
cién del testiculo son menos aparentes que en los reservorios glandulares, y
no presentan ciclos reproductivos tan marcados como las hembras.

En Aphodiinae y Scarabaeinae los machos, a la emergencia, no han ter-
minado la espermatogénesis y no hay secreciones glandulares en los reservo-
rios glandulares. A medida que van madurando se van diferenciando los
espermatozoides, que se acumulan en el testiculo y en los conductos deferen-
tes, mientras que las secreciones glandulares se van sintetizando y acumu-
lando en los reservorios glandulares. En los machos maduros, antes de
copular, los volimenes de los foliculos testiculares y de los reservorios glan-
dulares son los maximos observados, volimenes que disminuyen después de
la cépula. Los machos de Geotrupidae no han sido estudiados.

Segiin la especie de que se trate, durante cada mes de la época repro-
ductiva se pueden encontrar tanto hembras como machos en diferente estado
de madurez.
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Capitulo

LA REGULACION
DE LA REPRODUCCION

IMELDA MARTINEZ M. Y JEAN-PIERRE LUMARET

La reproduccién en los insectos esta caracterizada por presentar una
estricta dependencia hacia los factores ambientales, una gran variedad
de procesos reproductivos distintos, sucesivos e interdependientes, y una
regulacién fisiol6gica exacta (Raabe 1982).

Los principales factores ambientales que regulan la reproduccién, el com-
portamiento reproductivo y la fenologia de los insectos son los factores climati-
cos, principalmente la temperatura, la humedad y el fotoperiodo; también estan
los alimentos, los olores, los sabores, los ruidos, la luminosidad, la cépula y las
feromonas, entre otros (Engelmann 1970, Klowden 2013). En la actualidad,
debe considerase la contaminacién ambiental por quimicos ecotdxicos, asi
como el cambio climatico global, factores que provocan un estrés ambiental de
origen antropogénico que esté influyendo drésticamente sobre la reproduccién
y la biodiversidad de los seres vivos (Bennet et al. 2021, Lumaret et al. 2022).

Los procesos reproductivos que ocurren en diferentes etapas durante la
vida de los insectos son: la determinacién sexual, la diferenciacién gonadal,
las mitosis goniales, la espermatogénesis y la ovogénesis, el funcionamiento
de las glandulas accesorias, la ovulacién y la oviposicién, la formacién de
espermatéforo, el comportamiento sexual, la cpula y el comportamiento
reproductor (Raabe 1982).

Todos estos procesos reproductivos son regulados fisiolégicamente con
exactitud por numerosos receptores sensoriales, transmisiones nerviosas, inte-
graciones en el cerebro, liberacion de neurohormonas y hormonas que actdan
sobre la actividad del sistema reproductivo y el comportamiento reproductivo
(Engelmann 1970, Raabe 1986, Klowden 2013, Cérdoba-Aguilar et al. 2018).

Este capitulo esta dirigido a presentar lo que se conoce sobre la regula-
cién ambiental y la regulacién fisiol6gica de los procesos reproductivos en
los escarabajos del estiércol.
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1. LA REGULACION AMBIENTAL DE LA REPRODUCCION
Y DE OTROS COMPORTAMIENTOS VITALES

En los escarabajos estercoleros, ademés de la temperatura, la humedad y el
fotoperiodo, otros factores ambientales como la alimentacién, las caracteristi-
cas del estiércol (tamafo de los componentes del estiércol, humedad, pH, con-
tenido de nitrégeno y carbono, relacién C/N) y las condiciones del suelo, entre
otros, influyen en la regulacion de la reproduccién (Scholtz 2009, Ridsdi-
11-Smith 1986, Rougon y Rougon 1982, 1991, Rougon et al. 1990). Asimismo,
deben considerarse las sefales que reciben, como las odoriferas (Dormont et
al. 2004, 2007; Niogret et al. 2018), las gustativas (Dormont et al. 2010) y las
auditivas (Monteith y Storey 1981, Paulian et al. 1983, Palestrini y Zunino
1987, Palestrini et al. 1990, Pavan y Palestrini 1993, Klowden 2013, Kerman
et al. 2021). Actualmente, deben considerarse otros factores ambientales,
como los residuos de farmacos y pesticidas en el estiércol, el cambio climatico
y la degradacion del habitat, principalmente (Addo-Bediako et al. 2000, Mar-
tinez et al. 2001, Menéndez et al. 2014, Lumaret et al. 2022).

a. Temperatura, humedad y fotoperiodo

Principalmente las variaciones de temperatura y humedad, que son periédi-
cas durante el afio, determinan las fenologias y los ciclos reproductivos de las
especies de escarabajos del estiércol. Las fenologias y ciclos reproductivos de
la mayoria de especies de estos escarabajos se presentan sobre todo durante
los meses més calidos y hiimedos del afio, que coinciden en muchas regiones
con el verano y el otofio, y difieren de una especie a otra (Halffter y Edmonds
1982) (Capitulo 4). Dichas condiciones climaticas permiten a los escarabajos
estercoleros utilizar, de la mejor manera posible, el estiércol, que es un
recurso efimero que debe utilizarse rapidamente antes de que se seque y ya
no sea apto para su consumo (Lumaret 1995).

La temperatura ambiental modula una amplia gama de rasgos fisioldgi-
cos, morfolégicos y comportamentales que afectan a los individuos y las
poblaciones, y seguramente el aumento de temperatura global afectara a las
poblaciones de escarabajos coprdfagos, como a muchas otras especies. En las
montanas, como los Alpes, estos escarabajos son activos desde principios de
la primavera hasta el otono, pero con una estructuracién de las comunidades
muy fuerte y un recambio muy rapido de especies, con picos de actividad
sucesivos que permiten a cada especie encontrar una ventana dptima para la
puesta de huevos, en la que se apropian de la mayor parte de los recursos
durante un corto periodo de tiempo (Lumaret y Stiernet 1991).
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Por otro lado, dependiendo de la variacién en la temperatura y la canti-

dad de precipitacion de un afio al otro, las fenologias de los escarabajos ester-

coleros pueden diferir aun en la misma especie. Sin embargo, es muy dificil

separar el efecto de la temperatura y de la humedad, ya que su efecto es

sinérgico. Las temperaturas y precipitaciones altas son los factores que indu-

cen la emergencia de las poblaciones de Scarabaeinae y las de Aphodiinae, en

cambio, las temperaturas bajas que coinciden con las precipitaciones bajas,

tienden a provocar la diapausa en diferentes estados del desarrollo (Capitulo

4), aunque algunas especies de Aphodiinae tienen una actividad invernal que

les da acceso exclusivo a los recursos tréficos disponibles (Lumaret 1975).
La fenologia de los Aphodiinae se conoce en unas 100 especies (Tabla

1), en Scarabaeinae en aproximadamente 144 especies (Tabla 2) y en los

Geotrupidae en unas 20 especies (Tabla 3). La oviposicién de los escarabajos

de esta familia tiene lugar en verano o en otofio, y el desarrollo larvario con-

tinda hasta la primavera siguiente, cuando la actividad de la mayoria de las

especies de Aphodiinae y Scarabaeinae se reduce.

TaBLA 1. Fenologias de especies de Aphodiinae. Los nombres de las especies son de

acuerdo con Dellacasa G. et al. (2001). En la columna de Autores, sub indica el

nombre de la especie como fue citada y se abrevian el género Aphodius y los

subgéneros. En los meses de actividad s6lo aparecen las iniciales de cada mes,

excepto en mayo (my), julio (jl) y agosto (ag).

ACTIVIDAD

EsPECIES AUTORES
(meses)
Acanthobodilus immundus m-o Lumaret 1990 (sub A. (A.) immundus)
(Creutzer,1799)
Acrossus depressus (Kugelann, m-0 Lumaret 1990 (sub A. (A.) depressus)
1792)
my-ag Gittings y Giller 1997 (sub A. (A.)
depressus
Acrossus laticollis (Baudi, 1870) jl-a Lumaret 1990 (sub A. (A.) laticollis)
Acrossus luridus (Fabricius, 1775) m-s Lumaret 1990 (sub A. (A.) luridus)
a-my Sowig y Wassmer 1994 (sub A.
luridus)
m-j Vitner 1995 (sub A. luridus)
a-j Jay-Robert et al. 2008a
Acrossus rufipes (Linnaeus, 1758) j-ag Holter 1982 (sub A. rufipes)
my- ag De Graef y Desiere 1984 (sub A. (A.)

rufipes)
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ACTIVIDAD

EsPECIES AUTORES
(meses)
a-o Lumaret 1990 (sub A. (A.) rufipes)
s Sowig y Wassmer 1994 (sub A. rufipes)
jl-ag Gittings y Giller 1997 (sub A. rufipes)
Aganocrossus urostigma (Harold, jl-o Yasuda 1984 (sub A. urostigma)
1862)
j-ag Kim y Lumaret 1986 (sub A. (A.)
urostigma)
Agoliinus nemoralis (Erichson, a-my Lumaret 1990 (sub A. (A.) nemoralis)
1848)
Agoliinus lapponum (Gyllenhal, my-o White 1960 (sub A. (A.) lapponum)
1806)
Agoliinus satyrus (Reitter, 1892) j-s Lumaret 1990 (sub A. (A.) satyrus)
Agolius abdominalis (Bonelli, a-s Lumaret 1990 (sub A. (N.)
1812) abdominalis)
Agrilinellus ornatus (Schmidt, 1911) ag-o Martinez 2005
f Cabrero-Safiudo et al. 2007
Agrilinus ater (De Geer, 1774) my-jl Holter 1982 (sub A. ater)
my-ag De Graef y Desiere 1984 (sub A. (A.)
ater)
e-s Lumaret 1990 (sub A. (A.) ater)
a-j Gittings y Giller 1997 (sub A. ater)
Agrilinus breviusculus my-j Yoshida y Katakura 1985 (sub A. (A.)
(Motschulsky, 1866) breviusculus)
my-j Yoshida 1994 (sub A. breviusculus)
Agrilinus constans (Duftschmid, f-a Lumaret 1975 (sub A. (A.) constans)
1805)
d-m Lumaret y Kirk 1987 (sub A. (A.)
constans)
e-d Lumaret 1990 (sub A. (A.) constans)
e-j/o-d Jay-Robert et al. 2008a
Agrilinus uniformis (Waterhouse, my-s Yoshida y Katakura 1985 (sub A. (A.)
1875) uniformis)
Alocoderus hydrochaeris (Fabricius, f/my Lumaret 1990 (sub A. (A.)
1798) hydrochaeris)
Amidorus immaturus (Mulsant, m-s Lumaret 1990 (sub A. (A.) immaturus)

1842)
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(contintia Tabla 1)

ACTIVIDAD

EsPECIES AUTORES
(meses)
Amidorus obscurus (Fabricius, my-s Lumaret 1990 (sub A. (A.) obscurus)
1792)
Amidorus thermicola (Sturm, o-my Lumaret 1990 (sub A. (P.) thermicola)
1800)
s-n Vitner 1995 (sub A. thermicola)
Ammoecius brevis Erichson, 1848 m-o Lumaret 1990 (sub A. (A.) brevis)
Ammoecius elevatus (Olivier, 1789) e-d Lumaret 1990 (sub A. (A.) elevatus)
j-a Jay-Robert et al. 2008a
Ammoecius lusitanicus Erichson, a-my/s-o  Verdd y Galante 1995 (sub A. (A.)
1848 lusitanicus)
Aphodius conjugatus (Panzer, m-¢ Lumaret 1990 (sub A. (s. str.)
1795) conjugatus)
Aphodius elegans Allibert, 1847 $-0 Yasuda 1984, 1990 (sub A. elegans)
jl-s Yoshida y Katakura 1985 (sub A. (A.)
elegans)
my-jn/s-n  Kim y Lumaret 1986 (sub A. (s. str.)
elegans)
s-n Yoshida 1994 (sub A. elegans)
Aphodius fimetarius (Linnaeus, my-s Holter 1982 (sub A. fimetarius)
1758)
j-ag De Graef y Desiere 1984 (sub A. (A.)
fimetarius)
e-d Lumaret 1990 (sub A. (s. str.)
fimetarius)
my-n Sowig y Wassmer 1994
ag-n Vitner 1995
a-n Gittings y Giller 1997
my-o Schmidt 1935 (sub A. (A.) fimetarius)
i-s Rounds y Floate 2012
f-a/j-jl Jay-Robert et al. 2008a
jl-o Kadiri et al. 2014
Aphodius foetidus (Herbst, 1783) e-d Lumaret 1990 (sub A. (s. str.)
scybalarius)
o Jay-Robert et al. 2008a
Aphodius lewisi (Waterhouse, jl-s Yasuda 1984 (sub A. lewisii)
1875)
Biralus satellitius (Herbst, 1789) m-j Vitner 1995 (sub A. satellitius)
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ACTIVIDAD

EsPECIES AUTORES
(meses)
m-ag Lumaret 1990 (sub A. (B.) satellitius)
a-j Jay-Robert et al. 2008a
Blackburneus charmionus (Bates, f-n Cabrero-Safudo et al. 2007
1887)
Blackburneus saylorea (Robinson, e-d Martinez y Sudrez 2012
1940)
Bodiloides ictericus (Laicharting, jl-a Holter 1982 (sub A. ictericus)
1781)
a-o Lumaret 1990 (sub A. (B.) ictericus)
j-o Vitner 1995 (sub A. ictericus)
B. ictericus ghardimaouensis f/my-o/d  Lumaret 1990 (sub A. (B.)
(Balthasar, 1929) ghardimaouensis)
s Jay-Robert et al. 2008a
Bodilopsis rufa (Moll, 1782) ag-s Holter 1982 (sub A. rufus)
my-ag De Graef y Desiere 1984 (sub A. (B.)
rufus)
my-o Lumaret 1990 (sub A. (A.) rufus)
jl-s Gittings y Giller 1997 (sub A. (A.)
rufus)
Bodilopsis sordida (Fabricius, j-s Yoshida y Katakura 1985 (sub A. (B.)
1775) sordidus)
my-j/s-o Kim y Lumaret 1986 (sub A. (B.)
sordidus)
a-o Lumaret 1990 (sub A. (A.) sordidus)
s-n Yoshida 1994 (sub A. sordidus)
Bodilus lugens (Creutzer, 1799) my-o Lumaret 1990 (sub A. (B.) lugens)
Calamosternus granarius f-a Lumaret 1990 (sub A. (C.) granarius)
(Linnaeus, 1767)
m-my Vitner 1995 (sub A. granarius)
my-j Gittings y Giller 1997 (sub A. (C.)
granarius)
jl-s Rounds y Floate 2012
a/j Jay-Robert et al. 2008a
my-o Kadiri et al. 2014
Calamosternus hyxos (Petrovitz, n-my Verdd et al. 1997 (sub A. (C.) hyxos)

1962)
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ACTIVIDAD

EsPECIES AUTORES
(meses)
Calamosternus uniplagiatus il-s Yasuda 1984 (sub A. uniplagiatus)
(Waterh., 1875)
Cephalocyclus hogei (Bates, 1887) j-il Cruzet al. 2002
il Martinez 2005
Cephalocyclus durangoensis (Bates, jl-ag Martinez y Suarez 2006
1887)
Chilothorax cervorum (Fairmare, e-a/jl-n Lumaret 1990 (sub A. (Ch.) cervorum)
1871)
Chilothorax conspurcatus e-my/ag-d  Lumaret 1990 (sub A. (Ch.)
(Linnaeus, 1758) conspurcatus)
m-j/s-n Vitner 1995 (sub A. conspurcatus)
n Jay-Robert et al. 2008a
Chilothorax distinctus (Miiller, my-s Holter 1982 (sub A. distinctus)
1776)
e-d Lumaret 1990 (sub A. (Ch.) distinctus)
m-my/s-n  Vitner 1995 (sub A. distinctus)
a-s Schmidt 1935 (sub A. (Ch.) distinctus)
s Christensen y Dobson 1976 (sub A.
(Ch.) distinctus)
o Rounds y Floate 2012
n-d Jay-Robert et al. 2008a
ag-o Kadiri et al. 2014
Chilothorax lineolatus (Illiger, m-a Lumaret 1990 (sub A. (Ch.) lineolatus)
1803)
Chilothorax melanostictus e-n Lumaret 1990 (sub A. (Ch.)
(Schmidt,1840) melanostictus)
Chilothorax paykulli (Bedel, 1908) e-j/ag-d  Lumaret 1990 (sub A. (Ch.) paykulli)
m-my/s-n  Vitner 1995 (sub A. paykulli)
Chilothorax pictus (Sturm, 1805) m-jl/s-d ~ Lumaret 1990 (sub A. (Ch.) pictus)
m-my/s-n  Vitner 1995 (sub A. pictus)
Colobopterus erraticus (Linnaeus, my-ag Holter 1982 (sub A. erraticus)
1758)
my-ag Rojewski 1983 (sub A. erraticus)
a-o Lumaret 1990 (sub A. (C.) erraticus)

Gittings y Giller 1997 (sub A.
erraticus)
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ACTIVIDAD

EspPECIES (meses) AUTORES
a-n Vitner 1998 (sub A. (C.) erraticus)
j-o Rounds y Floate 2012
a-ag Jay-Robert et al. 2008a
jl-o Kadiri et al. 2014
Colobopterus haroldianus j-s Yoshida y Katakura 1985 (sub A. (C.)
(Balthasar, 1932) haroldianus)
j-ag Yasuda 1987,1990 (sub A. haroldianus)
Colobopterus quadratus (Reiche, my-j Kim y Lumaret 1987 (sub A. (C.)
1850) apicalis)
m-my Yoshida 1994 (sub A. quadratus)
Coprimorphus scrutator (Herbst, m-o Lumaret 1990 (sub A. (C.) scrutator)
1789)
j-o Vitner 1998 (sub A. (C.) scrutator)
s Jay-Robert et al. 2008a
Esymus merdarius (Fabricius, f-o Lumaret 1990 (sub A. (E.) merdarius)
1775)
m-my Vitner 1995 (sub A. merdarius)
a-my Jay-Robert et al. 2008a
Esymus pusillus (Herbst, 1789) my-jl Holter 1982 (sub A. pusillus)
my-ag De Graef y Desiere 1984 (sub A. (O.)
pusillus)
i-il Yasuda 1984 (sub A. pusillus)
my-o Yoshida y Katakura 1985 (sub A. (O.)
pusillus)
m-ag Lumaret 1990 (sub A. (E.) pusillus)
m-my Yoshida 1994 (sub A. pusillus)
a-my Sowig y Wassmer 1994 (sub A.
pusillus)
m-my Vitner 1995 (sub A. pusillus)
a Jay-Robert et al. 2008a
Eudolus quadriguttatus (Herbst, m-o Lumaret 1990 (sub A. (E.)
1783) quadriguttatus)
m-my Vitner 1995 (sub A. quadriguttatus)
a/j Jay-Robert et al. 2008a
Euorodalus coenosus (Panzer, m-s Lumaret 1990 (sub A. (E.) coenosus)

1798)
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ACTIVIDAD

EsPECIES AUTORES
(meses)
m-my Vitner 1995 (sub A. coenosus)
Euorodalus paracoenosus (Balt. y m-jl Lumaret 1990 (sub A. (E.)
Hrub., 1960) paracoenosus)
m-my Vitner 1995 (sub A. paracoenosus)
a-j/ag Jay-Robert et al. 2008a
Eupleurus subterraneus (Linnaeus, m-n Lumaret 1990 (sub A. (E.)
1758) subterraneus)
m-o Vitner 1998 (sub A. (E.) subterraneus)
Gonaphodiellus opisthius (Bates, j-ag Cruz et al. 2002 (sub A. (T.) opisthius)
1887)
my-ag Martinez y Sudrez 2006
a-jl Cabrero-Safiudo et al. 2007
Labarrus lividus (Olivier, 1789) m-n Hafez 1939 (sub A. (L.) lividus)
a-s Lumaret 1990 (sub A. (L.) lividus)
Labarrus sublimbatus ag-s Yasuda 1984 (sub A. sublimbatus)
(Motschulsky, 1860)
jl-ag Yoshida y Katakura 1985 (sub A. (C.)
sublimbatus)
Limarus zenkeri (Germar, 1813) my-o Lumaret 1990 (sub A. (L.) zenkeri)
Limarus maculatus (Sturm, 1800) a/ag-s Lumaret 1990 (sub A. (L.) maculatus)
Liothorax levatus (Schmidt, 1907) ag-s Martinez 2005
n-f Martinez y Suédrez 2006
Liothorax niger (Illiger, 1798) f-o Lumaret 1990 (sub A. (L.) niger)
Liothorax plagiatus f/a-ag/n Lumaret 1990 (sub A. (L.) plagiatus)
(Linnaeus,1767)
Loraphodius suarius (Faldermann, jl-o Lumaret 1990 (sub A. (L.) suarius)
1835)
Mecynodes striatulus (Waltl, 1835) m-jl Lumaret 1990 (sub A. (M.) striatulus)
Melinopterus consputus (Creutzer, s-n Vitner 1995 (sub A. consputus)
1799)
e-d Lumaret 1990 (sub A. (M.) consputus)
m/n Jay-Robert et al. 2008a
Melinopterus prodromus (Brahm, $-0 Holter 1982 (sub A. prodromus)
1790)
e-d Lumaret 1990 (sub A. (M.) prodromus)
m-my/s-n  Vitner 1995 (sub A. prodromus)
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ACTIVIDAD

EsPECIES AUTORES
(meses)
m-my/s-n  Gittings y Giller 1997 (sub A.
prodromus)
m-my/s-o  White 1960 (sub A. (M.) prodromus)
f Jay-Robert et al. 2008a
ag-o Kadiri et al. 2014
Melinopterus punctatosulcatus a-j Lumaret 1990 (sub A. (M.) sabulicola)
(Sturm, 1805)
Melinopterus reyi (Reitter, 1892) f-my/ag-n  Lumaret 1990 (sub A. (M.) reyi)
m- my/s-n  Vitner 1995 (sub A. reyi)
Melinopterus sphacelatus (Panzer, 0-n Sowig y Wassmer 1994 (sub A.
1798) sphacelatus)
e-d Lumaret 1990 (sub A. (M.)
sphacelatus)
m-my/s-n  Vitner 1995 (sub A. sphacelatus)
m-my/s-n  Gittings y Giller 1997 (sub A.
sphacelatus)
Melinopterus tingens (Reitter, e-jl/s-d  Lumaret 1990 (sub A. (M.) tingens)
1892)
m Jay-Robert et al. 2008a
Neagolius amblyodon (Daniel, a-jl Lumaret 1990 (sub A. (N.) amblyodon)
1900)
Neagolius liguricus (Daniel, 1902) my-jl Lumaret 1990 (sub A. (N.) liguricus)
Neagolius montanus (Erichson, my-ag Lumaret 1990 (sub A. (N.) montanus)
1848)
Neagolius schlumbergeri (Seidlitz, my-ag Lumaret 1990 (sub A. (N.)
1888) schlumbergeri)
Nialus varians (Duftschmid, 1805) m-o Lumaret 1990 (sub A. (N.) varians)
m-my Vitner 1995 (sub A. varians)
Nimbus affinis (Panzer, 1823) s-d Lumaret 1990 (sub A. (N.) affinis)
o Veiga 1985 (sub A. (N.) affinis)
Nimbus contaminatus (Herbst, $-0 Holter 1982 (sub A. contaminatus)
1783)
f-d Lumaret 1990 (sub A. (N.)
contaminatus)
s-n Vitner 1995 (sub A. contaminatus)
ag-s White 1960 (sub A. (N.) contaminatus)
o Jay-Robert et al. 2008a




5. LA REGULACION DE LA REPRODUCCION

(contintia Tabla 1)

ACTIVIDAD

ESsPECIES AUTORES
(meses)
Nimbus obliteratus (Panzer, 1823) f-n Lumaret 1990 (sub A. (N.) obliteratus)
s-n Vitner 1995 (sub A. obliteratus)
Nobiellus bonnairei (Reitter, 1892) m-my Galante 1990 (sub A. (N.) bonnairei)
n-m/ Lumaret 1990 (sub A. (N.) bonnairei)
my/ ag
Nobius serotinus (Panzer, 1799) s-n Vitner 1995 (sub A. serotinus)
Oromus alpinus (Scopoli, 1763) m-s Lumaret 1990 (sub A. (O.) alpinus)
Otophorus haemorrhoidalis my-s Holter 1982 (sub A. haemorrhoidalis)
(Linnaeus, 1758)
j-il De Graef y Desiere 1984 (sub A. (T')
haemorrhoidalis)
j-o Yoshida y Katakura 1985 (sub A. (O.)
haemorrhoidalis)
f-d Lumaret 1990 (sub A. (O.)
haemorrhoidalis)
m-my Yoshida 1994 (sub A. haemorrhoidalis)
a-o Vitner 1998 (sub A. (O.)
haemorrhoidalis)
a-o Jay-Robert et al. 2008a
j-o Kadiri et al. 2014
Oxyomus setosopunctatus f-jl Cabrero-Safiudo et al. 2007
(Schmidt, 1911)
Parammoecius corvinus (Erichson, a-o Lumaret 1990 (sub A. (P.) corvinus)
1848)
Parammoecius gibbus (Germar, jl-ag Lumaret 1990 (sub A. (P.) gibbus)
1816)
Parammoecius pyrenaeus j-ag Lumaret 1990 (sub A. (P.) pyrenaeus)
(Jacquelin du Val, 1860)
Phaeaphodius rectus (Motschulsky, $-0 Yasuda 1984 (sub A. rectus)
1866)
my-o Yoshida y Katakura 1985 (sub A. (P.)
rectus)
m-my Yoshida 1994 (sub A. rectus)
Phalacronothus biguttatus m-s Lumaret 1990 (sub A. (P.) biguttatus)
(Germar, 1824)
m-my Vitner 1995 (sub A. biguttatus)
a-my Jay-Robert et al. 2008a
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ACTIVIDAD

EsPECIES AUTORES
(meses)
Phalacronothus quadrimaculatus m-s Lumaret 1990 (sub A. (P.)
(Linnaeus, 1760) quadrimaculatus)
Pharaphodius rugosostriatus a-jl Yoshida y Katakura 1985 (sub A. (P.)
(Waterhouse, 1875) rugosostriatus)
Planolinellus vittatus (Say, 1825) s-0 Martinez y Sudrez 2006
m-jl Cabrero-Safudo et al. 2007
j-d Martinez 2008
jl-s Kadiri et al. 2014
Planolinoides borealis (Gyllenhal, a-o Lumaret 1990 (sub A. (P.) borealis)
1827)
Planolinus pratensis (Nomura y o-n Yoshida y Katakura 1985 (sub A. (A.)
Nakane, 1951) pratensis)
s-n Yoshida 1994 (sub A. pratensis)
Planolinus fasciatus (Olivier, 1789) e-d Lumaret 1990 (sub A. (P.) uliginosus)
Plagiogonus arenarius (Olivier, e-s Lumaret 1990 (sub A. (P.) putridus)
1789)
m-j Verdd y Galante 2000 (sub A. (P.)
arenarius)
Plagiogonus nanus (Farmaire, n-m Verdd y Galante 2000 (sub A. (P.)
1860) nanus)
Pseudagolius coloradensis (Horn, jl-s Kadiri et al. 2014
1870)
Pubinus tomentosus (Miiller, 1776) m-s Lumaret 1990 (sub A. (P.) tomentosus)
Rhodaphodius foetens (Fabricius, j-ag Holter 1982 (sub A. foetens)
1787)
m-n Lumaret 1990 (sub A. (s. str.) foetens)
Sigorus porcus (Fabricius, 1792) f-n Lumaret 1990 (sub A. (S.) porcus)
o Jay-Robert et al. 2008a
Subrinus sturmi (Harold, 1870) my-o Kim y Lumaret 1986 (sub A. (S.)
illigeri)
a-n Lumaret 1990 (sub A. (S.) sturmi)
s Jay-Robert et al. 2008a
Teuchestes brachysomus (Solsky, my-jl Yoshida y Katakura 1985 (sub A. (O.)
1874) brachysomus)
m-my Yoshida 1994 (sub A. (O.)
brachysomus)
Teuchestes fossor (Linnaeus, 1758) my-ag Holter 1982 (sub A. fossor)
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(concluye Tabla 1)

ACTIVIDAD

EsPEcIES AUTORES
(meses)
j-il De Graef y Desiere 1984 (sub A. (T')
fossor)
a-o Lumaret 1990 (sub A. (T.) fossor)
j-il Gittings y Giller 1997 (sub A. fossor)
a-o Vitner 1998 (sub A. (T') fossor)
my-s Schmidt 1935 (sub A. (T) fossor)
m Jay-Robert et al. 2008a
j-s Kadiri et al. 2014
Trichaphodiellus brasiliensis ag Verdd y Galante 1997 (sub A. (T.)
(Castelnau, 1840) brasiliensis)
Trichonotulus scrofa (Fabricius, f-jl Lumaret 1990 (sub A. (T.) scrofa)
1787)
m-my Vitner 1995 (sub A. scrofa)
a-m Jay-Robert et al. 2008a
Volinus sticticus (Panzer, 1798) my-jl De Graef y Desiere 1984 (sub A. (V)
sticticus)
e-n Lumaret 1990 (sub A. (Ch.) sticticus)

TaBLA 2. Fenologias en especies de Scarabaeinae. Las especies de Onthophagus y

Canthon se abrevian. El periodo de actividad se indica con la primera letra de los

meses correspondientes, excepto en mayo (my), julio (jl) y agosto (ag).

ACTIVIDAD

EspECIES ey AUTORES
Ateuchetus laticollis (Linnaeus, 1767) ! my-jn Lumaret y Kirk 1987
f-n Lumaret 1990
a-j/s-o Jay-Robert et al. 2008a
Ateuchus histeroides Weber, 1801 my-n Conover ef al. 2019
Ateuchus lecontei (Harold, 1868) my-n Conover et al. 2019
Bubas bison (Linnaeus, 1767) s-my Kirk 1983
m/s-f Lumaret y Kirk 1987
a-jl/s-d Lumaret 1990
d-my/s-n Kirk y Wallace 1990
Bubas bubalus (Olivier, 1811) d-ag Ridsdill-Smith y Kirk
1985
o-my Lumaret y Kirk 1987
m-ag/d Lumaret 1990
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ACTIVIDAD

EspPECIES o) AUTORES
m-jl Kirk y Wallace 1990
m-j/o Jay-Robert et al. 2008a
Caccobius schreberi (Linnaeus, 1787) m-ag Lumaret y Kirk 1987
m-n Lumaret 1990
my-s Jay-Robert et al. 2008a
Canthidium (Canthidium) moestum m-n Gonzélez-V. y Morelli
Harold, 1864 1998
Canthidium punticolle Harold, 1868 my-s Montes de Oca y Halffter
1995
Canthon (Boreocanthon) praticola ag-o Kadiri et al. 2014
LeConte, 1859
C. (Canthon) cyanellus LeConte, 1858 j-o Martinez y Montes de O.
1994
C. (Canthon) indigaceus chevrolati j-o Martinez y Montes de O.
Harold, 1868 1994
m-s Montes de Oca y Halffter
1995
C. (Canthon) pilularius (Linnaeus, my-o Kadiri et al. 2014
1758)
C. (G.) viridis leechi Martinez et al., my-s Montes de Oca y Halffter
1964 1995
C. praticola LeConte, 1859 my-o Kadiri et al. 2014
Ceratophyus hoffmanseggi (Fairmaire, d-my Ridsdill-Smith y Kirk
1856) 1885
Cheironitis irroratus (Rossi, 1790) j-o Lumaret 1990
Cheironitis hungaricus (Herbst, 1789) j-n Kirk y Wallace 1990
j/ag Lumaret 1990
Cheironitis scabrosus (Fabricius, 1776) ag-m Davis 1987
Copris anceus (Olivier, 1789) a-d Davis 1987
Copris hispanus (Linnaeus, 1764) e-d Ridsdill-Smith y Kirk
1985
f-jl/s-n Lumaret 1990
a-o Kirk y Wallace 1990
a Jay-Robert et al. 2008a
Copris incertus Say, 1835 my-s Montes de Oca y Halffter
1995
Copris lugubris Boheman, 1858 -0 Montes de Oca y Halffter
1995
jf Flota-Bafiuelos et al. 2012
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ACTIVIDAD

EspPECIES o) AUTORES
Copris lunaris (Linnaeus, 1758) m-n Lumaret 1990
m-s Kirk y Wallace 1990
Copris (Sinocopris) ochus j-o Bang et al. 2004
(Motschulsky, 1860)
my-o Bang et al. 2008
Copris tripartitus Waterhouse, 1875 my-o Bang et al. 2008
Copris umbilicatus Abeille de Perrin, m-o Lumaret 1990
1901
Coprophanaeus (C.) pluto (Harold, 1863) my-s Montes de Oca y Halffter
1995
Deltochilum (Calhyboma) mexicanum e-d Barretto et al. 2019
Burmeister, 1848
Deltochilum (D.) scabriusculum Bates, my-s Montes de Oca y Halffter
1868 1995
Deltochilum lobipes Bates, 1887 my-s Montes de Oca y Halffter
1995
Dichotomius carolinus (Linnaeus, 1767) my-s Montes de Oca y Halffter
1995
Dichotomius colonicus Say, 1835 j-n Flota-Bafiuelos et al. 2012
Dichotomius satanas (Harold, 1867) e-d Barretto et al. 2019
Digitonthophagus gazella (Fabricius, e-d Davis 1987
1787) 2
my-s Montes de Oca y Halffter
1995
j-m Flota-Bafiuelos et al. 2012
Euonthophagus amyntas (Olivier, 1789) a-s Lumaret 1990
my-n Jay-Robert et al. 2008a
Euonthophagus gibbosus (Scriba, 1790) m-o Lumaret 1990
j-s Kirk y Wallace 1990
Euoniticellus fulvus (Goeze, 1777) j-a Ridsdill-Smith y Kirk1985
my-a Lumaret y Kirk 1987
m-n Lumaret 1990
m-o Kirk y Wallace 1990
my-$ Jay-Robert et al. 2008a
Euoniticellus intermedius Reiche, 1848 e-d Davis 1987
e-d Flota-Bafiuelos et al. 2012

Euoniticellus pallens (Olivier, 1789)

Lumaret 1990
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(contintia Tabla 2)

ACTIVIDAD

EsPECIES o) AUTORES
Euoniticellus pallipes (Fabricius, 1781) my-o Lumaret 1990
Euoniticellus triangulatus Harold, 1873 e-d Davis 1987
Eurysternus mexicanus Harold, 1869 my-s Montes de Oca y Halffter
1995
Epirinus aeneas Weideman, 1823 a-n Davis 1987
Epirinus bentoi Ferreira, 1964 ag-m Davis 1987
Gymnopleurus flagellatus (Fabricius, 1787) j-ag Ridsdill-Smith y Kirk
1885
m-ag Lumaret 1990
Gymnopleurus geoffroyi (Fuessly, 1775) my-s Lumaret 1990
Gymnopleurus mopsus (Pallas, 1781) my-a/n Lumaret 1990
Gymnopleurus sturmii (McLeay, 1821) m/my-s Lumaret 1990
Latodrepanus laticollis (Fahraeus, 1857) f-jl Lumaret y Cambefort
1980
Liatongus phanaeoides (Westwood, 1839) j-s Yasuda 1987
Odontoloma dentinum (Harold, 1868) a-n Davis 1987
O. pusillum Howden y Scholtz, 1987 a-n Davis 1987
Onitis alexis Klug, 1835 e-d Ridsdill-Smith 1986
n-a Tyndale-Biscoe 1988
O. aygulus (Fabricius, 1781) e-d Davis 1987
O. belial Fabricius, 1798 m-ag Ridsdill-Smith y Kirk
1885
a-jl Lumaret 1990
O. caffer Boheman, 1857 a-n Edwards 1986b
a-n Davis 1987
O. ion (Olivier, 1789) a Lumaret 1990
Onthophagus australis Guérin- ag-m Tyndale-Biscoe y Walter
Meéneville, 1838 1992
O. baraudi Nicolas, 1964 a-ag Lumaret 1990
O. batesi Howden y Cartwright, 1963 m-s Montes de Oca y Halffter
1995
O. binodis (Thunberg, 1818) s-my Ridsdill-Smith 1986
e-d Davis 1987
O. chevrolati Harold, 1869 j-m Martinez y Suarez 2006
e-d Cabrero-Sanudo et al.
2007
O. coenobita (Herst, 1783) m-n Lumaret 1990
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(contintia Tabla 2)

ACTIVIDAD

EsPECIES o) AUTORES
j Kirk y Wallace 1990
my-o Jay-Robert et al. 2008a
O. emarginatus (Mulsant y m-n Lumaret y Kirk 1987
Godart,1842)
a-jl/s-o Lumaret 1990
a-o Jay-Robert et al. 2008a
O. fracticornis (Preyssler, 1790) m-n Lumaret 1990
m-a/s-n Kirk y Wallace 1990
O. furcatus (Fabricius, 1781) a-j/s-o Jay-Robert ef al. 2008a
f-n Lumaret 1990
O. giraffa (Hausmann, 1807) a-n Davis 1987
O. granulatus Boheman, 1858 s-m Tyndale -Biscoe et al.
1981
O. grossepunctatus Reitter, 1905 m-s Lumaret 1990
a-s Kirk y Wallace 1990
a Jay-Robert et al. 2008a
O. hecate (Panzer, 1794) my-o Rounds y Floate 2012
O. hirculus (Mannerheim, 1829) e-d Gonzalez-V. y Morelli
1998
O. hoepfneri Harold, 1869 my-s Montes de Oca y Halffter
1995
O. incensus Say, 1835 e-d Martinez et al. 1998
O. illyricus (Scopoli, 1763) m-n Lumaret 1990
O. joannae Goljan, 1953 e-d Lumaret y Kirk 1987
m-n Lumaret 1990
my-s Jay-Robert et al. 2008a
O. landolti texanus Schaeffer, 1914 my-s Montes de Oca y Halffter
1995
O. furcatus (Fabricius, 1781) j-d Lumaret y Kirk 1987
a-j/s Kirk y Wallace 1990
m-n Lumaret 1990
m-jl/s-n Jay-Robert et al. 2008a
O. lenzii Harold, 1875 j-o Yasuda 1987
O. maki (Illiger, 1803) m-o Lumaret y Kirk 1987
m-s Lumaret 1990
a-ag Jay-Robert et al. 2008a

213



LA REPRODUCCION DE LOS ESCARABAJOS ESTERCOLEROS

(contintia Tabla 2)

ESPECIES A(Cn'%"slgsf;[’ AUTORES
O. minutus (Hausmann, 1807) a-n Davis 1987
O. nuchicornis (Linnaeus, 1758) m-o Lumaret 1990
my-s Rounds y Floate 2012
my-o Kadiri et al. 2014
O. oklahomensis Brown, 1927 m-d Conover ef al. 2019
O. opacicollis Reitter, 1892 m-ag Ridsdill-Smith y Kirk
1985
f-d Lumaret 1990
O. ovatus (Linnaeus, 1767) f-d Lumaret 1990
m-o Kirk y Wallace 1990
a-j/s Jay-Robert et al. 2008a
O. pennsylvanicus Harold, 1871 my-sp Rounds y Floate 2012
O. ruficapillus Brullé, 1832 f-n Lumaret 1990
m-s Kirk y Wallace 1990
O. semicornis (Panzer, 1798) m-n Lumaret 1990
O. similis (Scriba, 1790) m-n Lumaret 1990
m-a Kirk y Wallace 1990
O. taurus (Schreber, 1759) m-o Lumaret 1990
m-s Kirk y Wallace 1990
my-s Rounds y Floate 2012
O. vacca (Linnaeus, 1767) m-ag Ridsdill-Smith y Kirk
1885
m-n Lumaret y Kirk 1987
m-o Lumaret 1990
m-j/s Kirk y Wallace 1990
m-j/ag-0 Jay-Robert et al. 2008a
O. verticicornis (Laicharting, 1781) 3 m-s Lumaret 1990
j/ag-s Kirk y Wallace 1990
a-j Jay-Robert et al. 2008a
O. vitulus (Fabricius, 1777) a-jl Lumaret 1990
Phanaeus (Phanaeus) scutifer Bates, 1887 my-s Montes de Oca y Halffter
1995
Phanaeus (Phanaeus) tridens my-s Montes de Oca y Halffter
Castelnau, 1840 1995
j-n Flota-Bafiuelos et al. 2012
Phanaeus vindex MacLeay, 1819 f-d Conover ef al. 2019
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(concluye Tabla 2)

ACTIVIDAD

EspEcIES AUTORES
(meses)
Sarophorus tuberculatus (Castelnau, 1840) ag-n Davis 1987
Scarabaeus catenatus Gerstaecker, 1871 n-d/m-my Sato, 1997
Scarabaeus intricatus Fabricius, 1801 ag-m Davis 1987
Scarabaeus pius (Illiger, 1803) my-ag Lumaret 1990
Scarabaeus rugosus (Hausmann, 1807) m-d Davis 1987
Scarabaeus sacer Linnaeus, 1758 a-o Lumaret 1990
Scarabaeus semipunctatus Fabricius, 1792 m-o/d Lumaret 1990
Scarabeus typhon (Fischer, 1823) f/a-s Lumaret 1990
m-j Jay-Robert et al. 2008a
Sisyphus schaefferi (Linnaeus, 1758) m-j Prasse 1957a, b
mn Lumaret y Kirk 1987
m-o Lumaret 1990
a-o Jay-Robert et al. 2008
Sisyphus mexicanus Harold, 1863 my-s Montes de Oca y Halffter
1995
Sulcophanaeus menelas (Laporte, 1840) m-d Morelli y Gonzélez-V.
1996
Tibiodrepanus sulcicollis (Castelnau, m-jl Lumaret y Cambefort
1840) 1980
Uroxys terminalis Waterhouse, 1891 f-j/a-d Gonzélez-V. y Baruffaldi
2006

Citados como ! Scarabaeus laticollis. > Onthophagus gazella. > Onthophagus nutans.

TaBLa 3. Fenologias en especies de Geotrupidae. Segin la sistematica genérica de

Geotrupinae (Zunino 1984). Los meses de actividad se indican con su inicial,

excepto en mayo (my), julio (jl) y agosto (ag).

EspEciEs GG AUTORES
(meses)

Anoplotrupes stercorosus (Scriba, a-e Lumaret 1990
1791)
Bolbelasmus gallicus Mulsant, 1842 m-jl/s-o/d Lumaret 1990
Chelotrupes hiostius (Gené, 1836) 8-j Crovetti 1971
Chelotrupes momus (Olivier, 1789) ! o-m Gallardo et al. 2002
Geotrupes mutator Marsham, 1802 e-d Lumaret 1990
Geotrupes spiniger Marsham, 1802 j-f Lumaret y Kirk 1987
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(concluye Tabla 3)

ACTIVIDAD

EspEciEs AUTORES
(meses)
f-d Lumaret 1990
jl/s-o/d Kirk y Wallace 1990
jl-ag/o Jay-Robert et al. 2008a
Geotrupes stercorarius (Linnaeus, j-n De Graef'y Desicre1984
1758) 2
mr-d Lumaret 1990
Halffterius rufoclavatus (Jekel, e-f/n Cabrero-Safiudo et al. 2007
1865) 3
m-d Trotta-Moreu et al. 2007
Odontaeus armiger (Scopoli, 1772) a-n Lumaret 1990
Sericotrupes niger (Marsham, il/s-n Jay-Robert et al. 2008a
1802) +
e-d Lumaret 1990
a-o Kirk y Wallace 1990
Thorectes albarracinus (Wagner, m-o Klemperer y Lumaret 1985
1928)
f-s Lumaret 1990
Thorectes geminatus (Géné, 1839) a-o Lumaret 1990
Thorectes intermedius (Costa, f-j/ag-n Lumaret 1990
1839)
Thorectes (Jekelius) sericeus Jekel, m-o Klemperer y Lumaret 1985
1865
m-o Lumaret 1990
Thorectes lusitanicus (Jekel, 1866) > m-o Klemperer y Lumaret 1985
Trypocopris alpinus (Sturm y j-a Lumaret 1990
Hagenbach, 1825)
Trypocopris pyrenaeus m-o Lumaret 1990
(Charpentier, 1825)
Trypocopris vernalis (Linnaeus, m-o Lumaret 1990
1758)
Typhaeus typhoeus (Linnaeus, 1758) s-f Brussaard 1983
m/o-n Kirk y Wallace 1990
e-d Lumaret 1990

o-jl

Fremlin y Darby 2010

Citados como 'Typhaeus momus. 2 Geotrupes puncticollis. >Geotrupes (Halffterius) rufoclava-

tus. *Geotrupes niger. *Thorectes laevigatus cobosi.
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Los escarabajos estercoleros responden a la temperatura ambiental de
varias maneras. La luz solar directa puede calentar rdpidamente pequefios
puntos del suelo hasta alcanzar temperaturas que permiten la actividad de los
escarabajos, pero si se incrementa mas podria superar la tolerancia al calor
individual, creando una heterogeneidad en las condiciones térmicas que tiene
un profundo efecto en la actividad de los escarabajos y especificamente en su
reproduccion (Holley y Andrew 2019). La intensidad de la luz solar y la calidad
de la radiacién que llegan al suelo parecen ser parametros importantes para los
individuos de la especie rodadora Gymnopleurus sturmi (Zamprogna et al.
2021). Cuando la intensidad de la luz es alta (luz solar directa), los individuos
de G. sturmi se retinen en gran ndmero en los excrementos, donde encuentran
a su pareja y elaboran una bola dedicada exclusivamente para la reproduccién.
La actividad cesa de forma inmediata después de la caida brusca de la intensi-
dad luminosa (incluso por el paso de una nube), lo que a menudo provoca el
abandono de la bola nido por parte de los individuos que se entierran en el
suelo o al pie de la vegetacién més cercana (Lumaret datos no publicados).

El efecto sinérgico de la temperatura y la humedad se ha asociado con dife-
rentes aspectos de la reproduccion en los escarabajos estercoleros (Garcia-Roa
et al. 2020). Cuando los escarabajos inician su actividad, al emerger a la super-
ficie durante el verano célido y hiimedo, los individuos estan inmaduros y la
oviposicion se presenta después de un periodo de alimentacién y maduracion
gonadica, que puede durar de unos cuantos dias a cuatro meses, segin la especie
(Halffter y Matthews 1966, Halffter y Edmonds 1982), después de lo cual se
presenta la oviposicién y el desarrollo preimaginal de la siguiente generacién. En
el menor de los casos, emergen maduros y la oviposicion se presenta casi inme-
diatamente, como es el caso de las especies del género Cephalocyclus Dellacasa,
Gordon y Dellacasa, 1998 (Martinez et al. 2022) (Capitulo 4).

En Agrilinus constans la oviposicién es inducida principalmente por la
temperatura y la humedad del estiércol de vaca (Lumaret 1975). En Aphodius
fimetarius (Linnaeus, 1758) en cria a diferentes temperaturas (17 °C, 18 °C, 24
°Cy 27 °C) se comprobd que 24 °C fue la temperatura Optima para la eclosién
de los huevos (Christensen y Dobson 1977). En Colobopterus erraticus, criados
a 2.3 °C mas que los controles, se adelantaron la oviposicion y la eclosion en
4.1y 7.2 dias y disminuy6 el tamano de los huevos y de las larvas en 22.1% y
33.4%, respectivamente (Wu y Sun 2012). Esto significa que las altas tempe-
raturas afectan los rasgos de adaptacion del ciclo vital del escarabajo (Mache-
kano et al. 2021). En Onitis caffer, estudiando el desarrollo de huevo a adulto
a 25 °C, 20 °C, 15 °C, 10.4 °C y 10.1 °C, se encontrd que la duracién del
desarrollo era mayor conforme la temperatura era menor, y a las dos tempera-
turas mas bajas no se llev a cabo el desarrollo. La temperatura éptima para el
desarrollo sin diapausa fue de 20 °C (Edwards 1986a).
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En Onthophagus australis, la temperatura 6ptima para la oviposicién fue
entre 20 °Cy 25 °C y la temperatura umbral para el desarrollo se estimé en 5.2
°C (Tyndale-Biscoe y Walter 1992). El umbral de desarrollo en Bubas bison fue
de 7.2 °C y en Copris hispanus de 11.1 °C. La mortalidad de los huevos en B.
bison fue insignificante a los 20 °C, del 50% a los 25 °C y del 100% a los 30 °C,
y la de Copris hispanus fue del 45% entre 15 °C y 30 °C. Los huevos de estas
especies estan bien adaptados a esas condiciones: B. bison oviposita durante el
periodo frio del invierno-primavera mediterrdneo y C. hispanus durante el
periodo caluroso de principios del verano (Kirk y Kirk 1990). Las diferencias
de fenologia entre las dos especies vecinas, Bubas bison y B. bubalus, reducen
la competencia por los recursos troficos y el espacio de nidificacién bajo el
estiércol. El periodo de oviposicion de B. bison se extiende de septiembre a
mayo, cuando la temperatura del suelo es inferior a 15 °C, mientras que la
oviposicion de B. bubalus se pospone de marzo a julio, cuando las temperatu-
ras del suelo estan entre 13 °C y 30 °C (Lumaret y Kirk 1987).

En la especie tropical necréfaga Canthon c. cyanellus, la temperatura y
la humedad afectan el desarrollo preimaginal y la madurez gonadica. La
duracion del desarrollo se alarga casi al doble, a 17 °C, que cuando se lleva a
cabo a 27 °C. También la temperatura afecta la maduracién gonadica, a 17
°C, en las hembras de 20 dias de edad el tamafio del ovocito disminuye
aproximadamente cuatro veces su longitud y en los machos el volumen del
reservorio glandular disminuye diez veces en comparacién con los adultos de
la misma edad que estuvieron a 27 °C (Martinez y Vazquez 1995).

La adaptacion a distintas condiciones ecolégicas se refleja en peculiari-
dades del comportamiento de nidificacién y de la fisiologia del ovario. Por
ejemplo, en los Coprini, la profundidad de la cdmara del nido es una res-
puesta a las dificiles condiciones ambientales, principalmente debido a las
altas temperaturas con fuertes fluctuaciones y a la desecacion. Algunas de
estas especies elaboran nidos subterraneos con dos camaras, una camara
intermedia provisional y una cdmara profunda. La cdmara intermedia res-
ponde a las dificultades de asegurar, lo més rapidamente posible y en condi-
ciones dificiles, el estiércol que reubicaran después en la segunda cdmara
para elaborar las bolas de nido (Anduaga et al. 1987). En Europa y el norte
de Africa, Copris hispanus excava una sola cdmara a una profundidad de 6.
5 a9 cm (Fabre 1897, Rommel 1961), mientras que en Uzbekistan, donde las
condiciones del desierto son extremadamente dificiles, la misma especie
excava una primera camara relativamente poco profunda en la que el insecto
acumula una gran cantidad de excremento, y un poco més tarde excava una
galeria de hasta 70 cm de profundidad, que conduce a una segunda cdmara
que alberga las bolas-nido preparadas a partir de las reservas inicialmente
acumuladas en la cdmara poco profunda (Sijasov 1913). En el género Helio-
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copris (Coprini: Dichotomiina), la formacién de un nido profundo con dos
camaras podria ser también una respuesta a la intensa depredaciéon de los
vertebrados excavadores (Halffter & Edmonds 1982). En especies forestales
como Copris laeviceps, que viven en un entorno muy estable y protegido, la
selva tropical siempre-verde, la cadmara del nido se construye de modo fre-
cuente cerca de la superficie, inmediatamente debajo del estiércol, lo que
supone un considerable ahorro de tiempo para la nidificacién. En cambio, las
especies vecinas estdn obligadas a excavar sus nidos a mayor profundidad,
porque viven en praderas y lugares con pocos arboles, donde estan expuestos
a una fuerte insolacién y consiguientemente a la desecacion del estiércol y de
la capa superficial del suelo, como C. lugubris, que hace sus nidos a 20 cm y
C. armatus a 40 cm (Anduaga et al. 1987).

La tolerancia a las temperaturas altas y bajas son rasgos individuales, ya
que la variabilidad térmica puede afectar la aptitud y la supervivencia de los
individuos. La aptitud de las especies a diferentes amplitudes térmicas se ha
estudiado en Copris elphenor Klug, 1855, Metacatharsius opacus Water-
house, 1891 y Scarabaeus zambezianus (Peringuey, 1901) (Nyamukondiwa
et al. 2018). La masa corporal influye significativamente en la respuesta de
C. elphenor y S. zambezianus a las altas temperaturas y de S. zambezianus a
las temperaturas muy altas, pero no a las bajas. Por otro lado, el contenido de
agua corporal afectd significativamente el maximo térmico critico de M.
opacus y C. elphenor y el minimo térmico critico de M. opacus. El contenido
de lipidos del cuerpo sdlo tiene un efecto significativo en el minimo térmico
critico de M. opacus. Los méaximos térmicos criticos son significativamente
mayores en las especies diurnas (diurnas > crepusculares = nocturnas),
mientras que, a un bajo estrés térmico agudo, las especies crepusculares
tienen un mayor tiempo de supervivencia en comparacién con otras especies
(crepusculares > nocturnas > diurnas) (Gotcha et al. 2019).

En cuanto a las temperaturas bajas o altas, las especies de escarabajos de
zonas templadas soportan mejor las bajas temperaturas que las tropicales. La
tolerancia al frio es significativamente mayor en las especies nocturnas (Copris
elphenor y Scarabaeus zambezianus) en comparaciéon con las crepusculares
(Onitis alexis y Digitonthophagus gazella) y las diurnas (Allogymnopleurus indi-
gaceus y Euoniticellus intermedius), pero el tiempo de recuperacién del coma
relacionado con el frio es significativamente mas corto en los diurnos que en los
crepusculares y nocturnos (Gotcha et al. 2021). Ademas, la elaboracion de una
bola nido entre las especies diurnas y nocturnas depende de la temperatura, ya
que las especies diurnas producen significativamente menos bolas a bajas tem-
peraturas, mientras que los escarabajos nocturnos no se ven afectados signifi-
cativamente. Ademas, las especies nocturnas producen bolas mucho mas
grandes que las diurnas a todas las temperaturas (Gotcha et al. 2021).
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En relacién con la temperatura, la tolerancia de los escarabajos del
estiércol a la desecacion varia, a nivel individual y poblacional. La variacion
intraespecifica entre las poblaciones colectadas, en sitios a diferentes altitu-
des, y entre los individuos de diferentes sexos, parece afectar significativa-
mente la capacidad de los organismos para soportar las reducciones en la
disponibilidad de agua. Un estudio de cuatro especies (Onthophagus fracti-
cornis, O. taurus, Euoniticellus fulvus y Geotrupes stercorarius) demostrd que
las poblaciones de montafia eran menos resistentes a la desecacion que las de
las areas mas bajas (Nervo et al. 2021). En las especies que viven en ambien-
tes xéricos, las menores pérdidas de agua se consiguen a través de la reduc-
cion de las pérdidas respiratorias asociadas a la reduccién de la actividad,
principalmente a la intensidad del metabolismo y a través de un mejor control
de los espiraculos (Duncan y Byrne 2000, Chown y Davis 2003). La caAmara
subelitral parece jugar un papel importante en la regulacién de la pérdida de
agua respiratoria en especies de escarabajos de ambientes mésicos y xéricos.
En las especies de escarabajos mésicos, los espiraculos abdominales son los
que mas contribuyen al intercambio de gases, mientras que en las especies
xéricas la contribucién de los espirdculos mesotoracicos aumenta considera-
blemente (Duncan y Byrne 2005).

Ademas de la temperatura, algunas especies responden a otros factores
de estrés, como la competencia o la depredacién, cambiando su actividad
diurna por habitos crepusculares o nocturnos (Lobo y Cuesta 2021), o
pasando de un habitat abierto a uno cerrado (Menéndez y Gutiérrez 2004).
La competencia entre los escarabajos estercoleros es particularmente fuerte,
sobre todo en los escarabajos cavadores, ya que estos toman una gran parte
del estiércol disponible para acumularlo en nidos excavados bajo la boiiiga, y
en las especies de Aphodiinae debido a que sus larvas se desarrollan en la
bofiga. En el caso de los cavadores, la competencia es tanto por la cantidad
de recursos tréficos como por el espacio necesario bajo el estiércol para sus
nidos, en cambio, para los afodinos lo que parece esencial es el espacio nece-
sario para cada larva en la bofiiga (Lumaret 1975). Esta competencia, com-
binada con la necesidad de disponer de estiércol no perturbado, en un
periodo determinado, ha llevado a algunas especies a trasladar su actividad
y puesta de huevos al otofno e incluso al invierno, periodo en el que los cava-
dores son poco o nada activos, como es el caso de Agrilinus constans (Dufts-
chmid, 1805) (Lumaret 1975).

Esta estrategia les permite a los escarabajos cavadores y rodadores limi-
tar la competencia al disponer de grandes reservas de estiércol para abaste-
cer sus nidos (Klemperer 1979). Sin embargo, este no es el caso de todos los
geotrapidos de los géneros Trypocopris Motschulsky, 1859, Thorectes Mul-
sant, 1842 y Typhaeus Leach, 1815, ya que algunos emplean pequeiias boli-
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tas de excremento, de conejo o de oveja, que recogen a distancia y llevan al
nido empujandolas y haciendo numerosos viajes de ida y vuelta (Klemperer
y Lumaret 1985, Zunino 1991).

Esto no impide que algunos Aphodiinae parasiten sus nidos, como es el
caso de Sigorus porcus (Fabricius, 1792), que parasita en otono los nidos de
especies del género Geotrupes (Chapman 1869, Hammond 1976). El clepto-
parasitismo (segtn la terminologia de Paulian 1943) también se observa en
regiones aridas, como en Niger, donde los afodinos Nialaphodius bayeri
(Endrédi, 1956), N. nigrita, Labarrus lividus y Mesontoplatys rougoni (Petro-
vitz, 1974) parece que son incapaces de sobrevivir a las condiciones térmicas
y de humedad que prevalecen en el estiércol en la estacién seca. Estas espe-
cies aprovechan el répido enterramiento del estiércol por parte de Onitis
alexis, Euoniticellus intermedius y Digitonthophagus gazella para asegurar el
desarrollo de sus propias crias, utilizando las reservas subterrdneas de la
especie huésped (Rougon y Rougon 1980, 1991). Algunos Coprinae también
practican el cleptoparasitismo y pueden ser parasitos de los escarabajos
rodadores y cavadores (Cambefort y Hanski 1991, Arriaga-Jiménez 2015).

El fotoperiodo influye de manera importante en muchas especies de
insectos que pertenecen a otras familias (Engelmann 1970). En el caso de los
escarabajos estercoleros modifica su periodo de actividad, de manera que
algunas especies presentan una actividad crepuscular o nocturna en verano y
pasan a una actividad diurna en primavera y otofio (Lobo y Cuesta 2021).
Otras especies mantienen su periodo de actividad en funcién de la intensidad
de la luz. Este es el caso de Geotrupes mutator, especie otonal de los pastos
mediterrdneos cuyos individuos son crepusculares. Su vuelo se inicia poco
después de que el sol ha descendido en el horizonte, cuando la intensidad de la
luz cae por debajo de 110 lux (Mena et al. 1989, Mena 2001). Durante este
brevisimo periodo diario (durante 10-15 minutos al anochecer), los individuos
aumentan su temperatura endégena (endotermia) por encima de la del entorno
antes de emprender el vuelo, como también ocurre con otras especies esencial-
mente nocturnas (Bartholomew y Heinrich 1978, Caveney et al. 1995).

Las variaciones de la luz visible, del infrarrojo cercano (NIR), de los rayos
ultravioleta y la intensidad de la luz influyen en los escarabajos estercoleros
(El Jundi et al. 2015, Dacke et al. 2021, de Castro-Arrazola et al. 2022).
Considerando la capacidad de absorcién de diferentes longitudes de ondas
luminosas, la velocidad de calentamiento estd determinada por las caracte-
risticas de la ultraestructura de las capas de quitina del exoesqueleto (Cuesta
y Lobo 2019), lo cual facilita la actividad de los escarabajos en entornos frios
(Amore et al. 2017, Carrascal et al. 2017). Por otro lado, las zonas corporales
fluorescentes a la luz ultravioleta pueden tener una funcién en la seleccién
sexual (Vulinec 1997), y la luz polarizada del cielo, asi como la del sol, sirven
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como sefales de orientacién para los escarabajos peloteros que buscan
comida (Frantsevich et al. 1975, Dacke et al. 2003).

b. Alimentacion

La gran mayoria de los escarabajos estercoleros parecen ser bastante genera-
listas en sus habitos de alimentacién (Frank et al. 2018, Raine y Slade 2019),
aunque existen preferencias incluso dentro de cada especie (Tocco et al.
2018, Raine et al. 2019). Estos escarabajos muestran preferencia por ciertos
tipos de heces, como de vaca, caballo, conejo o de borrego (Murilo de Albu-
querque et al. 2013), de roedores (Puker et al. 2013) y de otros tipos de
excrementos (Dormont 2004, 2007, 2010). También existen especies necrd-
fagas (Halffter y Matthews 1966), necré-copréfagas o incluso mico-copré-
fagas (Weithmann et al. 2020). Otras especies se alimentan de frutas,
semillas o detritus vegetales, aunque son pocas las que nidifican con estos
alimentos (Halffter y Halffter 2009, Zunino 2017).

Dichotomius geminatus (Arrow, 1913) (Coprini) y Deltochilum verruci-
ferum Felsche, 1911 (Canthonini) son especies necrofagas (Salomao et al.
2017), aunque D. verruciferum también es atraida por excrementos, por los
frutos de dos especies de cactus columnares y por semillas de una especie de
Euphorbiaceae, Jatropha mollissima (Pohl) (Salomao et al. 2018). La nidifica-
cién y el desarrollo completo de larvas hacia adultos, a partir de residuos vege-
tales en descomposicién de Artemisia sp. (Compositae), se han observado en
Onthophagus coenobita (Herbst, 1783), una especie especialmente atraida
también por excrementos humanos (Moretto citado en Lumaret 1990).

Los escarabajos estercoleros emplean como principal fuente de nutri-
cién el componente fluido de los excrementos (Aschenborn et al. 1989, Hol-
ter et al. 2002, Scholtz 2009). En condiciones ambientales calidas y secas,
los pequenos excrementos pueden contener de 50% a 60% de agua (Lumaret
y Kirk 1987), pero la mayoria de las heces que consumen son mucho maés
himedas, las de los rumiantes y no rumiantes contiene de 75% a 80% de
agua, y la de los herbivoros, que se alimentan de hierba en crecimiento con
bajo contenido en fibra, contienen una cantidad de agua que varia entre 85%
y 89% (Holter 2000, 2016).

Ademas de agua y fibra, el estiércol tiene una biomasa microbiana viva y
muerta que contiene entre 50% y 60% del nitrégeno del estiéreol, algunos
esteroides necesarios para los escarabajos y probablemente todos los aminoa-
cidos esenciales. Como este material no estd quimica o fisicamente unido a las
fibras, los escarabajos copréfagos pueden separarlo de la mayor parte de la
lignocelulosa antes de ingerirlo (Holter 2016). El tamafio maximo de las par-
ticulas ingeridas por los escarabajos adultos es variable, de entre 2 y 200 um,
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dependiendo de cada especie (Hata y Edmonds 1983, Holter y Scholtz 2007),
y hasta de 1400 um en las especies méas grandes, como Scarabaeus goryi (Cas-
telnau, 1840) (Madzivhe et al. 2021). En todos los casos, la filtracion del ali-
mento permite la seleccién de particulas con mayor contenido de nitrégeno, lo
que compensa los bajos niveles que se encuentran en el estiércol; las particulas
mas pequefas contienen aproximadamente 5% mads de nitrégeno que el del
estiércol del que se alimentan (Madzivhe et al. 2021). Esta capacidad de fil-
trado, que se presenta en todos los Scarabaeoidea adultos que se alimentan de
estiércol fresco y himedo, estéd asociada a grandes modificaciones de las pie-
zas bucales (Hata y Edmonds 1983, Holter 2004, Lépez-Guerrero y Zunino
2007, Ahrens et al. 2014). Sus piezas bucales tienen filamentos densos, como
los de un cepillo, para filtrar las particulas mas finas que son absorbidas. Los
escarabajos que explotan estiércol mas seco, como las deposiciones de conejo,
trituran el alimento, no lo filtran, por lo que las piezas bucales muestran adap-
taciones para tal fin (Verda y Galante 2000, 2004).

Tonelli et al. (2021) estudiaron ocho especies de escarabajos estercole-
ros y encontraron diferencias significativas entre los rasgos funcionales de
las piezas bucales de los escarabajos atraidos por el excremento de caballo y
por el de vaca. Especificamente, el desarrollo del zygum, el porcentaje del
area molar y el 4rea conjuntiva difieren entre los escarabajos, dependiendo
del excremento que utilizan. Estos autores consideran que las diferencias
observadas podrian estar relacionadas con la capacidad diferencial para fil-
trar y concentrar pequefas particulas, y que la preferencia entre un tipo u
otro de excremento podria estar relacionada con su capacidad para explotar
un tipo especifico de estiércol, que varia segin las caracteristicas de sus pie-
zas bucales. Ademads, encontraron que los escarabajos mas grandes y los que
nidifican prefieren el estiércol de vaca, mientras que los escarabajos mas
pequefos y que no nidifican prefieren excremento de caballo. Este hallazgo
podria estar relacionado con la idoneidad del recurso tréfico, segtn la esta-
cién y la fenologia de la especie. En cambio, las larvas de todas las especies
copréfagas, independientemente de la familia o subfamilia a la que pertenez-
can (Scarabaeidae, Geotrupidae), tienen fuertes piezas bucales disefiadas
para masticar alimentos relativamente secos.

La calidad nutricional del estiércol y la disponibilidad del recurso para los
escarabajos adultos y sus larvas, puede variar segiin sean sus cualidades qui-
micas y fisicas, las cuales estan ligadas a la edad de la bofiga, a la sucesién de
las especies, asi como a su comportamiento reproductivo. Las especies de
sucesion temprana (Scarabaeinae) ponen huevos en masas de nidificacion
acumuladas en el suelo y explotan el estiércol himedo, mientras que algunas
especies de sucesién mas tardia (Aphodiinae) ponen huevos en el estiércol
semiseco que ha formado costras a medida que envejece (Gittings y Giller
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1997). Los cambios en el tipo o la calidad del estiércol en un area determinada
pueden afectar a las comunidades de escarabajos estercoleros (Lumaret et al.
1992). Los diferentes tipos de alimento afectan el desarrollo preimaginal de las
especies. En Onthophagus lecontei, usando como alimento excremento de
caballo (Equus ferus Boddaert, 1785), de cabra (Capra hircus aegagrus Erxle-
ben, 1777), o del conejo salvaje Sylvilagus cunicularius (Waterhouse, 1848), se
encontrd que los adultos alimentados con heces de conejo salvaje produjeron
larvas mas grandes, mayor nimero de larvas y adultos, y el desarrollo preima-
ginal dur6é menos tiempo (Arellano et al. 2015).

En tres especies de escarabajos estercoleros de habitats contrastantes se
estudid experimentalmente el efecto de dietas con diferente contenido de
proteinas, mas el desafio inmunolégico por la presién de parésitos sobre la
tasa de eliminacion de estiércol. En Euoniticellus intermedius, el desafio
inmune redujo las tasas de eliminacion de estiércol, reduciendo el peso pero
no el nimero de masas de cria construidas. En esta especie, las parejas ali-
mentadas con dietas bajas en proteinas aumentaron las tasas de eliminacién
de estiércol en comparacion con los individuos alimentados normalmente, es
probable que como estrategia de alimentacién compensatoria. Por el contra-
rio, Onthophagus incensus y O. rhinolophus no cambiaron las tasas de elimi-
nacidn de estiércol a pesar de sufrir cambios en su condicidn energética, eso
como consecuencia del tratamiento (Servin-Pastor et al. 2021). En los adul-
tos de Canthon c. cyanellus, especie necréfaga, alimentados con pescado y
carne, se encontrd que aunque el pescado era més alto en proteinas, la madu-
racion de los ovocitos y la oviposicidn se retrasaron, y el tamano de los ovo-
citos basales maduros, y el nimero de huevos fueron menores. En los machos,
el crecimiento de los foliculos testiculares disminuyd, al igual que la cantidad
de secreciones producidas por las glandulas accesorias, aunque tuvo lugar la
espermatogénesis y la formacion de espermatéforos (Martinez y Cruz 1998).
En la misma especie, cuando se suministré como alimento carne con dos
tipos de valor nutricional, el nimero de bolas nido fue mayor cuando los
adultos se alimentaron con carne de alto valor nutricional (Favila 1993). En
otro experimento, se comprobd que las hembras de C. c. cyanellus que emer-
gieron en condiciones de laboratorio produjeron un nimero significativa-
mente menor de bolas nido cuando se alimentaron con carne de vacuno baja
en proteinas, que las que se alimentaron con pescado alto en proteinas, y las
del campo que se alimentaron tanto con carne como con pescado (Ortiz-Do-
minguez et al. 2017). Recientemente, Salomao et al. (2019) mostraron que la
condicién corporal y las defensas inmunoldgicas de esta especie son factores
clave en la competencia, entre machos, por el alimento y por las hembras, lo
que aumenta la probabilidad de apareamiento y la condicién individual de
salud es determinante.
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Thorectes lusitanicus (Geotrupidae), especie del ecosistema mediterra-
neo adaptada para comer estiércol semiseco y seco, también se siente atraida
activamente por las bellotas de roble, que entierra y consume. Estos escara-
bajos mostraron mejoras importantes en el cuerpo graso, en la composicién
de la hemolinfa y en el desarrollo del ovario. Ademés, durante el periodo
reproductivo (octubre-diciembre), mejoraron enormemente la resistencia a
las condiciones de baja temperatura (Verdd et al. 2010). El consumo de
bellota les aporta ventajas debido al aumento de las reservas de grasa, con
efectos positivos sobre la tolerancia térmica, la produccién ovérica y la salud
del sistema inmunoldgico (Verda et al. 2013). Los nidos regularmente abas-
tecidos con bellotas y hojarasca sugieren una interaccién estrecha entre
varias especies de Thorectes y los robles. Este recurso relativamente abun-
dante y predecible podria explicar la diversificacién y el éxito de estas espe-
cies 4pteras en los ecosistemas mediterraneos de la Peninsula Ibérica y el
norte de Africa (Sdnchez-Pifiero et al. 2019).

Las reservas almacenadas por los adultos, en las bolas nido, para ali-
mentar a sus larvas son limitadas y las larvas no tienen la posibilidad de
encontrar nuevos recursos, al contrario que las especies de Aphodiinae que
se desarrollan dentro del estiércol. En Onthophagus taurus, las larvas res-
ponden a la privacidn de alimento acortando la duracidn del dltimo estadio
larvario y pupando prematuramente, lo que da como resultado la eclosién
temprana de adultos pequefos. Sin embargo, para convertiste en pupa, las
larvas deben tener acceso a la comida durante al menos los primeros cinco
dias del dltimo estadio larval (Shafiei et al. 2001). Onthophagus taurus
(especie nativa de Europa) se introdujo en Estados Unidos y Australia a
principios de la década de 1970 (Floate et al. 2017). Dos poblaciones de
esta especie fueron estudiadas por Macagno et al. (2015) y encontraron
que O. taurus de Australia Occidental exhibe altos niveles de competencia
por los recursos y una fecundidad elevada en comparacién con los indivi-
duos de la misma especie del este de los Estados Unidos, donde la compe-
tencia por los recursos es minima y la fecundidad es baja. La fecundidad
entre estas dos poblaciones esta asociada, aunque con diferencias notables,
a varios aspectos de la maduracién ovérica: las hembras de Australia Occi-
dental presentaron un desarrollo ovarico acelerado, produjeron méas ovoci-
tos y mas grandes, y comenzaron a ovipositar antes, en comparacion con la
poblacion del este de Estados Unidos. La descendencia también presentd
variaciones entre poblaciones, las hembras de Australia tardan méas en
completar el desarrollo larvario y, sorprendentemente, emergen como
adultos mas pequenos, pero mas pesados que las hembras del este de Esta-
dos Unidos, del mismo tamafio.
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c. Altitud

Las montafias se caracterizan por tener elevados indices de aislamiento y
radiacién, una reducida presion atmosférica, grandes fluctuaciones diurnas
de temperatura y bajas temperaturas medias que provocan precipitaciones en
forma de nieve. Ademas, la aridez atmosférica aumenta con la altitud debido
a que la tensién de vapor se reduce (Lumaret y Stiernet 1992).

La distribucién de las especies puede depender de factores relacionados
con la altitud (por ejemplo, bajas temperaturas combinadas con altas preci-
pitaciones, en contraste con altas temperaturas y sequia), como en el caso de
Geotrupes stercorarius y Onthophagus opacicollis, que se distribuyen a ambos
lados del limite altitudinal de 800 m, en la regién meridional de Francia
(Lumaret 1978/79) (Figura 1).

® Onthophagus opacicollis

@ Geotrupes siercorarius
723 Nuamero de sitio
[ Elevacion sobre 800m

& .

Ficura 1. Distribucién de Geotrupes stercorarius (L.) y Onthophagus opacicollis

Reitter, en el sur de Francia, en relacién con la altitud (segin Lumaret 1978/79).
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En la regién Paleartica, la mayoria de los escarabajos estercoleros alpinos
pertenecen a Aphodiinae, mientras que en las montafias tropicales los Geo-
trupidae y los Scarabaeinae constituyen la mayor parte de la fauna. Esta
diferencia refleja el predominio generalmente creciente de los Aphodiinae
con el aumento de la latitud (Lumaret y Stiernet 1991). En altas montafias,
la corta estacién favorable da lugar a sucesiones de especies que se sustituyen
y se reproducen rapidamente, y presentan adaptaciones morfolégicas, fisio-
16gicas y de comportamiento como: melanismo, ausencia de vuelo o reduc-
cion de las alas, reduccién del tamafnio de los individuos, ampliacién del
espectro tréfico de las especies no voladoras con tendencia a pasar de la
coprofagia a la saprofagia, y modificaciones en la reproduccion, particular-
mente en la emergencia de los adultos en funcién de la temperatura y la
altitud (Lumaret y Stiernet 1994).

La altitud influye sobre las fenologias que pueden variar en una misma
especie, dependiendo de la localidad en que se encuentren (Lumaret y Kirk
1987, Tyndale-Biscoe y Walter 1992, Trotta-Moreu et al. 2007, Da Silva et al.
2013, Medina y Lopes 2014). Asimismo, influye sobre la distribucién espacial
y las interacciones interespecificas de las especies. Tanto la altitud como la
latitud pueden estar en relacién con la tolerancia fisioldgica de las especies y la
variacion de la temperatura en el gradiente altitudinal (Jay-Robert ef al. 1997,
Addo-Bediako et al. 2000). El estudio de Lobo y Halffter (2000) muestra que
cuando domina la colonizacién horizontal, las faunas de montafia presentan
una clara sustitucion altitudinal entre grandes taxones con diferentes historias
evolutivas, como Scarabaeinae y Aphodiinae, y se atenda el gradiente de reduc-
cién de la riqueza de especies, lo que ocurre en las montanas de diferentes
continentes y depende principalmente del grado de aislamiento y la orientacién
general de las sierras (Jay-Robert et al. 1997). Por el contrario, cuando domina
la colonizacién vertical, las faunas montanosas solo muestran ligera sustitu-
cién altitudinal, y la reduccién de la riqueza es mayor.

En los Alpes del Sur (Francia) el censo de escarabajos del estiércol mostrd
que: 1) la elevacién y el tipo de vegetacién (Mediterraneo-templado) influyé
mucho en la composicién de sus comunidades, 2) los factores espaciales tienen
mayor efecto que la variabilidad mensual, y 3) la exposicién (norte-sur) es un
determinante mas fuerte que la estructura de la vegetacién (pastizal, habitat
semiabierto, bosque) (Jay-Robert et al. 2008b). La heterogeneidad ambiental
da como resultado diferentes comunidades dominadas por especies relaciona-
das: los Scarabaeinae dominan durante la primavera y el verano en los habitats
no boscosos orientados al sur, mientras que los Aphodiinae dominan de pri-
mavera a otono en estos hébitats de las laderas orientadas al norte y en los
bosques, y sblo en otofio en las laderas orientadas al sur. Las especies de
Scarabaeinae tienen distribuciones espacio-temporales similares, por lo tanto,
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se puede suponer que esta subfamilia esta restringida en el espacio y el tiempo
por la sensibilidad térmica. La colonizacién a grandes altitudes por pequefios
cavadores esta dada por unas pocas especies que tienen una amplia tolerancia
a las condiciones ambientales (Lumaret y Stiernet 1992).

Por el contrario, la distribucién temporal de Aphodiinae estd muy segre-
gada y estos escarabajos ocupan una gran variedad de habitats debido a su
especializacién. La distribucién de especies pertenecientes a diferentes subfa-
milias est4d mas relacionada con los requisitos bioldgicos que con la competen-
cia interespecifica (Lumaret y Stiernet 1994). En el Parque Nacional de la
Vanoise (Alpes franceses), las temperaturas medias a nivel del suelo sélo supe-
ran los 5 °C durante 3.5 a 5 meses, segtn la altitud (niveles subalpinos y alpi-
nos). Es probable que, en cada nivel de altitud las especies tiendan a tener un
tamafo corporal éptimo que seria un compromiso entre el tiempo necesario
para el desarrollo de las larvas (varias semanas o meses) y la explotacién
6ptima de los recursos tréficos en los pastos (Lumaret y Stiernet 1994), que
requiere individuos grandes (Lee y Peng 1981). En altitudes mas bajas, con
pocas limitaciones climaticas, las condiciones ambientales son suficientemente
favorables para permitir una amplia gama de tamanos corporales de las espe-
cies, a ambos lados de un tamafo 6ptimo, mientras que en altitudes mas ele-
vadas la gama de tamanos se reduce cada vez més, de manera que las especies
que no se acercan al tamano dptimo correspondiente a las limitaciones clima-
ticas, quedan gradualmente excluidas (Lumaret y Stiernet 1994).

En especies del género Onthophagus, de dos zonas montafiosas tropica-
les de México, con una altitud de entre 2,200 y 3,400 metros de altitud, se
presenta una disminucién en la riqueza de especies y la abundancia a altas
altitudes. También se encontrd que las variaciones interespecificas del
tamano del cuerpo no estuvieron relacionadas con el nimero de bandas alti-
tudinales en las que se observé cada especie. Las especies encontradas a
altitudes altas también fueron observadas a altitudes bajas, sugiriendo que la
diversidad a las altitudes més altas representa un sub-grupo de la diversidad
en las tierras bajas. Esto podria indicar que la comunidad presente en eleva-
ciones altas podria ser la comunidad mas euritépica (Salomao et al. 2021).

La distribucién altitudinal de las especies generalmente refleja sus afini-
dades biogeograficas o fisiol6gicas. En la Zona de Transicién de México, las
especies neotropicales se distribuyen desde el nivel del mar hasta los 2,450
metros de altitud, mientras que las especies holarticas ocupan todo el gra-
diente altitudinal hasta los 3,450 metros, con una mezcla faunistica de espe-
cies neotropicales y holarticas en la zona central del gradiente (Joaqui et al.
2021).

La segregacion de las especies depende de sus capacidades fisioldgicas,
con un ajuste al nicho ecoldgico si sus capacidades se acercan demasiado a las
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de su vecina. Por otra parte, las diferentes capacidades de termorregulacién
entre las especies permite comprender la segregacién temporal o tréfica entre
ellas. En México, se estudiaron ocho especies de Canthonina (Scarabacinae
telec6pridos) a lo largo de un gradiente altitudinal, desde el nivel del mar hasta
mas de 2,000 m de altitud. Cuando las especies eran simpatricas con habitos
troficos similares, tenian nichos térmicos diferentes que implicaban un periodo
de actividad diferente, y en el caso de un solapamiento significativo de su nicho
térmico, los habitos tréficos de las especies simpatricas eran muy diferentes
(Verdd et al. 2007). Asi, Canthon femoralis y C. c. cyanellus ocupan nichos
térmicos similares con patrones de actividad diaria parecidos, pero sus habitos
alimenticios son diferentes: C. fernoralis es un coprdfago estricto con preferen-
cia por los excrementos de monos, mientras que C. c. cyanellus es un necré-
fago estricto. Del mismo modo, dos especies nocturnas, Deltochilum lobipes
Bates, 1887 y D. scabriusculum Bates, 1887, evitan la competencia a pesar de
tener una afinidad similar por el bosque y un gran solapamiento en su nicho
térmico, debido a las diferentes preferencias tréficas: D. lobipes es una especie
necréfaga, mientras que D. scabriusculum es coprdfaga.

Los resultados del estudio efectuado en Onthophagus proteus, escarabajo
africano de montafia, proporcionan descripciones de los cambios en sus rasgos
morfolégicos asociados con la altitud (Stanbrook et al. 2021). Por una parte,
se encontrd que el polimorfismo de color, como es el aumento significativo del
melanismo a elevacidn creciente, y las diferencias significativas en los matices
de color entre las bandas de altitud, podrian deberse, al menos en parte, a
factores ambientales, y ademas, que la reduccion en el tamano del cuerpo, la
longitud del cuerno en el macho y el ancho pronotal fueron significativamente
diferentes entre bandas altitudinales. También se encontrd que los cambios en
la longitud del cuerno son dependientes de la densidad, ya que observaron un
aumento en la longitud del cuerno en elevaciones altas, donde es la especie mas
abundante. Los autores sugieren que las adaptaciones de color y tamafio se
presentan por la necesidad de una mayor capacidad termorreguladora en con-
diciones restrictivas a altas altitudes, lo que puede ayudar a mantener una
ventana de actividad més larga para encontrar pareja o recursos alimenticios y
permitir la supervivencia a gran altura (Stanbrook et al. 2021).

d. Tipo de suelo

Entre los factores ambientales mas importantes que controlan la distribucion
de especies de escarabajos estercoleros se encuentran la temperatura, la pre-
cipitacién, la humedad y la textura del suelo, a menudo en combinacién
(Halffter y Matthews 1966, Fincher 1973, Lumaret y Kirk 1987).
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Ficura 2. Distribucién de Geotrupes spiniger Marsham (L.) y de Onthophagus
emarginatus Mulsant, en el sur de Francia, en relacién con los criterios edafoclima-
ticos (segn Lumaret 1978/79).

La sequia climéatica puede ser compensada localmente por las condicio-
nes favorables del suelo. Por ejemplo, Geotrupes spiniger, aislado de lugares
con un periodo de sequia estival demasiado largo, puede mantenerse cuando
la humedad del suelo le permite superar este limite. Por el contrario,
Onthophagus emarginatus esta presente principalmente en la zona de maxima
sequia estival, pero no se encuetra en lugares donde los suelos son demasiado
hamedos (Lumaret 1978/79) (Figura 2). Onthophagus emarginatus y O. fur-
catus estan restringidos a suelos secos, que se secan rapidamente, lo que
explica su ausencia o baja densidad en sitios con suelos demasiado himedos.
Ambas especies progresan en latitud mas alla del norte de Francia (O. emar-



5. LA REGULACION DE LA REPRODUCCION

TGRS

Q A (Emadus) biguitatus
@ Scarabaeus semipunclatus
Calizas del Jurasico

y Cretacico

@ Dunas actuales y fosiles

Ficura 3. Distribucién de Phalacronothus biguttatus (Germar) [citado como
Aphodius biguttatus] y de Scarabaeus semipunctatus Fabr., en el sur de Francia, en

relacion con las condiciones edaficas (segin Lumaret 1978/1979).

ginatus) o de Alemania (O. furcatus), donde se limitan casi siempre a lugares
con suelos principalmente arenosos (Lumaret 1978/79).

Las caracteristicas del sustrato también controlan la distribucién de
muchas especies. Asi, Phalacronothus biguttatus [citado como Aphodius
biguttatus] es mas abundante en las zonas calcareas con suelos secos (Figura
3). Los escarabajos rodadores (Scarabaeini, Gymnopleurini, Sisyphini) son
especialmente sensibles a las caracteristicas del suelo, Scarabaeus semipunc-
tatus se limita estrictamente a las dunas costeras de la cuenca mediterranea
occidental y es sustituido en el interior por S. sacer, que prefiere los suelos
arenosos més compactos, donde también se encuentran Ateuchus laticollis y
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TABLA 4. Distribucién de escarabajos rodadores en Francia, de acuerdo con la

textura del suelo (segin Lumaret y Kirk 1987).

EspEciEs TEXTURA
ARENOSA LIMOSA ARCILLOSA

Scarabaeus semipunctatus Fabricius, 1792 +++

S. sacer Linnaeus, 1758 ++

S. typhon (Fischer-Waldheim, 1823) +++
S. pius (Illiger, 1803) ++
S. laticollis Linnaeus, 1767 +++
Gymnopleurus sturmi (McLeay, 1821) +++
G. mopsus (Pallas, 1781) +++
G. flagellatus (Fabricius, 1787) +++
Sisyphus schaefferi (Linnaeus, 1758) + +++

Sisyphus schaefferi, aunque de forma rara. Estas dos especies se encuentran
preferentemente en lugares con suelos arcillosos compactos, junto con Sca-
rabaeus typhon y varias especies del género Gymnopleurus (Tabla 4). En las
zonas de Pakistan, donde coexisten Digitonthophagus bonasus y D. gazella,
la primera prefiere los suelos con mayor contenido de arcilla, al contrario
que la segunda (Fincher y Hunter 1989).

Las localidades que sélo difieren en la calidad de sus suelos y en su
naturaleza, muestran a menudo grandes diferencias cualitativas y cuantitati-
vas en la organizacién de sus comunidades de escarabajos. Asi, en el sur de
Francia, la fauna de los pastos sobre rocas calcareas duras (suelos arcillosos)
estd mucho més diversificada que la de los suelos calcareos pedregosos (sue-
los margosos), en los que algunos géneros estan totalmente ausentes, y las
especies comunes a ambos tipos de sitios tienen hasta 20 veces menos indi-
viduos en la marga que en la arcilla (Lumaret y Kirk 1987). Esta seleccién
altamente rigurosa de los escarabajos estercoleros se debe a una diferencia
en el drenaje del suelo. Después de un periodo de fuertes lluvias, las locali-
dades con suelos arcillosos se secan rapidamente, a diferencia de las otras en
las que el nivel freatico sube de forma constante a la superficie. Esta diferen-
cia en la infiltracién del agua es fundamental para las numerosas especies
cavadoras que hacen sus nidos a distintas profundidades, ya que la capacidad
de un suelo para retener agua, la profundidad de los horizontes saturados de
agua y la duracién de esta saturacion, determinan el éxito o el fallo de la
reproduccién. Los suelos que permanecen saturados de agua durante mucho
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tiempo, en la época de cria de los escarabajos, son desfavorables para la
mayoria de las especies, debido a la elevada mortalidad de las larvas; un gran
numero de especies tienen requisitos particulares en cuanto a las caracteris-
ticas del suelo (Lumaret y Kirk 1987).

La calidad y naturaleza del suelo afectan la frecuencia de nidificacién, la
supervivencia de las larvas y la profundidad de los nidos, en Phanaeus vindex
(Edmonds 1994), siendo el factor critico la mayor tasa de desecacién en sue-
los progresivamente mas arenosos. Fincher (1973) describié una tasa de
supervivencia de las larvas de P. vindex de 95% en suelo arcilloso, de 50% en
suelo limoso arenoso y de 0% en arena. Ademas, los terrarios con alto con-
tenido de arcilla proporcionaron mas del doble de bolas nido que los de alto
contenido de arena.

En Sudéfrica, en los suelos arenosos la eliminacién del estiércol es
mayor que en los arcillosos, y mayor en los sitios sin sombra que con sombra.
En la arcilla, la biomasa de escarabajos esta dominada por rodadores gran-
des o pequefios (algunos Canthonini, Sisyphini y Gymnopleurini), y por
cavadores medianos o pequefios (Onitini, algunos Onthophagini y Onitice-
llini). En la arena, la biomasa de escarabajos estercoleros esta dominada por
grandes excavadores (Coprini, por ejemplo, especies del género Heliocopris)
y grandes rodadores (algunos Scarabaeini y Canthonini) (Davis 1996).

La distribucién de las especies de Phanaeus MacLeay depende también del
tipo de suelo (Price y May 2009). En Jamaica, Phanaeus carnifex se limita a los
suelos de laterita roja o bauxita (Halffter y Matthews 1966). En el este de Texas,
tanto Phanaeus difformis como P. vindex se encuentran en pastizales abiertos
sobre suelos arenosos, pero donde ambas especies coexisten, P. difformis reem-
plaza a P. vindex en los suelos arenosos y P. vindex tiende a restringirse a los
suelos arcillosos (Blume y Aga 1976, 1978). La misma tendencia se encuentra en
Florida, donde P. igneus prefiere los suelos arenosos mientras que P. vindex pre-
fiere los suelos con mayor contenido de arcilla (Edmonds 1994).

e. Densodependencia

Los escarabajos copréfagos o necréfagos dependen del estiércol o de la
carrofia, que son recursos alimentarios efimeros que se distribuyen de forma
desigual en el espacio y en el tiempo, por lo cual la competencia intra e inte-
respecifica puede ser fuerte, a veces con preponderancia de los recursos,
cuando los primeros colonizadores excluyen a los demaés y, por otro lado, el
numero de individuos que explotan el mismo recurso puede impedirles dis-
poner del recurso suficiente para reproducirse. En condiciones de laborato-
rio, el aumento del nimero de individuos de Onthophagus binodis, por
encima de una densidad critica por bofiiga, da lugar a una reduccién
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progresiva del nivel de enterramiento de estiércol y de la elaboracién de bolas
nido (Ridsdill-Smith et al. 1982). Esta especie, a una densidad de 20 a 30
individuos por litro de estiércol, produce hasta unas 100 bolas por litro, pero
cuando la densidad aumenta a 320 individuos por litro de estiércol la pro-
duccién de bolas disminuye notablemente hasta menos de cinco bolas.

La competencia puede adoptar diferentes formas, segiin el gremio al
que pertenezcan. Los escarabajos que viven y se reproducen dentro del
estiércol estan potencialmente sujetos a la perturbacién de los cavadores y
rodadores mas competitivos. En gran medida, estos escarabajos evitan la
competencia reproduciéndose durante los periodos en que otras especies no
estan activas, o explotando nichos, dentro del estiércol, que no son adecua-
dos para sus competidores potenciales. Las relaciones de dependencia a la
densidad estudiada en varias especies de Aphodiinae mostraron que la com-
petencia por el espacio era mayor que la competencia por el alimento (Finn
y Gittings 2003). Landin (1961) calculé que en Europa del Norte los Apho-
diinae adultos muestran mayores tasas de emigracién si los individuos cuen-
tan con menos de 25 a 70 veces su volumen de excremento. En las larvas del
segundo estadio las cifras son atin mayores, de dos a 400 veces su volumen.
Las densidades poblacionales que alcanzan estos limites no se encuentran en
todos los tipos de estiércol, pero en la naturaleza no son raras las densidades
mas altas, lo que es suficiente para que se produzca una competencia que
terminara afectando la dinamica de la poblaciéon. Experimentos de laborato-
rio confirmaron que la tasa de oviposicion disminuye con el aumento de la
densidad de individuos en Acrossus rufipes (Holter 1979). En esta especie,
cuanto menor fue el volumen de estiércol disponible para las larvas, menor
fue su tasa de supervivencia y mas lento su desarrollo (Gittings 1994). Las
necesidades de espacio aumentan a medida que las larvas crecen. En Agri-
linus constans, la competencia entre las larvas da lugar a su eliminacién pro-
gresiva con el tiempo; el nimero de larvas del primer estadio pasa de 0.5 a 3
por cm’ de estiércol, y a 0.25 larvas del tercer estadio por cm® de estiércol en
el momento de la pupacién (Lumaret 1975).

En Agrilinus ater, los adultos compiten por un lugar éptimo de oviposi-
cion, mientras que las larvas compiten por el alimento y el espacio suficientes
para desarrollarse. La competencia durante el desarrollo de las larvas da
lugar a un menor niimero de crias en la siguiente generacion, lo que reduce
la aptitud fisica de los adultos (Hirschberger 1998). En esta especie, la fecun-
didad esta positivamente correlacionada con el peso de la hembra (Hirsch-
berger 1998, 1999), existe una relacion significativa entre la densidad inicial
de huevos, el porcentaje de larvas que sobreviven hasta la edad adulta y el
peso de los escarabajos resultantes de esas larvas. Hirschberger (1998)
demostré que el nimero promedio de huevos ovipositados estuvo inversa-
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mente relacionado con la densidad de escarabajos, mientras que el nimero
total de huevos ovipositados por bofiga no lo estaba. Las altas densidades de
larvas provocaron una reduccién en el peso promedio de los individuos adul-
tos, en el nimero de huevos que produjeron y en su vida reproductiva. En
Colobopterus haroldianus y en Aphodius elegans el nimero de huevos ovi-
puestos por cada hembra disminuye con la densidad (Yasuda 1987, 1990).

En las especies cavadoras, la coexistencia entre especies depende de la
cantidad de alimento disponible, del tamano de los individuos, de la tasa de
apropiacion de los recursos tréficos y del espacio disponible para la nidifica-
cién. Debido al limitado espacio para la preparacion de nidos bajo la masa de
estiércol, la competencia por el espacio es importante, pero se ve mitigada
por el hecho de que los nidos se excavan a diferentes profundidades y tienen
diferentes caracteristicas. Las especies mas pequenas excavan nidos poco
profundos, a menudo se reproducen varias veces en su vida relativamente
corta y tienen una alta fecundidad; mientras que las especies mas grandes
excavan nidos mas profundos, generalmente producen menos bolas nido, a
menudo presentan un cuidado materno, una mayor longevidad de las hem-
bras, y se reproducen durante més de una temporada (Halffter y Edmonds
1982, Lumaret y Kirk 1987, Hanski y Cambefort 1991, Scholtz 2009).

La competencia inter e intraespecifica por el estiércol se ha estudiado en
dos Coprini y un Onitini (Giller y Doube 1989). Catharsius tricornutus y Copris
elphenor (Coprini) son grandes paracopridos que entierran rapidamente el
estiércol, una pareja es capaz de enterrar una masa de estiércol de 100 a 300
g en 24 a 48 horas desde la colonizacién del estiércol. Onitis alexis (Onitini) es
una especie de gran tamafio que entierra de 400 a 1,000 g de estiércol de
forma continua durante varios dias. Estas especies han demostrado una fuerte
competencia intraespecifica por el estiércol a densidades superiores de 2 a 4
parejas por boiiiga. El enterramiento de estiércol por parte de ambas especies
de Coprini no se vio afectado por la presencia de O. alexis. Por el contrario, la
cantidad de estiércol enterrado por O. alexis se redujo significativamente
debido a la rapida utilizacién del estiércol por C. tricornutus y C. elphenor, lo
que intensificé la competencia intraespecifica en O. alexis.

f. Quimicos ambientales

Los escarabajos copréfagos y copro-necréfagos de la subfamilia Scarabaei-
nae perciben continuamente sefales quimicas procedentes de su entorno
cercano o distante, y responden con comportamientos diferentes, depen-
diendo de su capacidad para detectar y analizar dichas senales y reconocer
aquellas que son relevantes dentro de un complejo espectro molecular. Por
ejemplo, las moléculas olorosas del estiércol, de los cadaveres o de las sustancias
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en descomposicién que perciben en la basqueda de alimento, o las feromonas
sexuales utilizadas en la basqueda de pareja (Capitulo 6).

Las senales quimicas son detectadas por los escarabajos por medio de
numerosos y diferentes receptores sensoriales, llamados sensilas cuticulares,
que se encuentran repartidas en la superficie de su cuerpo. Las sensilas olfa-
tivas estan localizadas en sus antenas (Romero-Ldpez et al. 2013, Bohacz et
al. 2020) y en los palpos bucales (Meinecke 1975, Crowson 1981, Inouchi et
al. 1988, Gonzalez-Gonzalez et al. 2019). La alta densidad de sensilas olfa-
tivas en la superficie antenal de los escarabajos del estiércol reduce el valor
del umbral critico para la concentracién de olores de tipo alimenticio o
reproductivo, lo que permite al insecto percibirlos incluso desde una fuente
lejana (Dethier y Chadwick 1948, Stengl 2001). Otras senales odorificas
permiten al insecto distinguir a sus congéneres, ya que cada especie tiene su
propia firma quimica (Niogret et al. 2006, 2018, 2019).

Las sensilas mecanorreceptoras antenales desempenan un papel impor-
tante en la orientacion (Bohacz et al. 2020). En los insectos, estos mecanorre-
ceptores son necesarios para la propiocepcion y la discriminacién de superficies
(Pringle 1938, Scheiner et al. 2005). Otras sensilas permiten percibir la hume-
dad y la concentracién de diéxido de carbono (Eilers et al. 2012, Jones 2013),
informacién crucial, ya que la exposicion permanente a altos niveles de CO, es
perjudicial para la aptitud de los individuos y aumenta el tiempo de desarrollo
de las larvas, lo que conlleva a un aumento de la mortalidad y una reduccién
en el tamafo y la masa de los adultos (Tocco et al. 2021).

Los escarabajos copréfagos son atraidos por los compuestos organicos
volétiles (covs) emitidos por el estiércol, asi como por los de la carrona, en el
caso de las especies copro-necrdfagas, ya que la naturaleza de los volatiles de
la carrona en descomposicién es mas similar a la del estiércol de los omnivo-
ros que a la de los herbivoros (Hanski 1987, Weithmann et al. 2020). Por
otra parte, la composicién de los diferentes grupos de olores determina las
preferencias tréficas de las especies (Dormont et al. 2004, 2007, Urrutia et
al. 2022). En Europa septentrional y templada, muchas especies son genera-
listas (Landin 1961, Lobo 1985), aunque algunas especies son sapro-copro-
fagas (Palestrini y Zunino 1985) o més especializadas, y son atraidas por los
excrementos de los conejos (Sanchez-Pifiero y Avila 1991, Martin-Piera y
Lobo 1996, Lumaret e Iborra 1996, Verdd y Galante 2004) o incluso por las
bellotas de los robles (Verdd et al. 2010, Sanchez-Pifiero et al. 2019).

Muchas especies dependen casi exclusivamente del excremento de los
roedores en las estepas de Asia Central (Zunino y Halffter 2007). En los
trépicos, muchas especies son copro-necréfagas (Hanski 1989, Walter
1983), con preferencias tréficas a veces fuertes (Halffter 1959, Halffter y
Matthews 1966). En los bosques del sudeste asiatico y de Sudamérica, las
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especies estan especializadas en el consumo de carrofa o de heces, pero
aproximadamente la mitad de estas especies utilizan tanto la carrofia como
el estiércol (Hanski 1983, Halffter 1991). Mientras que en Africa, donde la
carrofia disponible es mas escasa debido a la presencia de muchos grandes
carnivoros y aves carroferas, las especies consumen principalmente deyec-
ciones de los herbivoros y los omnivoros (Cambefort 1991, Hanski y Cambe-
fort 1991). En Norteamérica, los escarabajos copréfagos tienen un espectro
tréfico bastante amplio, pero parece que son més atraidos por los excremen-
tos de los omnivoros que de los carnivoros y herbivoros (Fincher et al. 1970).
Sin embargo, algunas especies estdn especializadas, y méas de 40% de las
especies del oeste de Estados Unidos y México estan relacionadas con el
excremento de roedores o tortugas (Gordon 1983, Anduaga y Halffter 1991).

Los perfiles volatiles del estiércol y la carrofia muestran una gran varia-
bilidad interespecifica que probablemente facilita la discriminacién de los
recursos alimenticios por parte de los Scarabaeidae y Geotrupidae. La origi-
nalidad del mensaje olfativo reside en una asociacién particular de compues-
tos que forman aromas que garantizan el reconocimiento y la especificidad
de la interaccién. Un analisis de los compuestos orgédnicos volatiles emitidos
por las heces frescas de ovejas (Ovis aries L.), bovinos (Bos taurus L.), caba-
llos (Equus caballus L.) y jabalies (Sus scrofa L.) mostré que cada excre-
mento se caracteriza por un perfil de covs distinto, conteniendo compuestos
comunes a todos los tipos de excrementos y algunos compuestos especificos
(Dormont et al. 2010). Por ejemplo, Agrilinus constans (Aphodiinae) en una
situacion de preferencias se orienta particularmente hacia los excrementos
del ganado vacuno y ovino. Los covs del caballo s6lo fueron atractivos
cuando los individuos adultos tenian que elegir entre el caballo y el jabali.
Los excrementos de jabali eran poco atractivos y rara vez eran elegidos por
esta especie, cuando se les ofreci6 otra opcién (Dormont et al. 2010).

En cuanto a la composicién de las emisiones de excrementos, en los de
ovejas se detectaron un total de 26 compuestos volatiles, mientras que en las
de bovinos, caballos y jabalies, se detectaron 36, 32 y 25 compuestos, respec-
tivamente. Nueve de los compuestos estuvieron presentes en todas las emi-
siones de los excrementos estudiados. El para-cresol (p-cresol o 4-metilfenol)
fue el tnico cov abundante en los cuatro tipos de excrementos, mientras que
otros covs fecales, como los sulfuros de metilo, los acidos grasos volatiles, el
indol y el escatol (0 3-metilindol) estaban presentes, pero en niveles muy
bajos, o bien estaban ausentes (Dormont et al. 2010).

Urrutia et al. (2022) analizando la composicién quimica de los excre-
mentos de vaca, de caballo y de conejo, encontraron diferencias cualitativas
y cuatitativas sustanciales entre los tres tipos de excrementos. Después, uti-
lizando un subconjunto de compuestos orgénicos volatiles representando las
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tres muestras de estiércol, hicieron una combinacién de bioensayos compor-
tamentales y electrofisioldgicos en un conjunto de 15 especies de escarabajos
copréfagos. Cuando mediante pruebas olfatométricas, se les ofrecieron a los
escarabajos estas opciones alimentarias, 14 especies mostraron una fuerte
preferencia alimentaria. Los 19 compuestos seleccionados para las pruebas
electrofisiolégicas provocaron respuestas antenales, y cada especie mostrd
perfiles olfativos diversos y complejos. Al analizar la relacién entre las prefe-
rencias comportamentales y los perfiles fisiolégicos, los resultados mostra-
ron que las especies con diferentes preferencias alimentarias presentaron
diferencias significativas en sus respuestas antenales. Ademas, descubrieron
que un conjunto especifico de compuestos electrofisiolégicamente activos
(conteniendo nonanal, sabineno, acetofenona, p-cresol, 2-heptanona, 1H-in-
dol y 6-metil-5-hepten-2-ona) fue el que impulsé mas fuertemente los distin-
tos perfiles sensoriales de los grupos de preferencia tréfica. Estos resultados
subrayan la importancia del papel que desempenia el conjunto de compuestos
que constituyen el aroma emanado por los excrementos, sobre el comporta-
miento de basqueda de alimento. Los compuestos volatiles especificos de
estos aromas podrian ayudar a determinar las fuertes preferencias tréficas
de algunas especies de escarabajos coprofagos.

En el analisis de las emisiones volatiles de excremento y de carrona de
los animales nativos e introducidos en Nueva Zelanda, efectuado por Jones
et al. (2012), se detectaron un total de 115 compuestos en los 21 tipos de
alimentos ofrecidos a Saphobius edwardsi (Sharp, 1873) (tribu Deltochilini),
especie endémica de dicho pais que evoluciond en ausencia de mamiferos
terrestres nativos. Los analisis estadisticos mostraron que los perfiles volati-
les del excremento y la carrofia eran discriminados por S. edwardsi, segiin su
atraccion, y que los diferentes tipos de excremento formaban grupos distin-
tos a los de la carrofia. Del mismo modo, la especie copréfaga japonesa Phe-
lotrupes auratus (Motschulsky, 1857) [citada como Geotrupes auratus]
(Geotrupidae)] muestra una respuesta significativa a cinco covs-clave del
estiéreol, incluyendo el p-cresol que provoca una fuerte respuesta olfativa
(Inouchi et al. 1988). El escarabajo estercolero africano Pachylomera femo-
ralis (Kirby, 1828) es muy sensible a los covs liberados por las semillas de
Strychnos madagascariensis Poir. (Fam. Loganiaceae) de la que se alimenta
(Burger y Petersen 1991), mientras que Scarabaeus semipunctatus se orienta
positivamente hacia el escatol, cuando se le coloca en un tanel de viento
(Neuhaus 1983).

El p-cresol es un compuesto con un olor fecal tipico que ya se habia ais-
lado de las emisiones volatiles del estiércol del ganado vacuno (Aii et al. 1980,
Kite 1995), del estiércol del cerdo (Hobbs et al. 1999, Bicudo et al. 2002) y de
los excrementos humanos (Moore et al. 1987, King et al. 2009). Este quimico
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también se ha encontrado en los olores florales de varias familias de plantas,
como Arum maculatum L. (Kite 1995) cuyas inflorescencias atraen principal-
mente al diptero Psychoda phalaenoides (Linnaeus, 1758), que se reproduce
exclusivamente en el estiércol del ganado (Kite 1995). El B-citroneleno, com-
puesto dominante en el excremento de caballo (Dormont et al. 2010), también
ha sido reportado como uno de los componentes volatiles de la planta A. macu-
latum (Kite 1995). El dihidrolimoneno, uno de los principales covs identifica-
dos por Dormont et al. (2010) en el estiércol de jabali, es probablemente una
mezcla de varios compuestos estrechamente relacionados con estructuras qui-
micas bastante similares. Los escarabajos copréfagos también se sienten atrai-
dos por otros tipos de heces, como las de los perros, cuyos compuestos
volatiles predominantes son el escatol y el indol, que estan asociados a los
acidos grasos (Arnould et al. 1998), mientras que en las heces humanas pre-
dominan el metanethiol, el disulfuro de dimetilo y el trisulfuro de dimetilo,
asociados al escatol y al indol (Moore et al. 1987).

Los cadéveres liberan covs procedentes de los procesos microbianos de
putrefaccién y descomposicion. Estos covs suelen ser acidos carboxilicos,
como el acido butanoico, sustancias volatiles ricas en nitrégeno (como el
escatol y el indol) y ricas en azufre (como el disulfuro de dimetilo y el trisul-
furo de dimetilo), que desempefian un papel importante en la atraccidon de
insectos necroéfilos. En las regiones templadas de Europa, sélo unas pocas
especies son copro-necréfagas. Este es el caso de Anoplotrupes stercorosus
cuyos receptores antenales detectan al menos 24 sustancias volatiles proce-
dentes de cadaveres de cerdos en descomposicion, 19 de las cuales han sido
identificadas por cromatografia de gases y espectrometro de masas (GC-Ms)
(Weithmann et al. 2020). Los compuestos dominantes en las muestras estu-
diadas fueron el trisulfuro de dimetilo (14.34%), el disulfuro de metilo y
propilo (11.31%) y el benzaldehido (7.08%). Sin embargo, de este complejo
buqué de olores, sélo unos pocos compuestos atrajeron a A. stercorosus hacia
un recurso alimenticio en descomposicién, entre ellos el trisulfuro de dime-
tilo y la 3-octanona. Esta misma especie responde a los covs menores (a-pi-
neno, canfeno, n-decano, limoneno, nonanal y dodecano) liberados tanto
por la carrofia como por excrementos, lo que la convierte en una especie
oportunista que explota dos recursos y explica su comportamiento alimenta-
rio mixto copro-necréfago.

El indol, detectado en las heces de carnivoros y omnivoros, suele ser la
molécula mas frecuente en los perfiles volatiles de la carrofia de ganado
vacuno y calamar (Stavert et al. 2014). Al igual que el p-cresol y el fenol, el
indol procede de la descomposicion del triptofano por las bacterias. Se ha
sugerido que los escarabajos tienen una estrecha relacién evolutiva con el
indol, ya que muchas plantas con flores que emiten este compuesto son
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polinizadas por escarabajos copréfagos (Schiestl y Doétterl 2012). El indol es
un componente de la feromona sexual de Kheper bonellii (MacLeay, 1821)
(Burger et al. 2008). La 2-butanona, compuesto relacionado con el indol, es
un atrayente de largo alcance para Phelotrupes auratus (Inouchi et al. 1988),
y provoca una fuerte respuesta olfativa en Copris pecuarius Lewis, 1884
(Shibuya y Inouchi 1982).

Otras moléculas susceptibles de ser indirectamente detectadas por los
escarabajos copréfagos son los residuos de farmacos presentes en los excre-
mentos, tras el tratamiento del ganado. Aunque éstos no son especialmente
atractivos en si mismos, en ocasiones se ha observado una atraccién diferen-
cial entre los excrementos de animales tratados y los no tratados (Lumaret et
al. 1994, Floate 1998, 2007) (Capitulo 8). Esta atraccion podria ser simple-
mente el resultado de un cambio en la composiciéon quimica del estiércol tras
el tratamiento de los animales fuertemente parasitados, lo que resulta en una
lisis de los parasitos y, por lo tanto, una alta descarga de productos nitroge-
nados en el estiércol (Bernal et al. 1994).

2. LA REGULACION FISIOLOGICA DE LA REPRODUCCION

Los diversos factores ambientales son percibidos por los insectos a través de
numerosos receptores sensoriales localizados en las sensilas, los cuales
mediante trasmisiones neuronales son integrados en el cerebro para actuar
sobre las células neurosecretoras y los érganos endocrinos, que sintetizan y
liberan neurosecreciones (llamadas actualmente neurohormonas o neuro-
péptidos), y hormonas que regulan los diferentes procesos fisioldgicos
(Raabe 1986, Klowden 2013).

Las neurohormonas y las hormonas son los mensajeros quimicos de los
organismos multicelulares que permiten a las células comunicarse con dife-
rentes objetivos distantes y responder con respuestas coordinadas. Ellas
regulan una amplia variedad de procesos fisioldgicos, incluyendo la embrio-
génesis, el desarrollo postembrionario, el comportamiento, el balance de
agua, el metabolismo general, la determinacién de castas, el polimorfismo, el
apareamiento, la reproduccion y la diapausa. Dichas hormonas trabajan
junto con el sistema nervioso para establecer las comunicaciones necesarias
entre las células distantes que componen un animal pluricelular. Como en
otros sistemas de sefializacion, los tejidos procesan el mensaje recibido sélo
si tienen los receptores adecuados que les permiten reconocerlos. Las neuro-
hormonas y hormonas permiten que un mensaje determinado pueda ser
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enviado a todas las células del individuo, pero sélo aquellas que poseen los
receptores adecuados son capaces de responder (Klowden 2013).

a. Los receptores sensoriales

El tegumento de los insectos proporciona una barrera eficaz contra la pér-
dida de agua y sirve para mantener las condiciones internas adecuadas. Esta
barrera también interfiere con otros cambios ambientales, por ejemplo, los
mensajes quimicos de las feromonas, las sustancias voléatiles para identificar
los sitios de alimentacién y oviposicién, y varias sefales de otros individuos
para desencadenar respuestas de alarma y agregacion, permitiendo a los
insectos dar respuestas biolégicamente apropiadas. Por tal motivo, el sistema
nervioso situado en el interior del tegumento impenetrable debe poder reci-
bir informacion a través de esa barrera impermeable. Para minimizar la pér-
dida de agua, los insectos poseen superficies receptoras himedas expuestas
al medio ambiente solo a través de poros extremadamente pequefios que
estan continuamente abiertos. Ademas, existen los receptores sensoriales, las
sensilas cuticulares, que se concentran en pocas areas que son mas propen-
sas a recibir estimulos ambientales, como las piezas bucales, las antenas, las
patas y los cercos. Estas estructuras permiten que la mayor parte del cuerpo
del insecto permanezca impermeable e insensible a los estimulos externos
(Klowden 2013).

La unidad basica de recepcién sensorial en los insectos es la sensila
cuticular, que se origina en el tejido ectodérmico, que da origen al resto del
sistema nervioso. Cada sensila esta formada por una neurona sensorial o
varias, una célula tormdgena, una célula tricgena y una célula tecégena.
Las neuronas sensoriales son bipolares, extienden sus dendritas hacia la por-
cién cuticular y sus axones al sistema nervioso central, y su nimero varia
segun el tipo de sensila. Las sensilas pueden clasificarse segtin su morfologia
externa, existen sensilas setiformes, basicénicas, placoideas y celocénicas,
entre otras. Pero la estructura por si sola no es suficiente para determinar la
funcidn, por lo que la otra forma de clasificarlas es por su funcién, de acuerdo
con los estimulos a los que responden los receptores. Asi, se conocen qui-
miorreceptores, como los gustativos, olfativos y al CO,, los termorreceptores
e higroreceptores, los mecanorreceptores, los receptores infrarrojos, los
visuales como los ojos compuestos y los ocelos, los auditivos u érganos tim-
panicos, los fotosensibles, los que perciben la luz polarizada o la sensibilidad
geomagnética, entre otros. La quimica de las sefales puede consistir en
muchos tipos de moléculas categorizadas por su rango y velocidad de activi-
dad. Una vez que la sefial llega al interior de la neurona receptora, su objetivo
pueden ser las proteinas ya sintetizadas que se activan con el mensaje, o la
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senal produce cambios en la expresién genética, cualquiera de los cuales
puede alterar la fisiologia y el comportamiento celular (Klowden 2013).

Entre las especies de escarabajos copréfagos estudiadas por Bohacz et
al. (2020), la mayor densidad de sensilas cuticulares se observé en las ante-
nas de Teuchestes fossor, Typhaeus typhoeus y Onthophagus fracticornis.
Dichas sensilas funcionan como microsensores periféricos que detectan las
moléculas odoriferas que se encuentran en el aire del entorno. Para que los
olores lleguen a las neuronas de las sensilas especificas, son necesarios
mecanismos de solubilizacién de las moléculas odorificas, para lo cual en
la periferia de las neuronas olfativas existen pequenas proteinas acidas lla-
madas proteinas de unidén a olores (odorant-binding proteins o 0BP) que se
unen a las moléculas odorificas (Pelosi 1994). Estas proteinas participan
activamente en el filtrado y reconocimiento de las sefiales olfativas y se
piensa que son altamente especificas para responder a los diferentes esti-
mulos ambientales (Du et al. 1994, Plettner et al. 2000, Zhou 2010, Ven-
thur y Zhou 2018).

b. El sistema nervioso

El sistema nervioso integra la informacion sensorial externa y la informacién
fisiologica interna para generar respuestas comportamentales. Controla
todos los procesos sensoriales, motores y fisiol6gicos, asi como al sistema
neuroendocrino y endocrino.

En los insectos, el sistema nervioso se subdivide en tres sistemas, el
sistema nervioso central, el sistema visceral y el sistema periférico. El sis-
tema nervioso central estd formado por el cerebro, el ganglio subesofagico
y el corddn nervioso ventral, todos ellos conectados entre si por los conec-
tivos. El cerebro, que se encuentra en posicion dorsal, esta formado por
tres pares de ganglios de los segmentos cefalicos fusionados: el protocere-
bro que esta asociado con los 16bulos 6pticos, el deuterocerebro que inerva
las antenas y el tritocerebro que recibe las senales que vienen del cuerpo. El
sistema visceral esta localizado en posicién ventral y esta formado por los
ganglios y nervios toracicos y abdominales que inervan las glandulas endo-
crinas, la regién estomodeal, el tubo digestivo, el sistema reproductivo y el
sistema traqueal, principalmente. El sistema nervioso periférico esta for-
mado por neuronas sensoriales que reciben los estimulos mecanicos, tér-
micos, visuales y odorificos, entre otros, del entorno ambiental y se
conectan a los ganglios (Figura 4A). El cerebro y los ganglios estan forma-
dos de cuerpos celulares de interneuronas y neuronas motoras que se inter-

conectan con todo tipo de células nerviosas (Chapman 1998, Klowden
2013)
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0.5 mm

FiGura 4. Esquemas generales de A: el sistema nervioso y B: el sistema neuroendo-
crino en insectos. (ca: corpus allatum. cc: corpus cardiacum. ce: cerebro. cnv:
corddn nervioso ventral. cns: células neurosecretoras. co: conectivos. cnv: cordén
nervioso ventral. gf: ganglio frontal. gna: ganglios y nervios abdominales. gnt:
ganglios y nervios toracicos. go: gonadas. gp: glandula protoréacica. gs: ganglio
subesofagico. lo: 16bulo éptico. na: nervio antenal. nl: nervio labral). Elaboracién de
esquemas: [. Martinez M.

c. El sistema neuroendocrino

El sistema neuroendocrino estd formado por células neurosecretoras, que
son neuronas monoaxonales especializadas para sintetizar neurohormonas
de naturaleza peptidica o neuropéptidos. El mayor nimero de estas células
se localiza en el cerebro formando la pars intercerebralis, dos pars lateralis y
dos grupos de células neurosecretoras tritocerebralis, y en menor ndmero de
células se encuentran en los corpora cardiaca y en todos los ganglios del
cordén nervioso ventral (Figura 4B). En la pars intercerebralis de varias

243



LA REPRODUCCION DE LOS ESCARABAJOS ESTERCOLEROS

244

especies de coledpteros, Panov (1980, 1989) clasificé las células neurosecre-
toras en al menos seis diferentes tipos segin su morfologia y las afinidades
tintoriales o histoquimicas de sus secreciones.

La hormona protoracicotrépica (pTTH) fue la primera neurohormona de
insectos que se descubrié y la dltima en ser identificada estructuralmente.
Aunque su nombre indica su capacidad para activar la glandula protéracica,
existen otras moléculas estructuralmente no relacionadas que tienen una
actividad similar a la de la pTTH y todas se conocen como hormonas protora-
cicotrépicas (Klowden 2013).

En la actualidad, se han identificado un niimero cada vez mas creciente
de neurohormonas con efectos de regulacién muy diferentes (Klowden 2013,
Gainer 2020), algunas de ellas con efectos muy diferentes y especificos
(Nassel y Wu 2021).

d. Las glandulas endocrinas

Las principales glandulas endocrinas de los insectos son los corpora allata que
sintetizan todas las hormonas juveniles y la glandula protoracica que sintetiza
los ecdisteroides durante el desarrollo. En los adultos la glandula protoracica
degenera y los ecdisteroides son sintetizados en el ovario y en el testiculo (Rac-
caud-Schoeller 1980, Raabe 1982, Klowden 2013) (Figura 4B).

Las cantidades circulantes de una neurohormona, u hormona en parti-
cular, y sus efectos finales sobre las células blanco son modulados por la
interaccion entre la sintesis, liberacién y degradacién de las neurohormonas
y hormonas en la hemolinfa, cuando entran a la circulacién, y por la especi-
ficidad de los sitios receptores localizados en los tejidos blanco que permiten
reconocer la neurohormona u hormona especifica (Klowden 2013).

e. Sistemas nervioso, neuroendocrino y glandulas endocrinas
en Scarabaeinae

En los escarabajos estercoleros el sistema nervioso sélo ha sido descrito en
Coprophanaeus lancifer (Linnaeus, 1767) por Edmonds (1974). En esta espe-
cie el cerebro es pequeno, con enormes I6bulos épticos que inervan los ojos
compuestos, y el cordén nervioso ventral es corto debido a que hay varios
ganglios fusionados a nivel del térax y el abdomen. Los corpora cardiaca estan
tan cerca de los corpora allata que pareciera que estan fusionados (Figura 5).

En Canthon indigaceus chevrolati y C. cyanellus cyanellus, como en
varias especies de Scarabaeinae (observaciones de I. Martinez M.), el
cerebro esta ubicado en la capsula cefalica, incrustada en el térax, y hacia
atras alcanza la altura del borde anterior del protérax. Las células neuro-
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Ficura 5. Esquema del sistema nervioso de Coprophanaeus lancifer. Tomado de
Edmonds (1974). (cca: corpus cardiacum y corpus allatum. ce: cerebro. gf: ganglio
frontal. gp: ganglio protorécico. gpa: ganglio pterotoracico abdominal. gs: ganglio
subesofagico. lo: 16bulo éptico. na: nervio antenal. nab: nervios abdominales. nca:
nervios cardiaco y allato. nf: nervio frontal. nl: nervio labral. nms: nervios del

mesotorax. nmt: nervios del metatérax. np: nervio protoracico.

secretoras cerebrales, visibles solo después de la tincién, forman cinco
grupos: un grupo frontal y medio dorsal que constituye la pars intercere-
bralis, a cada lado de éste, dos cimulos forman la pars lateralis, y en la
regién posterior del cerebro, mas lateralmente, se encuentran dos grupos
de células neurosecretoras tritocerebrales; también se observaron células
neurosecretoras en el ganglio subesofagico. Los corpora cardiaca se
encuentran en la parte posterior del cerebro, a ambos lados de la aorta y
adheridos al tubo digestivo, son ovoides, de color blanco azulado y prece-
den a los corpora allata que son perfectamente esféricos y transparentes,
que se localizan casi al nivel de la membrana intersegmentaria del cuello
(Martinez y Caussanel 1984) (Figura 6A, B). De la misma forma se
encuentran el cerebro y el complejo retrocerebral, formado por los cor-
pora cardiaca y allata en Copris incertus Say, 1835 (Martinez y Huerta
1997) (Figura 6C, D).
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Ficura 6. Cerebro y complejo retrocerebral en Canthon i. chevrolati. A: cerebro y
complejo retrocerebral. B: micrografia del complejo retrocerebral. Tomados de
Martinez (1991). En Copris incertus. C: Cerebro y complejo retrocerebral. D:
micrografia del complejo retrocerebral. Tomados de Martinez y Huerta (1997). (a:
antena. ca: corpus allatum. cc: corpus cardiacum. ct: células neurosecretoras
tritocerebrales. e: es6fago. gf: ganglio frontal. gs: ganglio subesofagico. lo: 16bulo
Optico. ncc: nervios cerebro-cardiacos. nca: nervio cardiaco allato. p: palpo

maxilar. pi: pars intercerebralis, pl: pars lateralis).

La estructura de la pars intercerebralis, los corpora cardiaca y los cor-
pora allata se conocen en varias especies de escarabajos del estiércol (Tabla
5). En Canthon i. chevrolati y C. c. cyanellus la pars intercerebralis es seme-
jante. Tiene forma cénica con la superficie dorsal mas ancha que se va angos-
tando conforme penetra ventralmente al neuropilo. Se separa del neuropilo
por una capa fina de células gliales y estd rodeada de células globulares. Esta
formada por aproximadamente 30 células neurosecretoras situadas entre
otras neuronas. Con las clédsicas coloraciones para neurosecreciones se
encontraron aproximadamente 20 células neurosecretoras de tipo A, que son
las mas numerosas y se tifien en violeta fuerte con fuchina-paraldehido, en
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de la pars intercerebralis (p1), los corpora cardiaca (cc) y los corpora allata (ca).

Datos tomados de Martinez (2000).

EsPECIES

PI

cC

CA

AUTORES

Aphodiinae

Acrossus rufipes (Linnaeus, 1758) !
Aphodius fimetarius Linnaeus, 1758
Colobopterus erraticus (Linnaeus, 1758) 2
Phaeaphodius rectus (Motschulsky, 1866) 3

Teuchestes fossor (Linnaeus, 1758) *

Scarabaeinae

Caccobius schreberi Linnaeus, 1767

Copris incertus Say, 1835

Canthon c. cyanellus LeConte, 1859

Canthon i. chevrolati Harold, 1869

Copris incertus Say, 1835

Copris lunaris Linnaeus, 1758
Digitonthophagus gazella (Fabricius, 1787) >
Euoniticellus fulvus Goeze, 1777
Onthophagus ovatus Linnaeus, 1767
Onthophagus scutifer Bates, 1887
Onthophagus taurus Schreber, 1759
Onthophagus uniformis Heyden, 1886
Scarabaeus babori Balthasar, 1934
Scarabaeus carinatus Gebler, 1841

Sisyphus schaefferi Linnaeus, 1758

Geotrupidae

Anoplotrupes stercorosus (Scriba, 1791)

Geotrupes auratus Motschulsky, 1857
Geotrupes stercorarius Linnaeus, 1758

Lethrus tshatkalensis Protshenko, 1965

Panov y Melnikova 1987
Panov y Melnikova 1987
Panov y Melnikova 1987
Panov y Melnikova 1987
Panov y Melnikova 1987

Panov y Melnikova 1987
Martinez y Huerta 1997

Martinez y Caussanel
1994

Martinez 1994

Martinez y Huerta 1997
Panov y Melnikova 1987
Benitez y Martinez 1982
Panov y Melnikova 1987
Panov y Melnikova 1987
Panov y Melnikova 1987
Panov y Melnikova 1987
Panov y Melnikova 1987
Panov y Melnikova 1987
Panov y Melnikova 1987
Panov y Melnikova 1987

Raabe 1964

Panov y Melnikova 1987
Panov y Melnikova 1987

Panov y Melnikova 1987
Panov y Melnikova 1987

Citados como 'Aphodius rufipes. *Aphodius erraticus. >Aphodius rectus. *Aphodius fossor.

>Onthophagus gazella
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azul obscuro con hematoxilina crémica y en azul cielo con azul alcian. Estas
células miden de 14 um a 20 um de diametro, con un nicleo de 5 um a 6 um
y los granulos de neurosecrecion de diferentes tamafos se localizan en el
pericarion. Las células de tipo B son aproximadamente ocho, se tifien de
violeta palido con fuchsina-paraldehido y en rojo con floxina y miden de 11
puma 16 um con un nicleo de 4 um a 5 um, y los granulos de neurosecrecion
son finos y de tamafio homogéneo. Las células de tipo C son las menos
numerosas, son de 4 a 5 y se tifien en rojo con Azan de Heindenain y en
verde con verde FCF. Ellas miden 25 um a 30 um y su nicleo de 8 um a 10
um. Los granulos de neurosecrecién son finos y de tamano homogéneo
(Martinez 1995) (Figuras 7y 8).

Las células A son las més visibles y exhiben marcadas variaciones en la
cantidad de granulos de neurosecrecion durante la reproduccién, por lo que
se han relacionado con ella (Caussanel 1975, Kryoutchkova y Panov 1988,
Martinez y Caussanel 1984, Martinez 1994, 1995, Martinez y Huerta 1997,
Huerta y Martinez 2008).

f. La regulacion de la reproduccién en Scarabaeinae

La regulacion fisioldgica de la reproduccién se ha estudiado principalmente
en Canthon i. chevrolati, C. c. cyanellus, Copris incertus y Eurysternus mexi-

Ficura 7. Esquemas de la pars intercerebralis en Canthon. Secciones longitudinales
efectuados con la camara clara. I y I secciones anteriores, I1: seccién media, 111y
IIT’; secciones posteriores (cA, cB y cC: tipos de células neurosecretoras. g: células

globulares. n: neuropilo. p: perinerium. t: traqueolas). Tomado de Martinez (1995).
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canus. En las hembras de estas cuatro especies existen relaciones morfofisio-
l6gicas y etofisiologicas evidentes. A cada periodo comportamental
corresponde un estado morfofisioldgico caracteristico de las células A de la
pars intercerebralis, los corpora allata y del ovario. Para establecer estas rela-
ciones, las metodologias usadas fueron las siguientes, la actividad de las
células A de la pars intercerebralis fue evaluada arbitrariamente en tres gra-
dos de concentracién de granulos de neurosecrecién (+, ++, +++) (Figura
8A). Las células con bajo contenido estan activas y aquellas con alto conte-
nido exhiben poca o nula actividad, la neurosecrecion no es liberada en la
hemolinfa y se va acumulando gradualmente en la célula (Bern y Hagadorn
1965, Caussanel 1975, Martinez 1995). En los corpora allata se evalud su
actividad considerando la variacion en volumen que se determiné con la for-
mula de la esfera (V = 3/4 7 r°). Estos 6rganos con bajo volumen reflejan
poca actividad o inactividad, mientras que aquellos con un volumen conside-
rable se encuentran en una fase activa de secrecién (Caussanel 1975, Tobe y
Stay 1985, Martinez 1991, 1995). Para determinar la actividad ovarica se
tomd en cuenta la longitud del ovocito basal (Martinez 1995).

50 pm

FiGURrA 8. Pars intercerebralis en Canthon i. chevrolati. A: esquemas de la variacion en el
contenido de granulos de neurosecrecion en las células neurosecretoras tipo A. Tomado
de Martinez (1995). B: Microfotografia de la seccién media, mostrando el contenido
minimo de granulos de neurosecrecién en las células neurosecretoras A (cA). C:
Micrografia de la seccién media mostrando el contenido méximo de neurosecrecion en

las células neurosecretoras A. Tincién con Fuchsina-Paraldehido. Fotos 1. Martinez M.
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En las dos especies de Canthon, en Copris incertus y Eurysternus mexi-
canus, durante el periodo de prenidificacién las hembras inmaduras fueron
inseminadas por primera vez, maduraron sexualmente y se llevé a cabo la
maduracién del ovario. La copula, especificamente los compuestos que for-
man el espermatéforo, desencadenaron la maduracién del ovario (Martinez
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Ficura 9. Esquema de las variaciones neuroendocrinas, endocrinas y ovéricas en
Canthon c. cyanellus durante diferentes fases comportamentales. A: variaciones en
el contenido de neurosecrecion en las células A de la pars intercerebralis. B:
variaciones en el volumen de los corpora allata. C: estados ovéricos. D: fases del
comportamiento. (a: alimentacién. b: rodaje de la primera bola antes de hacer el
nido. c: después de la oviposicién del primer huevo en el nido. d: cuidado del nido.
g: germario. p: pedicelo. 1, 2, 3, 4: foliculos ovaricos. d: foliculo en reabsorcion.
Tomado de Martinez y Caussanel (1984).
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y Cruz 1990). Durante el periodo de nidificacién las hembras estaban madu-
ras sexualmente, pudieron ser inseminadas de nuevo, oviponer y nidificar.
Por Gltimo, durante el periodo de postnidificacion, cuando las hembras han
agotado su potencial reproductor ya no ovipopusieron y murieron (Capitulo
4) (Martinez 1992, Martinez et al. 1996, Huerta et al. 2003).

En las dos especies de Canthon el comportamiento reproductor es dife-
rente, C. ¢. cyanellus cuida el nido hasta la emergencia de la progenie, mien-
tras que C. i. chevrolati no lo hace. Martinez y Caussanel (1984)
caracterizaron las modificaciones que se presentaron en las células A de la
pars intercerebralis, los corpora allata y el ovario durante las principales eta-
pas del comportamiento en C. c¢. cyanellus (Figura 9), en estudios que se
efectuaron en individuos de cria bajo condiciones ambientales controladas.
Durante el periodo de prenidificacién las células A contenian muy pocos
granulos de neurosecrecion, los corpora allata tuvieron su mas alto volumen
y los ovocitos terminales (1 y 2) se encontraron en plena vitelogénesis. Justo
antes de la oviposicién del primer huevo, las células A se cargaron ligera-
mente de neurosecrecion, los corpora allata disminuyeron su volumen casi a
la mitad y los dos ovocitos terminales finalizaron la vitelogénesis y alcanza-
ron su talla maxima. Durante la nidificacién, entre la oviposicién del pri-
mero y segundo huevo, las células A contenian mas granulos de
neurosecrecion y los corpora allata redujeron més su volumen. En la etapa
del cuidado al nido, las células A estuvieron sobrecargadas de neurosecre-
cién, los corpora allata presentaron su volumen mas bajo y en el ovario los
ovocitos muy pequefios se reabsorbieron. Estas modificaciones sugieren que
el funcionamiento ovarico podria estar bajo control de las células A de la pars
intercerebralis y de los corpora allata.

En cambio, en C. i. chevrolati, especie que no cuida el nido, la oviposi-
cién es continua durante el periodo de nidificacion, las hembras oviponen un
huevo cada cuatro o cinco dias y cada nido contiene una sola bola nido con
un huevo. En cambio, la actividad reproductiva en las hembras de C. c. cya-
nellus es ciclica, oviponen dos huevos con diferencia de 24 horas entre ellos,
otros dos después de 48 horas y asi podian llegar a oviponer hasta seis hue-
vos, cada uno en su bola nido, formando asi cada nido. Después cuidan el
nido por aproximadamente 27 dias después de la oviposicién del primer
huevo, y cuando abandonan ese nido inician otro (Martinez 1992, 1995)
(Figura 10) (Tabla 6).

Los machos de estas dos especies, obtenidos en cria bajo condiciones
ambientales controladas, se estudiaron de manera semejante. Las modifica-
ciones encontradas en las células A de la pars intercerebralis, los corpora
allata y el reservorio de las glandulas accesorias durante los principales
periodos de la vida imaginal, sugirieron que el funcionamiento de las
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Ficura 10. Variaciones de las células A de la pars intercerebralis (1), los corpora allata
(ca) y el ovocito basal (oB) durante los periodos de la vida imaginal en A: Canthon i. ch.
y B: C. c. cyanellus. Tomadas de Martinez (1995). El contenido maximo de neurosecre-
cién representa la minima actividad, el minimo contenido representa la maxima
actividad. El volumen de los corpora allata disminuye antes de cada oviposicion y
aumenta después. EM: emergencia. Ovocitos 1, 2, 3, etc. justo antes de la oviposicion.
En C. c. cyanellus, las lineas punteadas representan los ovocitos reabsorbidos. Se
representa solo un ciclo completo de elaboracién del nido (n) y del cuidado al nido (cn).

glandulas accesorias estaria bajo el control de las células A de la pars interce-
rebralis y de los corpora allata (Martinez 1994). En los machos de C. i. che-
vrolati y C. c. cyanellus, existe una relacién morfofisioldgica y etofisioldgica
entre la pars intercerebralis, los corpora allata y las glandulas accesorias del
aparato reproductor. Lo anterior sugiere que la pars intercerebralis regula la
actividad de los corpora allata, quienes a su vez controlan la sintesis de secre-
ciones de las glandulas accesorias que intervienen de manera importante en
la formacién del liquido seminal y de la estructura del espermatéforo.
Durante el periodo de prenidificacién se lleva a cabo la maduracién de los
testiculos y de las glandulas accesorias, se van activando las células A de la
pars intercerebralis y los corpora allata, y generalmente se presenta la primera
cOpula. Durante todo el periodo de nidificacién, cuando se presentan las
cépulas, las células A de la pars intercerebralis, los corpora allata y las glan-
dulas accesorias estan activos en C. i. chevrolati, mientras que en C. ¢. cya-
nellus, las células A de la pars intercerebralis, los corpora allata y las
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TaBLA 6. Contenido en granulos de neurosecrecién (gns) en las células A de la pars

intercerebralis (1), volumen de los corpora allata (cA) (media * se) y longitud del

ovocito basal (0B) (media = se) durante los principales periodos de la vida imaginal

en dos especies de Canthon, C. i. chevrolati (Cich) y C. c. cyanellus (Ccc). *Sélo la

segunda especie cuida el nido. Datos tomados de Martinez (1995).

PI CA OB
PINEHES (GNS) (vol. x 10° wm?) (long. mm)
CicH Ccc Cich Ccc Cicu Ccc

Prenidificacién

emergencia +++ +++ 180.2 £ 24.7 1404 £ 9.7

mitad del periodo ++ ++ 417.0 = 26.6 377.8 +£50.4 1.3+0.2 1.1x0.2

final del periodo + + 514.0 £ 21.1  560.4 = 55.4 3301 2.8*0.1
Nidificacion

antes de oviposicion + + 463.7 = 164 379.7 = 28.3 42+02 31=%01

después oviposicion + + 553.3 £ 31.1 4954 = 46.9 2402 22=*0.1

cuidado al nido * + + - 278.0 £ 35.5 1.0 0.1
Postnidificacién +++ +++ 288.7+39.4 2294 %189 05+0.1 08=x0.2

TaBLA 7. Contenido en granulos de neurosecrecién (gns) de las células A del pars

intercerebralis (1), volumen de los corpora allata (cA) (media * se) y los reservorios

glandulares (rG) (media = se) durante los principales periodos de la vida imaginal

en machos de dos especies de Canthon: C. i. chevrolati (Cich) y C. c. cyanellus

(Ccc). *Sélo la segunda especie cuida el nido. Datos tomados de Martinez (1994).

CA RG
PERIODOS (GNS) (vol. x 10° um?) (vol x 10°m’)
CicH Ccc CicH Ccc CicH Ccc

Prenidificacién

emergencia +++ +++ 180.6 =£23.8 1353 = 11.0 7109 8.8 0.8

mitad del periodo ++ ++ 335.5+471 277.0 =344 444 =71 37.7 8.9

final del periodo + + 544.5 + 345 509.7 =799 491.0 +61.3 330.2 = 27.8
Nidificacién

antes de cépula + + 308.9 £54.0 2924 +30.0 594.1 +44.5 4877 +52.6

después de cépula + + 500.8 £ 62.0 470.5 +43.7 219.7 +35.6 278.7 154

cuidado al nido * + + - 174.2 = 7.7 303.1 + 23.6
Postnidificacién +++ +++  170.6 = 25.6 152.8 £ 9.0 1454 £45.0 1459 234

253



LA REPRODUCCION DE LOS ESCARABAJOS ESTERCOLEROS

glandulas accesorias estén activos durante la formacién del nido, y detienen
su actividad durante la fase de cuidados al nido, ya que durante esta fase
comportamental el macho colabora con la hembra y no se presenta la copula.
Durante el periodo de postnidificacién, en los machos de ambas especies, las
células A, los corpora allata y las glandulas accesorias estan inactivos (Mar-
tinez 1994) (Tabla 7).

CA PI
g eC
cA

| 2mm |2(HJ pm

ST
D elEziaeisy

Bt

E Sosmsaeiing

Ficura 11. Comportamiento de las hembras de Copris incertus y modificaciones en
el ovario (ov), en los corpora allata (ca) y en las células neurosecretoras A de la pars
intercerebralis (P1). A: a la emergencia. B: a la mitad de la prenidificacién. C: al final
de la prenidificacién. D: durante la elaboracién del nido, justo antes la oviposicion.
E: durante el cuidado al nido, cuando las larvas estan en el segundo estadio. F:
cuando la hembra cuida pupas. (ge: germario. gn: granulos de neurosecrecién. ob:
ovocito basal. or: ovocito en reabsorcién. ov: oviducto. vi: vitelario). Esquema
tomado de Martinez y Huerta (1997).
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En las hembras de Copris incertus, que también presentan el comporta-
miento de cuidado al nido, a cada periodo del comportamiento correspondid
una actividad fisiol6gica caracteristica de los érganos estudiados. Durante la
prenidificacién, al momento de la emergencia, las células A de la pars inter-
cerebralis y los corpora allata estuvieron inactivos y el ovario estaba inma-
duro. Conforme las células A y los corpora allata inician su actividad, el
ovario madura. En el periodo de nidificacién su actividad es ciclica: las célu-
las A, los corpora allata y el ovario estan activos durante la construccién del
nido y estan inactivos durante el cuidado del nido. Durante cada fase del
cuidado del nido, la inactividad de las células A y de los corpora allata esta
ligada a la reabsorcién del ovocito basal (Figura 11), modificaciones que son
similares a las observadas en las hembras de C. c¢. cyanellus. En esta especie
se estudib detalladamente el cuidado a las bolas nido durante la elaboracién
de cuatro nidos (Tabla 8). Los datos obtenidos mostraron claramente la
inactividad de las células A, de los corpora allata y del ovario durante el cui-
dado a las bolas nido, y comienzan a entrar en actividad cuando la hembra
abandona el primer nido para comenzar el siguiente, y asi consecutivamente
(Martinez y Huerta 1997).

Eurysternus mexicanus presenta un comportamiento reproductor muy
particular. A la mitad y al final de la prenidificacién, las hembras son insemi-
nadas. Al inicio de la nidificacién elaboran de uno a tres nidos provisionales
y, posteriormente, hasta dos nidos definitivos. Durante los dias iniciales de
los nidos provisionales las bolas nido son destruidas y las larvas son consu-
midas por alguno de los padres, lo que se ha llamado larvicidio. Antes del
larvicidio se lleva a cabo otra copula; cuando el primer nido definitivo se
inicia, antes de que comience la construccién de las bolas nido, se presenta
otra cOpula (Huerta et al. 2003). En esta especie también se encontré que la
actividad de las células A de la pars intercerebralis y los corpora allata estuvo
relacionada con la actividad del ovario y de las glandulas accesorias en los
machos y la copula. Durante la prenidificacion, a la emergencia, las hembras
tienen la mayor cantidad de neurosecrecién en las células A, los corpora
allata tienen el menor volumen y no hay ovocitos en el ovario. Después de la
primera cépula, las células A han reducido al minimo la cantidad de neuro-
secrecion, los corpora allata, después de haber llegado a un volumen alto lo
disminuyen un poco y el ovocito basal casi duplica su tamano. Al iniciarse la
nidificacion, las células A contienen el minimo de neurosecrecidn, los cor-
pora allata adquieren su mayor volumen y el ovocito basal presenta el tamano
de puesta. Cuando se encuentran en el nido provisional y ocurre el larvicidio
de larvas del estadio 1, las células A aumentan ligeramente la cantidad de
neurosecrecion, los corpora allata disminuyen su volumen y el ovocito basal,
aunque aumenta de tamano, no tiene el tamano de puesta. Mas tarde, cuando
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(concluye Tabla 8)

LA REPRODUCCION DE LOS ESCARABAJOS ESTERCOLEROS

TaBLA 8. Modificaciones en el contenido de granulos de neurosecrecién (GNs) en
las células A de la pars intercerebralis (1), el volumen de los corpora allata (cA) (x =
ds) y la longitud del ovocito basal (0B) (x + ds) en las hembras de Copris incertus
durante el cuidado a los nidos 1 al 4. El nimero de hembras por grupo varié de 3 a
6. (AT: adultos tenerales. E: embriones. L1: larvas en estadio 1. L2: larvas en estadio
2. L3: larvas en estadio 3. P: pupas. Rovocitos en reabsorcién). Datos tomados de
Martinez y Huerta (1997).

PI

CUIDADO A NIDOS (GNs) (vol x ;:8 + ) (lon;)]inm)
(NEUROSECRECION)
Nido 1
Cuidando bolas nido con:
EyLl 4+ 340.62 = 96.65 2.86 = 0.28
L1yL2 4+ 266.70 £ 99.67  0.94 + 0.56%
L3 4+ 335.80 = 69.84 (.48 = 0.18R
P o AT ++ 41140 + 8738 0.47 + 0.16%
Abandono del nido + 525.40 = 97.23 0.73 = 0.17
Nido 2
Cuidando bolas nido con:
EyLl 4+ 382.01 £52.13 210 %= 1.27R
P o AT ++ 319.87 £ 55.53  0.33 = 0.09R
Abandono del nido + 683. 77 = 15.98 0.83 = 0.14
Nido 3
Cuidando bolas nido con:
PoAT 44+ 370.63 = 109.40  0.49 + 0.12R
Abandono del nido + 643.47 £ 109.03  0.78 + 0.32
Nido 4
Cuidado bolas nido con:
P o AT ++ 431.97 = 158.30  0.55 + 0.21®
Abandono del nido 44+ 264.83 = 69.55
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el larvicidio es de larvas del estadio 2 y 3, las células A tienen la minima can-

tidad de neurosecrecion, los corpora allata disminuyen a la mitad de su volu-

men y el ovocito basal es mas pequeno. Al inicio del cuidado al nido definitivo,

las células A tienen el minimo de neurosecrecién, los corpora allata presen-

tan un volumen alto y el ovocito es pequefio. Al final del cuidado al nido, las

células A tienen mas granulos de neurosecrecion, los corpora allata disminu-

yen su volumen y el ovocito basal es muy pequefio (Huerta y Martinez 2008)

(Tabla 9).

TaBLA 9. Concentracién de los granulos de neurosecrecién (GNs) de las células A del

pars intercerebralis (p1), del volumen de los corpora allata (cA) (media * se) y

longitud del ovocito basal (0B) (media + se), en las hembras de Eurysternus

mexicanus durante los principales comportamientos que se presentan durante la

prenidificacién y la nidificacion. El nimero de hembras analizadas por comporta-

miento vari6 entre 5y 10. (*espermatdforo en la vagina; **ovocitos maduros).

Datos tomados de Huerta y Martinez (2008).

PErIODOS Y Pl CA OB
COMPORTAMIENTOS (GNS) (vol x 103 wm?3) (long mm)
Prenidificacion
a la emergencia +++ 439 + 56
antes de cépula ++ 555.2 = 27 0.55 = 0.04
recién copulada*® ++ 1236.3 = 130 0.67 = 0.06
antes de nidificacién + 1027 = 53 1.07 = 0.06
Fs s 19.70 44.33
valor-P <0.01 <0.01
Nidificacion
pre-oviposicicn en nido + 1598 = 116 176 + 0.21%
provisional
larvicidio* de L1 ++ 1231.4 + 68.6 1.72 £ 0.4
larvicidio® de L2 y L3 630.25 * 65.6 1.04 = 0.32
en cuidado definitivo del
nido
cuidado temprano 1233 = 172 1.3 £ 0.37
cuidado tardio ++ 1063 =+ 457 0.77 £ 0.08
Fi s 5.45 4.76
valor-P <0.01 <0.01
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TaBLA 10. Variaciones en la concentracién de los granulos de neurosecrecién (GNs) de
las células A del pars intercerebralis (p1), del volumen de los corpora allata (ca) (media
+ se) y del volumen de los reservorios glandulares (RG) (media * se), en los machos
de Eurysternus mexicanus durante los principales comportamientos que se presentan
en los periodos de prenidificacién y nidificacion. El nimero de machos analizados
por comportamiento varié entre 2 y 10. Datos tomados de Huerta y Martinez (2008).

PERIODOS Y PI CA RG
COMPORTAMIENTOS (GNS) (vol x 103um?>) (vol x 106um’)

Prenidificacién

a la emergencia +++ 580.56 * 24.37 304 =45
antes de copular + 596.22 + 54.2 440.57 + 87.66
después de copular ++ 1128. 22 = 146.67 321.6 = 44.2
antes de nidificar + 857.54 £ 75 495.5 = 83
Fis 5.64 10.85
valor-P <0.01 <0.01

Nidificacién
En nido provisional

después de cépula ++ 1023 = 50 282.5 + 66

Los machos de E. mexicanus a la emergencia, de manera semejante a las
hembras, presentaron la cantidad méxima de neurosecrecién en las células A y
los corpora allata y los reservorios de las glandulas accesorias su minimo volu-
men. Antes de la cOpula, las células A contuvieron la cantidad minima de neu-
rosecrecion, los corpora allata mantuvieron el volumen casi igual y los
reservorios glandulares tuvieron un volumen muy alto. Después de la cdpula,
las neurosecreciones de las células A aumentaron, el volumen de los corpora
allata aument? casi al doble y el volumen de los reservorios glandulares dismi-
nuyd casi a la mitad. Al final del periodo de prenidificacion, antes de que los
machos copularan nuevamente, la cantidad de neurosecreciones en las células
A fue la minima, los corpora allata y los reservorios glandulares presentaron el
volumen méximo. Durante la nidificacién, cuando se encontraban en el primer
nido provisional, después de la copula se observaron valores semejantes de neu-
rosecrecion en las células A, en los corpora allata y en los reservorios glandula-
res, a como se observaron en la primera cépula durante la prenidificacion.
Cuando se establecié el nido definitivo, el macho abandond el nido antes de que
la hembra terminara de elaborar las bolas nido. Los factores relacionados con el
larvicidio no fueron determinados (Huerta y Martinez 2008) (Tabla 10).
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Los resultados encontrados en estas especies de Scarabaeinae apoyan el
hecho de que las neurosecreciones de las células A de la pars intercerebralis y
los corpora allata regulan la reproduccion. En las hembras regulan la vitelo-
génesis, la oviposicién, la nidificacién y el cuidado al nido, y en los machos
regulan la cdpula y la sintesis de las secreciones que formaran el espermato-
foro, como se conoce en especies de otros grupos de insectos (Engelmann
1970, Raabe 1986, Klowden 2013).

En otras cuatro especies de Scarabacinae (Lopez-Guerrero 1984, 1995)
y en una especie de Geotrupidae (Lopez-Guerrero 1982) se estudié somera-
mente la relacién entre el estado del ovario y la pars intercerebralis durante la
nidificacién. De la misma manera se estudiaron los machos en una especie de
Geotrupidae (Lopez-Guerrero 1987). En estos estudios se concluyd que la
pars intercerebralis esta involucrada en el desarrollo del foliculo ovarico y del
testiculo. Pero no se especificé cudl tipo de células neurosecretoras de la pars
intercerebralis fueron observadas ni se incluyeron anélisis de los corpora allata.

g. Los factores ambientales, neurohormonas y hormonas
durante la reproduccion

Los factores ambientales mas importantes que intervienen en la regulacién
de la reproduccién son la temperatura, la humedad, el fotoperiodo, el ali-
mento, asi como las condiciones estacionales y nutricionales, y otros mas que
se mencionaron en el apartado anterior. Estos factores son fundamentales
para que los ovocitos maduren, para que se presente el apareamiento, y para
que la progenie sobreviva y emerja en el lugar y tiempo correcto. Dichos
factores son percibidos por numerosos receptores sensoriales que por via
neuronal llegan al cerebro, el que responde sintetizando y regulando la pro-
duccidn de las neurohormonas y la sintesis de dos grupos de hormonas muy
importantes fisiolégicamente, las hormonas juveniles y los ecdisteroides
(Rabe 1986, Klowden 2013).

Los factores internos que intervienen son, el estado nutricional, la activi-
dad del cuerpo graso y el estado de desarrollo de los ovocitos. Ademas, las
diferentes etapas reproductivas obviamente dependen del apareamiento, el
cual permite la fertilizacién de los ovocitos por los espermatozoides, desenca-
dena el desarrollo del ovocito, la oviposicién, y permite la transmisién de pép-
tidos activos del espermatdforo elaborado por el macho y depositado en la
hembra durante la c6pula (Capitulo 4). Por otro lado, en el ovario los huevos
que no fueron ovipositados efectian un proceso de retroalimentacion para
detener la maduracién de los ovocitos. Lo que més se ha estudiado es la regu-
lacién de la vitelogénesis, y lo menos estudiado incluye las primeras etapas del
desarrollo ovérico y la espermatogénesis (Raabe 1986, Klowden 2013).
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Sobre la regulacién endocrina de la reproduccién, en los machos se sabe
relativamente poco. En insectos de corta vida que no pueden alimentarse
como adultos, la espermatogénesis ocurre durante la etapa larval y la pupal,
y en los machos mas longevos la espermatogénesis continda a lo largo de la
vida adulta. Debido a las condiciones hormonales tan diferentes que exis-
ten durante los periodos preimaginal e imaginal, no se ha podido hacer un
esquema general para la regulacién de la espermatogénesis. Por lo que se
ha sugerido que la espermatogénesis de los insectos puede ser simplemente
un proceso secuencial de diferenciacién que es completamente indepen-
diente de hormonas. Sin embargo, se conoce que los testiculos de varios
lepidépteros producen ecdisteroides al final del dltimo estadio larvario y
durante el desarrollo pupal y el imaginal. En dichas especies los testiculos
son inducidos a sintetizar los ecdisteroides cuando son estimulados por
una ecdisiotropina producida por las células neurosecretoras de la pars
intercerebralis, neurohormona que parece ser especifica para actuar en los
testiculos, que es diferente a la hormona prototoracica que estimula las
glandulas protoracicas durante las etapas larvales y pupales (Happ 1992,
Klowden 2013).

Por otro lado, debe considerarse que debido a la enorme variabilidad
ecoldgica, morfoldgica y fisioldgica que existe entre las especies de insectos,
no es de sorprender que tal variabilidad y complejidad se presente también
en los sistemas que regulan la reproduccion; el mecanismo de regulacién de
los principales procesos reproductivos no sigue el mismo patrén de una
especie a otra. Asimismo, las hormonas juveniles y las esteroideas juegan el
papel més importante en los diferentes procesos reproductivos, pero segin
los datos existentes parece que las hormonas juveniles desencadenan princi-
palmente el funcionamiento de los érganos involucrados en la reproduccion,
mientras que la ecdisona esta més ligada a la morfogénesis de ellos (Raabe
1986, Klowden 2013) (Figura 12).

Sin embargo, se puede hacer un esquema general de la regulacién de los
procesos mas importantes que ocurren durante reproduccién en las hembras
y los machos. Los factores ambientales percibidos por las sensilas cuticulares
se integran en el cerebro mediante transmisiones neuronales, quien libera
neurotransmisores que inducen la sintesis de neurohormonas. Estas dltimas
inducen la sintesis de hormonas juveniles por los corpora allata.

En las hembras, las hormonas juveniles inducen la sintesis de previtelo-
geninas en el cuerpo graso, 6rgano que controla el metabolismo general de
los insectos, ademas inducen la sintesis de vitelo durante la vitelogénesis y la
sintesis de secreciones en las glandulas accesorias, en las especies que exis-
ten. En los machos inducen la sintesis de las presecreciones en el cuerpo
graso y de las secreciones en las glandulas accesorias. En ambos sexos las



5. LA REGULACION DE LA REPRODUCCION

cerebro

i

NEUROHORMONAS

|

\ mitosis gonial
\ \\ Y meiosis \
HJOLE{\D/I!;‘,(]:I]IVC\ di I‘crcnciat:'iélnld;: la ovariola ¢
\ primeras etapas de la ovogénesis -—

N [11] D
ECDISONA

glandula
protoricica

, diferenciacion de glandulas
| accesorias

‘= = = = previtelogénesis

pr(.l matogénesis

ECDISONA

\-nuloggm,sm

||
4

produccion de feromona - comportamiento sexual

ovulacion - oviposicion - larviposicion

» actividad de glandulas accesorias

Ficura 12. Esquema de la regulacién endocrina de los principales procesos
reproductivos en insectos. Tomado de Raabe (1986). No se sefialan los mecanismos

hormonales de retroalimentacion.

hormonas juveniles actan sobre las gldndulas tegumentarias para sintetizar
las feromonas, y las neurohormonas de la pars intercerebralis y las hormonas
juveniles regulan el comportamiento reproductor (Figura 13). Reciente-
mente se ha demostrado el papel que tienen varios neurotransmisores en la
regulacién del comportamiento reproductor de hembras y machos de Digi-
tontophagus gazella (Pandya et al. 2022).

3. CONCLUSIONES

En los adultos de Scarabaeinae, como en otros insectos, la reproduccién esta
regulada por diversos factores ambientales, que después de ser integrados
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FACTORES AMBIENTALES
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Figura 13. Esquema mostrando la regulacién ambiental y fisiol6gica de la repro-
duccién en hembras y machos de insectos. No se muestran los procesos de retroali-

mentacion. Elaboré: 1. Martinez M.

por el cerebro inducen la sintesis y liberacién de neurohormonas por la pars
intercerebralis, y la sintesis y liberacion de las hormonas juveniles por los
corpora allata. En las hembras las hormonas juveniles inducen la sintesis de
previtelogeninas en el cuerpo graso y la vitelogénesis en los ovocitos, asi
como la oviposicién. En los machos desencadenan la sintesis de secreciones
de las glandulas accesorias que formaran la mayor parte del espermatéforo.
La espermatogénesis es inducida por las neurohormonas durante la vida pre-
imaginal y por el testiculo en los adultos.

Las neurohormonas y las hormonas juveniles tienen un papel muy
importante en el despliegue de los comportamientos de receptividad, ovula-
cidén, oviposicién y cuidados al nido en las hembras, y en el cortejo, la copula
y la formacién del espermatdforo en los machos.



5. LA REGULACION DE LA REPRODUCCION

La endocrinologia ligada al comportamiento reproductor en los escara-
bajos estercoleros es un area del conocimiento no explorada.
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Capitulo 6

LA COMUNICACION QUIMICA

Mario E. FaviLa

a comunicacién entre los seres vivos es definida por Wilson (1970) como

la accidén de alguna de las partes de un organismo que altera la probabi-
lidad de un patrén de comportamiento de otro organismo de forma adapta-
tiva. La comunicacién quimica implica la produccién de uno o mas estimulos
quimicos por parte de un organismo, llamado el emisor, y la captacién del
estimulo por otro organismo, el receptor, que puede ser de la misma o de
otra especie. La reaccién que genera la sefial quimica puede ser benéfica
para el emisor, el receptor o para ambos (Shorey 1977). La efectividad de
este mecanismo de comunicacion esté influida por las caracteristicas de los
organismos y del ambiente, asi como por sus interacciones.

De esta forma, el uso y la eficiencia de los canales sensoriales utilizados
en la emision y recepcion de mensajeros quimicos se pueden analizar en
términos de costos y beneficios ecoldgicos (Krebs y Davies 1981). En esta
era del Antropoceno, los costos en los procesos relacionados con la comuni-
cacién quimica, al igual que con otros mecanismos de comunicacién en los
seres vivos se estan incrementando, debido a las actividades humanas, lo que
pone en riesgo la subsistencia de las especies emisoras y receptoras, por rutas
a veces inesperadas.

Las investigaciones sobre comunicacién quimica, en la familia Scara-
baeidae, se han centrado en las subfamilias Cetoniinae, Melolonthinae,
Dynastinae y Rutelinae, ya que tienen una importancia econémica por ser
plagas agricolas y forestales (Leal 1998). La subfamilia Scarabaeinae, que
agrupa a los escarabajos del estiércol, también tiene gran importancia eco-
némica, pero contrariamente a las subfamilias ya mencionadas, su importan-
cia econdémica no es por los dafios que ocasiona, sino por los servicios
ecosistémicos que brinda, principalmente en los pastizales ganaderos.

En este capitulo se presenta la clasificacién y el origen de los mensajeros
quimicos en insectos, asi como los mecanismos electrofisiolégicos y las
estructuras que intervienen en la comunicacién quimica; se analiza la
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comunicacién quimica de los escarabajos del estiércol a nivel intraespecifico
e interespecifico, asi como el efecto de las actividades humanas sobre su
ecologia quimica; ademds, se sugieren futuras lineas a investigar en este
importante grupo de insectos.

1. CLASIFICACION Y ORIGEN DE LOS SEMIOQUIMICOS

El término de semioquimicos, también conocidos como mensajeros quimi-
cos, se refiere a las sustancias quimicas emitidas por un organismo, que
modifican el comportamiento o la fisiologia de otros organismos (Whittaker
y Feeny 1971, Masson y Brossut 1981). Los semioquimicos actdan a nivel
intraespecifico o interespecifico.

Las feromonas, por su parte, son una sustancia o mezcla de sustancias
liberadas por un organismo, lo que induce la respuesta de otro individuo de
la misma especie; término propuesto por Karlson y Luscher (1959 citado en
Shorey 1977). Las feromonas actdan a nivel intraespecifico, participan y
regulan los siguientes comportamientos en insectos: el comportamiento
reproductor a través de las feromonas sexuales; la localizacién o la senaliza-
cién del alimento; la regulacion social y de reconocimiento entre individuos;
la delimitacién de territorio y marcado de pistas quimicas, eso que se ha
estudiado ampliamente en insectos sociales; la alarma que se presenta, prin-
cipalmente en insectos sociales como las hormigas y termitas; y el control de
diferenciacion de castas en insectos sociales (Wilson 1971).

Por otro lado, los aleloquimicos actdan en las interacciones entre espe-
cies y afectan el crecimiento, la salud, el comportamiento, e inclusive la bio-
logia poblacional de organismos de las especies (Whittaker y Feeny 1971).
Dentro de los aleloquimicos se encuentran las alomonas, que son sustancias
o mezcla de sustancias liberadas por un organismo, que inducen la respuesta
en un individuo de otra especie y dan ventajas adaptativas al emisor de la
sustancia. Las alomonas pueden actuar como: secreciones defensivas; secre-
ciones con acciones antibidticas; atrayentes, como las sustancias emitidas
por flores que atraen insectos polinizadores; y como venenos.

Las cairomonas son otro conjunto de sustancias que son liberadas por
un organismo e inducen una respuesta en individuos de otras especies. En
este caso, la respuesta es favorable al receptor, pero dafiina al emisor. Por
ejemplo, las sustancias emitidas por arboles, principalmente terpenoides,
actian como senales de localizacién para los escarabajos descortezadores
(Curculionidae: Scolytinae) en las etapas iniciales de ataque e infestacion al
arbol, que pueden terminar con la muerte de éste generando grandes proble-
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mas econémicos (Lee et al. 2006). Las cairomonas han sido sujeto de
muchas discusiones. Blum (1981), las considera como feromonas o alomonas
que han sufrido un “tiro por la culata” evolutivo, pero que no se deberian
considerar como una clase diferente a las feromonas o alomonas. Borden
(1977), propuso una categoria mas para estos compuestos: alomona-cairo-
mona, que es un mensajero quimico que actia como una alomona para el
emisor pero como cairomona para el receptor.

Los infoquimicos son sefales quimicas que informan a un organismo
sobre su ambiente (Wilson et al. 2015). La percepcién de dicha sefial qui-
mica no solo induce cambios en el comportamiento y la fisiologfa del recep-
tor, también puede producir cambios a nivel morfoldgico. La clasificacién de
los infoquimicos es similar a la de semioquimicos, e incluye, ademas de los
compuestos descritos previamente, a las sinomonas, que son aleloquimicos
que producen una respuesta fisioldgica o de comportamiento que es adapta-
tivamente favorable para el emisor y el receptor; podriamos tomar el caso de
un atrayente floral que es benéfico tanto para la planta como para el insecto.

La respuesta generada por el estimulo quimico, en el organismo receptor,
permitié a Dethier et al. (1960) proponer otra clasificacion: 1. Un estimulante
locomotor es aquella sustancia quimica que genera una reaccién de cinesis o
movimiento que, si no hay una orientacion espacial de la sefial, provoca que los
organismos se dispersen de un area como consecuencia del incremento en la
velocidad de locomocién o de vuelo. 2. Una sustancia que disminuye la activi-
dad locomotora, provocando que los organismos se agreguen en torno a la
fuente del estimulante quimico como consecuencia de la reduccion en la velo-
cidad de locomocién. 3. Un atrayente que induce a los animales a orientarse
hacia la fuente de emision. 4. Un repelente que induce la reaccién contraria al
atrayente, provocando que el receptor se aleje de la fuente de emisién.

Los repelentes naturales son muy buscados por los bidlogos interesados
en el control de plagas, ya que estos compuestos pueden ser muy especificos,
evitando que la especie plaga ataque ciertos cultivos o arboles de interés
comercial. Otros compuestos inductores del comportamiento, y/o la fisiolo-
gia, son los fago-estimulantes, los fago-repelentes, los afrodisiacos, e inclu-
sive hay sustancias que estimulan la oviposicion.

Bésicamente existen dos origenes: el extrinseco, cuando los semioqui-
micos provienen de los alimentos ingeridos; y el intrinseco, que implica la
produccién de los semioquimicos a través del metabolismo del insecto.

En cuanto a los mensajeros quimicos de origen extrinseco se conoce, en
varias especies de coledpteros herbivoros, que buena parte de los componen-
tes de las feromonas de agregacién provienen de las plantas que consumen
(Hendry et al. 1975). Por ejemplo, el mirceno y el terpeno, que son produci-
dos por los pinos, tienen un efecto sinérgico con los compuestos producidos
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por Dendroctonus brevicomis LeConte, 1876 (Curculionidae: Scolytinae),
favoreciendo la agregacion de esta especie que se reproduce en el floema del
arbol. Las alomonas de origen externo han sido muy estudiadas en insectos
herbivoros. El escarabajo Chauliognathus lecontei Champ, 1914 (Canthari-
dae) produce una secrecidn defensiva, el acido 8-cis dihidromatracaria, que
se encuentra en las plantas de las que se alimenta (Eisner 1970); algunos
autores mencionan que muchos de estos compuestos defensivos se encuen-
tran en insectos con dietas muy diferentes.

Los mensajeros quimicos de origen intrinseco han sido estudiados con
is6topos radioactivos para conocer sus rutas. Los precursores de algunos
semioquimicos son sintetizados por el insecto, mientras que otros provienen
del alimento. Los semioquimicos también pueden ser producidos por
microorganismos simbiontes del organismo emisor (Davis et al. 2013). Por
ejemplo, en Dendroctonus frontalis Zimmermann, 1868 (Curculionidae) se
han encontrado hongos simbiontes en el micangio, estructura que se localiza
en la cabeza del insecto, que transforman el trans-verbenol a verbenona, la
que actla como una feromona de agregacién durante la colonizacién de los
arboles (Brand et al. 1976, Barras y Perry 2009). Los microorganismos sim-
bidticos también proveen aminodcidos esenciales, participando en la ecolo-
gia nutricional de los insectos (Douglas 2009).

Las estructuras anatémicas involucradas en la emision de semioquimi-
cos son glandulas bien definidas y delimitadas en el insecto emisor, quien
vierte sus productos al exterior. Las estructuras glandulares que producen o
almacenan feromonas, u otros semioquimicos, se originan a partir de células
epidérmicas modificadas que pueden estar situadas en cualquier parte de la
superficie externa del cuerpo del insecto (Percy y Weatherston 1974). Sin
embargo, otras fuentes de produccién de mensajeros quimicos se encuentran
en las partes internas del organismo, como en el intestino de varias especies
de insectos (Silverstein 1970).

2. QUIMIORRECEPCION

Las principales estructuras receptoras de semioquimicos voléatiles se encuen-
tran en las antenas de los insectos y son llamadas sensilas quimioreceptoras
(Figura 1). Los apices de los palpos maxilares y labiales, y los tarsos de la
mayoria de los insectos, también contienen estructuras quimiorreceptoras
(Schoonhoven 1977). Las sensilas quimiorreceptoras presentan poros en su
pared, por donde las dendritas de las neuronas sensoriales se ponen en con-
tacto con el medio ambiente externo (Slifer 1970).
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FiGura 1. Sensila olfatoria de un insecto. Modificada de Kaissling y Thorson (1980).

La identificacion y codificacién de un semioquimico por el insecto
receptor se da en tres niveles. Ejemplificamos este proceso con lo que pasa
con una sustancia volatil emitida por un insecto emisor y recibida en las
sensilas de las antenas de un insecto receptor. Las moléculas odoriferas se
adsorben en la superficie de la sensila antenal del insecto receptor a través de
los poros antes mencionados. La molécula, al establecer contacto con la
membrana de la neurona, o dendrita, genera una respuesta eléctrica. La
especificidad de la neurona al estimulo se debe a la presencia de diferentes
zonas receptoras sobre su membrana, lo que hace que cada molécula sea
reconocida en sitios especificos de la neurona (Seabrook 1977). A nivel celu-
lar, la excitacion de la neurona se da a través de un proceso conocido como
transduccién, que conduce a un cambio en el impulso nervioso. Hay varios
pasos en la transmision del estimulo quimico olfatorio en la sensila receptora
(Seabrook 1977): adsorcidn de la molécula estimulante en la membrana de la
neurona, difusién hacia la molécula receptora, unién de ambas moléculas,

289



LA REPRODUCCION DE LOS ESCARABAJOS ESTERCOLEROS

290

inactivacién de la molécula receptora, cambio en la conductividad de la
membrana e inactivacion de la molécula estimulante.

El cambio en la permeabilidad de la membrana de la neurona sensorial
se traduce en un fenémeno conocido como despolarizacién, que en su con-
junto produce un potencial de accidén. El conjunto de los potenciales de
accion propagados al sistema nervioso central es especifico para un olor
determinado y provoca una respuesta fisiolégica o conductual determinada
(Masson y Brossut 1981). La codificacion de los mensajes quimicos en la
célula sensorial de los insectos ha sido estudiada por medio de técnicas elec-
trofisiolégicas, introducidas por Schneider en 1957. Un electroantenograma
se obtiene al registrar potenciales de accién que son la suma de los potencia-
les de accién de todas las neuronas de la antena de un insecto, aunque tam-
bién se pueden hacer electroantenogramas de neuronas, en particular a
través de microelectrodos que permiten medir la actividad eléctrica de una
neurona. La electroantenografia ha permitido analizar la respuesta eléctrica
de las antenas de los insectos a compuestos volatiles, bajo condiciones expe-
rimentales muy controladas (Cortez et al. 2016).

3. COMUNICACION QUIMICA EN LOS ESCARABAJOS
DEL ESTIERCOL

Los escarabajos del estiércol relocalizan espacialmente el excremento de ver-
tebrados y otros materiales biol6gicos en proceso de descomposicién, como
cadéaveres de vertebrados e invertebrados, hongos y frutos descompuestos,
entre otros, por el enterramiento del alimento en galerias excavadas en el
suelo por los escarabajos cavadores, y por el transporte en forma de bola, a
cierta distancia del recurso alimenticio, labor efectuada por los escarabajos
rodadores del estiércol, aunque algunas especies rodadoras no ruedan su
bola debido a condiciones ecoldgicas que no favorecen la formacién de las
bolas de alimento (Halffter y Halffter 1989, Monteresino y Zunino 2003).
Estos dos mecanismos de transporte del alimento generan importantes
servicios a los ecosistemas, entre los que destacan la reduccién de prolifera-
cién de moscas y parasitos que se reproducen en el recurso alimentario, la
bioturbacién en las galerias que hacen los escarabajos debajo del suelo, el
incremento de la fertilidad de los suelos, asi como la dispersién secundaria
de semillas, entre otros (Halffter y Matthews 1966, Andresen y Feer 2005,
Nichols et al. 2008) (Capitulo7). Se hace énfasis en los escarabajos del estiér-
col en zonas ganaderas, donde el uso de desparasitantes y otros quimicos
aplicados al ganado estan afectando drasticamente sus interacciones intraes-
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pecificas y de seguro interespecificas, asi como a las poblaciones (Huerta et
al. 2013, Martinez et al. 2018, Rodriguez-Vivas et al. 2019, Verda et al.
2015, Villada-Bedoya et al. 2019) (Capitulo 8). Verda et al. (2015) demos-
traron, experimentalmente, que el consumo de los residuos de ivermectina,
localizados en el estiércol del ganado, provoca una disminucién de la capaci-
dad olfativa y locomotora de Scarabaeus cicatricosus Lucas, 1846, un esca-
rabajo del estiércol clave en los ecosistemas del Mediterrdneo. La ivermectina
podria estar causando efectos negativos en actividades como la bisqueda de
comida, de parejas y en la flora microbiana, y en la comunicacion quimica, a
nivel intraespecifico e interespecifico, entre los escarabajos del estiércol. Los
costos econdémicos de la pérdida de este grupo de insectos en zonas ganade-
ras son muy importantes (Capitulo 8).

La fuerte atraccién que ejercen los recursos utilizados por los escaraba-
jos del estiércol para alimentarse y reproducirse provoca que los individuos
de las diferentes especies se agreguen en la fuente de alimentacién, asi sea
una bosta de excremento, un cadiver de vertebrado u otro recurso en des-
composicién, y que compitan por el recurso (Halffter y Matthews 1966). Es
en la fuente de alimentacion donde interaccionan y compiten las especies por
el alimento, asimismo, es donde se encuentran los individuos de la misma
especie y forman parejas para nidificar, también donde los individuos del
mismo sexo se encuentran y pelean, ya sea por el alimento o por la posible
pareja, y donde pueden ser depredados. Asi, durante los procesos de locali-
zacion y relocalizacién de su alimento los escarabajos del estiércol interac-
cionan con individuos de su misma especie y de otras especies.

Las interacciones intraespecificas e interespecificas son fundamental-
mente analizadas a través de su comportamiento. A nivel intraespecifico, las
interacciones macho-hembra han sido bien estudiadas en este grupo de
insectos, asi como las interacciones agonisticas entre machos, pero también
entre hembras (Chamorro-Florescano y Favila 2008, Chamorro-Florescano
et al. 2011, 2017). Los combates entre machos han sido descritos desde los
trabajos de Jean-Henri Fabre, en 1897, posteriormente fueron analizados a
profundidad por Halffter y Matthews (1966). Partiendo de estos trabajos
pioneros hemos encontrando que la comunicacién quimica juega un papel
muy importante durante estas interacciones (Favila et al. 2016).

La localizacidén y caracteristicas de las fuentes de emisién de semioqui-
micos en los escarabajos del estiércol han sido bien estudiadas. Los estudios
mas relevantes sobre la distribucién y caracteristicas morfolégicas del sis-
tema de glandulas tegumentarias, en estos escarabajos, han sido realizados
por Pluot-Sigwalt (1982, 1983, 1988a, b, 1989, 1991, 1995). Estas glandulas
exdcrinas presentan un reparto en el cuerpo de los escarabajos asociado a su
comportamiento. Segtin Pluot-Sigwalt (1991, 1995) el sistema glandular
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tegumentario abdominal, entre rodadores y cavadores es diferente. En los
escarabajos cavadores encontré que en la tribu Coprini la diversidad del
reparto de glandulas varia segin la subtribu. En Coprina, sélo Catharsius
crassicornis Gillet, 1911, tiene glandulas esternales, presentes en ambos
sexos, en forma de placas en los margenes del abdomen. En cambio, en
Copris moffartsi Gillet, 1907 sélo las hembras tienen glandulas esternales,
androides, con apariencia de pequenas cribas bien desarrolladas entre el ter-
cer y séptimo esternito. Las hembras de los Phanaeina presentan glandulas
esternales. En Dichotomiina las glandulas se reparten en forma muy diversa,
algunas especies tienen inicamente unidades glandulares dispersas, en otras
solo las hembras presentan glandulas esternales o en ambos sexos tienen este
tipo de glandulas. En los escarabajos rodadores el abdomen est4 en constante
contacto con la bola de alimento durante el rodaje, y este comportamiento
estd asociado a una gran complejidad glandular en la regién abdominal. En
las subtribus Eucraniina y Sisyphina las glandulas esternales estan presentes
exclusivamente en las hembras. En todas las especies de Gymnopleurina
estudiadas por Pluot-Sigwalt (1991, 1995), machos y hembras presentan
glandulas abdominales. Scarabaeina y Canthonina son las subtribus en las
que el reparto de sus glandulas abdominales es el mas complejo en los Sca-
rabaeinae.

Existen otras glandulas tegumentarias estudiadas por Pluot-Sigwalt
(1988a, 1988b, 1989). Esta autora ha descrito las llamadas glandulas clipea-
les con funciones desconocidas. También estdn las glandulas del labro y la
epifaringe, previamente mencionadas en Phanaeus por Edmonds (1972), que
posiblemente estan relacionadas con funciones digestivas como en especies
del género Canthon (Pluot-Sigwalt 1988b). La glandula mandibular, también
descrita por primera vez por Edmonds (1972), podria funcionar como equi-
valente a las glandulas salivales en otros animales (Pluot-Sigwalt 1988a). Las
glandulas metasternales, estructuras glandulares muy voluminosas que des-
embocan en la regién del metasterno, entre las coxas medias, sélo se encuen-
tran en los machos de escarabajos rodadores africanos del género Anachalcos
(Pluot-Sigwalt 1989). Finalmente, hay una gran cantidad de canaliculos
cuticulares, con funciones desconocidas, dispersos en diferentes partes del
cuerpo de los Scarabaeinae.

a. Origen de semioquimicos

Desconocemos si el origen de los compuestos quimicos producidos en las
glandulas exocrinas de los escarabajos del estiércol es extrinseco, originados
a partir de su alimento principalmente, o intrinseco, formado via rutas meta-
bélicas. Es posible que los semioquimicos producidos por los escarabajos del
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estiércol también pueden tener su origen en los metabolitos secundarios
bioactivos liberados por sus microorganismos simbiontes.

Se conoce muy poco sobre la microbiota asociada al tracto digestivo de
los escarabajos del estiércol y la comunicacién quimica (Thiyonila et al. 2018),
pero se conoce que los microorganismos en el tracto intestinal de los escara-
bajos del estiércol participan en los procesos de digestion, y al parecer tam-
bién tienen un papel muy importante en la inmunidad de los individuos.
Huerta y Halffter (1955), en un estudio pionero, efectuaron un analisis de la
actividad proteolitica de bacterias aisladas del intestino de algunos insectos y
diplépodos, entre los que incluyeron algunos ejemplares de la subfamilia Sca-
rabaeinae. Estos autores encontraron que en especies de los géneros Canthon,
Copris y Phanaeus se presentan bacterias con actividad proteolitica, lo que
sugiere que las bacterias del tracto digestivo estan asociadas a la digestion
intestinal; sin embargo, los autores mencionan que el estudio se efectué en un
medio de cultivo que fue altamente selectivo, por lo que los cultivos estudia-
dos por estos autores no fueron una verdadera representacién de la flora bac-
teriana encontrada en condiciones naturales en el intestino.

Tuvieron que pasar muchos afios para retomar el tema y ahora se tiene
una mejor idea de los integrantes de la microbiota intestinal de los escaraba-
jos del estiércol gracias al desarrollo de la metagendmica. Kumari et al.
(2018) identificaron la diversidad bacteriana asociada al tracto intestinal de
Onthophagus dama (Fabricius, 1798) y Oniticellus cinctus (Fabricius, 1775)
usando medios de cultivo y metagenémica. La microflora en este grupo de
insectos puede ayudar a la digestién de carbohidratos complejos presentes en
el estiércol que consumen. Estos autores identifican en el intestino de
Onthophagus dama bacterias como Enterobacter sp., Aeromonas sp., Ralsto-
nia sp., Dysgonomonas sp., Betaproteobacteria y Gilliamella sp. En el intes-
tino de Oniticellus cinctus encontraron Enterococcus sp., las bacterias
Firmicutes sp., Gilliamella sp., Peptoniphilus sp., Dysgonomonas sp., Por-
phyromonas sp. y Burkholderiales.

Recientemente, Suédrez-Moo et al. (2020), usando técnicas metagend-
micas describieron la diversidad y composicién de la microbiota encontrada
en las diferentes etapas del ciclo de vida del escarabajo cavador, Copris incer-
tus. La composicién taxondmica de esta microbiota, varia de acuerdo con
cada etapa del ciclo de vida estudiada en este insecto. Por ejemplo, Entero-
bacter y Serria estan presentes en la hembra adulta reproductora, en los hue-
vos predomina Nocardioides e Hydrogenophaga, pero en las larvas y pupas
dominan Dysgonomonas y Parabacteroides, mientras que en las crias eclosio-
nadas Ochrobactrum es el género mas abundante. La especializacion dieté-
tica, asi como factores morfofisioldgicos involucrados en la transicién de una
etapa de desarrollo a la siguiente, podrian explicar las diferencias de la
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microbiota en cada etapa de la vida de C. incertus (Suarez-Moo et al. 2020).
Sin duda, un campo muy promisorio en la ecologia quimica de los escaraba-
jos del estiércol es la relacion entre su microflora y la produccién de semio-
quimicos, microflora que puede estar presente no solo en su tracto intestinal,
sino en diferentes estructuras del cuerpo, como la glandula mandibular, las
glandulas pigidiales y otras.

b. Quimiorreceptores

Los quimiorreceptores de los escarabajos del estiércol, al igual que en otros
insectos, se encuentran en las antenas y en los apéndices de los palpos maxi-
lares y labiales. Los estudios sobre el proceso electrofisioldgico de la quimio-
rrecepcién en escarabajos del estiércol se han efectuado usando técnicas de
electroantenografia, en las que un electroantendgrafo se acopla a un croma-
tografo de gases, que permite identificar los compuestos que generan una
respuesta fisiolégica en la antena del escarabajo que se manifiesta en un
impulso eléctrico.

Burger (2014) describe los estudios electroantenogréaficos realizados con
su equipo de colaboradores (Burger et al. 1983, 1990, 1995, 2008). Estudia-
ron tres especies de escarabajos rodadores sudafricanos: Kheper nigroaeneus
(Boheman, 1857), K. subaeneus (Harold, 1869) y K. bonellii (MacLeay, 1821)
con el objetivo de encontrar evidencias de respuestas a feromonas sexuales. Sin
embargo, se encontrd que en K. nigroaeneus las antenas de machos y hembras
dieron respuestas electrofisiologicas similares a los extractos de las glandulas
abdominales de los machos, por lo que descartaron que fuera una respuesta a
una feromona sexual, més bien podria ser una feromona de agregacion o de
antiagregacion. En K. bonellii el metil-2-((R,R)-2hexil-ciclopropil)-acetato,
también provocé una respuesta electrofisiolégica en las antenas de machos y
hembras de esta especie (Burger et al. 2008). En sintesis, varios compuestos
de las secreciones de las especies que ellos estudiaron no provocaron la res-
puesta electrofisiologica esperada que indicara que se trataba de una feromona
sexual.

Los escarabajos rodadores, al efectuar el transporte de las bolas de
alimento en el suelo estan expuestos a depredacién. Observaciones de
campo del autor de estas lineas, y de sus estudiantes en la selva de Los
Tuxtlas, indican que las hormigas Camponotus sericeiventris (Guérin-Mé-
neville 1838) tratan de depredar a los escarabajos rodadores del género
Canthon, sin embargo, son repelidas al entrar en contacto con el escara-
bajo. Cortez et al. (2012) efectuaron un estudio en el que evaluaron la
respuesta electrofisiolégica de la antena de Camponotus sericeiventris frente
a los compuestos pigidales de C.c. cyanellus y C. femoralis. El estudio se
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hizo a través del método conocido como deteccién acoplada de cromato-
grafia de gases-electroantenograma (GC-EAD) y espectrometria de masas de
Ge (GeMs). Se encontrd que hubo respuesta electrofisiolégica a compuestos
liberados por las glandulas pigidiales de cada especie de escarabajo, siendo
uno de ellos, el fenol, comiin en ambas especies. Un compuesto conocido
como geraniol y otro que es desconocido, son también liberados por C.
femoralis, mientras que el guayacol y un compuesto no identificado fueron
liberados de las glandulas pigidiales de C. cyanellus, provocando también
la respuesta en la antena de la hormiga. El guayacol y el geraniol son com-
puestos aromaticos defensivos y con funciones feromonales en varias espe-
cies de invertebrados, pero también han sido encontrados en aceites
esenciales de plantas (Duffey 1980, Blum 1981, Gnanasunderam 1985,
Taira et al. 2003).

c. Agregacion en la fuente de alimentacion

Los compuestos volatiles del estiércol son la sefial quimica que determina la
atraccion de los escarabajos del estiércol a la fuente de alimentacién (Halff-
ter y Matthews 1966). El contenido de humedad y la calidad nutricional,
también determinan la seleccién del recurso (Hanski y Cambefort 1991).
Aunque es la mezcla de olores lo que atrae a los escarabajos del estiércol, y a
otros insectos como las moscas y ciertas especies de mariposas, estudios de
campo y laboratorio muestran que puede haber respuestas por compuestos
volétiles especificos de las heces de algunos herbivoros.

En la regién de Los Tuxtlas, los escarabajos del estiércol son fuerte-
mente atraidos a excrementos de vertebrados de la selva. Amezquita y Favila
(2010) demostraron que tanto la composicién y abundancia de especies,
como las tasas de remocién del excremento del mono arana (Ateles geoffroyi
Khul, 1820) son mayores comparadas con excremento de vaca. Ciertas espe-
cies de escarabajos del estiércol del Mediterraneo, de las subfamilias Apho-
diinae y Scarabaeinae, y de la familia Geotrupidae, son atraidos
preferentemente por el estiércol de herbivoros especificos (Dormont et al.
2004, 2007). Geotrupes stercorarius, Trypocopris pyrenaeus, Anoplotrupes
stercorosus 'y Acrossus rufipes [citado como Aphodius rufipes] son atraidas
por el excremento de ovejas. Onthophagus fracticornis, de la subfamilia Sca-
rabaeinae, prefiere excremento de caballo, mientras que Aphodius fimetarius
muestra claramente una preferencia por estiércol bovino. Los excrementos
de ciervos son preferidos por Melinopterus consputus (Creutzer, 1799)
[citado como Aphodius consputus 'y Otophorus haemorrhoidalis (Linnaeus,
1758) [citado como Aphodius haemorrhoidalis].
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Los compuestos volatiles de las heces de los vertebrados estudiados en
laboratorio, por Dormont et al. (2007), utilizando olfactémetros, mostraron
que T. pyrenaeus, Anoplotrupes stercorosus y Aphodius rufipes son atraidos
principalmente por compuestos volétiles de estiércol de oveja. Onthophagus
fracticornis fue atraido por volatiles de estiércol de caballo, mientras que
Otophorus haemorrhoidalis fue atraido por volétiles de excremento de ciervo.
Estos resultados sugieren una segregacién quimica de preferencias de recur-
sos alimenticios en los escarabajos del estiércol, que ha favorecido, entre
otros factores, la diversificacion de este grupo de insectos.

Un importante nimero de especies de escarabajos del estiércol utilizan
recursos alternativos al estiércol, principalmente aprovechan la carrofa, fru-
tas en proceso de descomposicién, hongos y flores, incluso milpiés vivos o
muertos (Halffter y Halffter 2009, Bedoussac et al. 2007, Schmitt et al.
2004). El cambio de aprovechamiento del estiércol a carrofia, en escarabajos
del estiércol neotropicales, ha ocurrido principalmente en especies de los
géneros Coprophanaeus, Deltochilum y Canthon. Este cambio pudo haber
sido causado por la extincion de mega-herbivoros, y en un efecto en cascada
haber provocado la desaparicion de los recursos alimenticos de los escaraba-
jos del estiércol, lo que propicié el cambio de dieta (Halffter y Halffter 2009,
Scholtz et al. 2009).

Durante el proceso de descomposicion de los cadaveres de vertebrados
se emiten compuestos organicos volatiles que atraen insectos y otros anima-
les carrofneros, como es el caso de los escarabajos necrdfagos. Bedoussac et
al. (2007) encontraron que el benzaldehido presente en las secreciones
defensivas de milpiés, funciona como un atrayente exclusivo para el escara-
bajo rodador Canthon morsei Howden, 1966, en la selva de Los Tuxtlas. En
el género Deltochilum se han descrito casos de especies que atacan a milipe-
dos vivos (Pereira y Martinez 1956, Cano 1998, Larsen ef al. 2009).

El ataque es principalmente a individuos con heridas en su cuerpo, lo
que sugiere que los compuestos liberados en la zona dafiada atraen a los
escarabajos. Milipedos muertos también son un recurso alimentario para
otras especies de Scarabaeinae en Africa y Borneo (Krell 1999, Briihl y Krell
2003). En cadaveres de vertebrados es frecuente encontrar al escarabajo
Anoplotrupes stercorosus (Weithmann et al. 2020), que es capaz de percibir
24 volatiles emitidos durante el proceso de descomposicion, posterior a la
hinchazén del organismo. En ensayos de campo, los escarabajos fueron
atraidos por una mezcla de DMTS, 3-octanona y benzaldehido. La deteccién
por A. stercorosus de estos compuestos que emiten los cuerpos de vertebra-
dos en descomposicidn, en los bosques europeos, favorece la explotacién y la
rotacién rapida de estos recursos temporalmente limitados (Weithmann et
al. 2020).
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d. Interacciones intraespecificas

Un tema controversial entre los estudiosos de la comunicacién quimica, en
los escarabajos del estiércol, es la emisién de feromonas sexuales. Tribe
(1975) publicé por primera vez la emisidon de feromonas sexuales en especies
africanas del género Kheper. Posterior a este trabajo, el comportamiento de
emisién de feromonas se ha reportado en varias especies africanas de esca-
rabajos rodadores del mismo género Kheper (Edwards y Aschenborn 1988,
Sato e Imamori 1986). En América, el comportamiento de emisién de estas
feromonas ha sido descrito en Canthon c. cyanellus, C. femoralis, C. virens
(Mannerheim, 1829) y en C. quinquemaculatus Castelnau, 1840 (Bellés y
Favila 1983, Favila y Diaz 1996, Favila et al. 2012, Halffter et al. 2013, Can-
til et al. 2014). Los machos de Sisyphus mexicanus Harold, 1863, también
presentan este comportamiento (Favila obs. per. en la regién de Laguna
Verde, Veracruz).

El comportamiento de emisién de volétiles es similar en todas las espe-
cies de rodadores. El macho se para de cabeza, con el clipeo en el suelo y el
cuerpo sostenido por sus patas anteriores y medias, las patas posteriores
estan extendidas. El macho restriega las patas sobre el abdomen y el pigidio,
a intervalos de tiempo que varian segtn la especie (Figura 2). En el abdomen
hay un conjunto de glandulas que liberan una sustancia pastosa de origen
proteico que sirve como acarreador de compuestos volatiles (Figura 3). El
material de aspecto proteico ha sido también mencionado en C. ¢. cyanellus,
por Bellés y Favila (1983). La emision de compuestos abdominales, tanto en
las especies de Kheper como en las de Canthon, ocurre en diferentes sitios.
Se ha observado principalmente en la fuente de alimentacion, pero también
al lado de la bola transportada por un macho, inclusive en el sitio de nidifi-
cacién, pero Kheper nigroaeneus tiene este comportamiento sin que exista
alimento cercano (Edwards y Aschenborn 1988). Canthon c. cyanellus pre-
senta este comportamiento en el cadédver, préximo a la bola de alimento
durante el rodaje, inclusive junto a la hembra con la que esta nidificando
(Figura 2).

La funcién de feromona sexual no ha podido ser demostrada en las
especies de Kheper estudiadas (Burger 2014, Burger et al. 1983, 1990, 1995,
2008), por lo que se piensa que se trata de feromonas de agregacion (Burger
2014). Machos de K. subaeneus se paran de cabeza sobre bofigas de excre-
mento de rinocerontes (Burger 2014). Asimismo, un gran ndmero de indivi-
duos de K. subaeneus han sido observados en algunas bonigas, pero en otras
cercanas no habia ningtn escarabajo, aunque, eran aparentemente igual de
frescas que las que estaban rebosantes de escarabajos, por lo que podria
tratarse mas bien de la emision de feromonas de agregacion y no de feromonas
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FiGURA 2. Emisién de feromonas por machos de Canthon c. cyanellus en: a) la fuente
de alimentacion, b) sobre la bola de alimento, ¢) al lado de la bola de alimento, d) en
el nido con la hembra y las bolas nido. Modificada de Bellés y Favila (1983).

sexuales (Burger 2014). Varios autores han descrito la agregacion sobre cier-
tas bofiigas, pero no en otras cercanas con caracteristicas que permitirian
que fueran también aprovechadas (Halffter y Matthews 1966, Halffter y
Edmonds 1982, Hanski y Cambefort 1991).

No sdlo las glandulas abdominales de los escarabajos rodadores estan
relacionas con atraccion sexual. Cortez et al. (2015) analizaron en dos espe-
cies de Canthon los compuestos volatiles y semivolatiles de sus secreciones
pigidiales. Canthon femoralis presenta al menos 56 compuestos en sus glan-
dulas pigidiales, 10 exclusivos de hembras y 17 de machos. Los compuestos
pigidiales identificados en Canthon c. cyanellus son 38, de los cuales dos sélo
estan presentes en hembras y en machos, respectivamente. Los compuestos
quimicos de Canthon femoralis son principalmente hidrocarburos alifaticos
e hidrocarburos sesquiterpénicos. En el caso de Canthon c. cyanellus, los
compuestos mas abundantes son hidrocarburos alifaticos y acidos carboxili-
cos; en las dos especies los acidos grasos estdn en la misma proporcién.

En un nimero importante de especies de escarabajos, varios de los com-
puestos antes mencionados funcionan como feromonas durante el aparea-
miento (Francke y Dettner 2005, Vuts et al. 2014). Cortez et al. (2015)
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Ficura 3. Séptimo esternito abdominal del macho Canthon c. cyanellus: a) localiza-
cién de las depresiones (flechas) donde se agrupan los poros glandulares; b) detalle
de una depresidon que muestra la aparicién de secreciones (flechas). Tomada de
Bellés y Favila (1983).

encontraron que, de acuerdo con un analisis de conglomerados, los com-
puestos quimicos de machos y hembras de Canthon femoralis son diferentes,
lo que sugiere que los compuestos pigidiales de esta especie podrian estar
relacionados con funciones feromonales, lo cual tendra que ser probado en
estudios de campo y laboratorio.

Durante el rodaje, los escarabajos pueden impregnar la bola con sustan-
cias atractivas para las hembras (Favila et al. 2012). En Canthon c. cyanellus
se demostré que frente a una bola rodada por un macho sexualmente activo,
y una bola testigo (no rodadas por un macho), las hembras seleccionaban las
bolas rodadas por los machos (Favila 1988). De esta forma, la atraccién
sexual en esta especie, y posiblemente en otras especies de escarabajos roda-
dores, ocurra a corta distancia durante el rodaje de la bola de alimento por el
macho, quien durante este proceso impregna dicha bola con compuestos
pigidiales y de las glandulas esternales que son atractivos para la hembra.

e. Reconocimiento sexual

La relacién entre reconocimiento sexual y comunicacién quimica ha sido
estudiada sélo en Canthon c. cyanellus, y son hidrocarburos cuticulares los
compuestos asociados al reconocimiento sexual en esta especie (Ortiz-Do-
minguez et al. 2006). Machos y hembras tiene un perfil de hidrocarburos
cuticulares diferentes. Ortiz-Dominguez et al. (2006) efectuaron un experi-
mento en el que a un macho sexualmente activo se le ofrecié una bola de
alimento que tenia fijada la carcasa de un macho que fue banado con los
compuestos cuticulares de hembras, el macho fue “enganado” y rodé la bola
de alimento con la carcasa del macho disfrazado quimicamente de hembra.
Resultados similares fueron encontrados con hembras que rodaron bolas de
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alimento con carcasas de hembras impregnadas con compuestos cuticulares
de machos. Es muy probable que en otras especies de rodadores el reconoci-
miento sexual sea también quimico (Scholtz 2009). {Qué compuestos cuti-
culares especificos son los responsables del reconocimiento sexual? es un
tema ain por investigar (Favila ef al. 2012).

Los compuestos cuticulares, que incluyen principalmente hidrocarbu-
ros, pueden ser usados como caracteres para ayudar a resolver filogenias en
escarabajos y otros insectos. Niogret et al. (2019) efectuaron un analisis
filogenético en Geotrupidae, una familia de escarabajos del estiércol princi-
palmente de zonas templadas, subtropicales, y de regiones tropicales de Asia
(Schoolmeesters 2010). Cada especie estudiada estuvo asociada con un per-
fil quimico especifico de hidrocarburos cuticulares, y todos los individuos de
la misma especie tuvieron compuestos quimicos similares. La fuerte correla-
cién entre quimiotaxonomia y filogenia basada en caracteres genéticos,
manifiesta que la variacién de los hidrocarburos cuticulares en los geotripi-
dos tiene una base genética (Niogret et al. 2019).

f. Interacciones interespecificas

Las aves son los principales depredadores de artrépodos que habitan en el
estiéreol, pero de acuerdo con el estudio realizado por Young (2015), existe
muy poca informacion en la literatura sobre depredacién de escarabajos del
estiércol. En el cuervo, Corvus brachyrhynchos Brehm, 1822, se han encon-
trado hasta 50 ejemplares de afodinos en el estbmago. De acuerdo con la
revision de este autor, las aves buscan escarabajos y otros artrépodos sobre
la bosta de estiércol, debajo de ésta, removiéndola con el pico o esperando a
que lleguen los escarabajos a la bosta. Entre otros depredadores de escaraba-
jos del estiércol se mencionan algunas especies de mamiferos, como los eri-
z0s, 0s0s, tejones y zorrillos. En Italia se encontraron restos de escarabajos
estercoleros, sobre todo de Geotrupidae, en heces de jabali, zorro y coma-
dreja (Zunino, datos no publicados). En el estémago de la mofeta manchada
Spilogale interrupta (Linnaeus, 1758) se encontraron partes del cuerpo de
individuos pertenecientes a una especie no identificada de Canthon. Un
especialista en consumir escarabajos del estiércol es la mangosta Mungos
mungo (Gmelin, 1788) de Uganda, Africa. Ranas, sapos y lagartijas también
depredan escarabajos del estiércol (Young 2015), asi como otros invertebra-
dos que incluyen aracnidos, acaros, hemipteros, dipteros y otros coledpteros,
principalmente los estafilinidos en los que hay reportes de depredaciéon de
especies de Aphodius y de Onthophagus. De esta forma, la depredacion de
escarabajos del estiércol por vertebrados e invertebrados es indiscutible, pero
claramente no se puede decir que estos animales dependan de este grupo de
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insectos para su sobrevivencia, parecen mas bien ser un complemento en su
dieta.

(Por qué hay poca informacién de depredacién de escarabajos del
estiércol? En el contexto de la comunicacién quimica, se ha documentado
que las glandulas pigidiales de los escarabajos rodadores del estiércol produ-
cen compuestos que actan como repelentes o sustancias defensivas (Bellés
y Favila 1983, Pluot-Sigwalt 1988a, b, 1991, Favila 2001, Cortez et al. 2012,
Favila et al. 2012). Como se menciond previamente, Camponotus sericeiven-
tris es una hormiga que ha sido observada intentando depredar a especime-
nes del escarabajo rodador necréfago, Canthon c. cyanelllus, en la selva de
Los Tuxtlas, Veracruz. Durante el ataque, la hormiga se acerca al escarabajo,
y al tocar el cuerpo de éste con sus antenas es repelida, ademas, dobla el
gaster (parte posterior del cuerpo de las hormigas) hacia adelante y se queda
con las mandibulas abiertas, comportamiento descrito como un sistema
puro de alarma-defensa (Leuthold y Schlunegger 1973). La respuesta elec-
trofisiolégica, de la antena de la hormiga, a los compuestos defensivos libe-
rados por las glandulas pigidiales de Canthon c. cyanellus y de C. femoralis
descrita en parrafos anteriores, muestran que durante la evolucién de las
interacciones interespecificas de los escarabajos rodadores, que son los mas
expuestos a depredacién por su actividad sobre el suelo, han desarrollado
mecanismos quimicos de defensa.

Como se menciond, la produccién de feromonas por los escarabajos del
estiércol, durante el “parado de cabeza” descrito en machos de varias especies
de escarabajos rodadores, es un tema muy controversial y no hay evidencias
claras de que estos escarabajos produzcan feromonas sexuales. Bellés y Favila
(1983) asocian este comportamiento a la emisién de compuestos defensivos
contra depredadores y competidores, al demostrar que larvas de la mosca
Calliphora sp. son repelidas por las bolas de carrofia rodadas e impregnadas
por los machos de C. c. cyanellus. El comportamiento de emisién lo realizan
durante la construccién de la bola del alimento y su rodaje, inclusive en el
mismo nido con la hembra presente, lo cual es contradictorio con la produc-
cién de una feromona sexual, por lo que el comportamiento de emisién lo
asocian mas a un sistema de defensa del nido. Los machos de Canthon quin-
quemaculatus también emiten volatiles en la entrada de la galeria superficial
que construye cada uno de ellos, y en donde se localiza una hembra con su
bola de alimento, por lo que Cantil et al. (2014) concluyen que el comporta-
miento de emisién en esta especie es similar a la de emisién de compuestos
repulsivos descrito por Bellés y Favila (1983), en el nido de C. c. cyanellus
(Figura 3). Otra posibilidad es que los compuestos liberados por el macho
actdlen también como feromonas de antiagregacién, con lo que evitan que
otros machos de la misma especie lleguen al nido y compitan por la hembra.
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g. Proteccion del alimento

Como se menciond, los machos del escarabajo rodador necréfago Canthon c.
cyanellus, impregnan la bola de carrona con una alomona que repele moscas
del género Calliphora, competidores del escarabajo por el recurso (Bellés y
Favila 1983). Se desconocia en ese estudio de dénde provenian los compues-
tos defensivos, se sospechaba que provenian de las gldndulas abdominales,
pero que también las glandulas pigidiales podrian estar involucradas en la
proteccion de la bola de alimento. Ahora sabemos que las glandulas pigidia-
les de los escarabajos rodadores producen una gran diversidad de compues-
tos con actividad bioldgica, presentando asi una multifuncionalidad
extraordinaria (Cortez et al. 2015). El acido dodecanoico, el heptadecano y
el 4cido miristico, entre otros, tienen funciones defensivas. Los hidrocarbu-
ros sesquiterpénicos y los acidos carboxilicos encontrados en las glandulas
pigidiales de Canthon c. cyanellus y Canthon femoralis, han mostrado activi-
dades anti-putrefaccién y antimicrobianos en otros insectos (Blum 1981,
Laurent et al. 2005, Degenkolb ef al. 2011, Dettner 2015, Vuts et al. 2014).
Por ejemplo, el acido acético y el 4cido benzoico, compuestos abundantes en
las glandulas pigidiales son antimicrobianos y conservadores (Blum 1981,
Degenkolb et al. 2011).

Es de hacer notar, que tanto machos como hembras producen o secues-
tran estos compuestos, con lo que evitan la descomposicién y contaminacién
bacteriana y fangica. Particularmente, es relevante que la presencia de los
padres en el nido evita el desarrollo de hongos en las bolas nido elaboradas
por la hembra (Favila 1993). La ausencia de los progenitores en el nido,
durante las primeras etapas de desarrollo larval, provoca que las bolas nido
se llenen de hongos, reduciendo significativamente la sobrevivencia de las
crias cuando se compara con la sobrevivencia y la eclosién de crias que fue-
ron cuidadas por los progenitores durante su desarrollo larvario.

En los escarabajos del estiércol se presenta el cleptoparasitismo, que es
la utilizacién del alimento acumulado por otras especies de escarabeidos
para su alimentacion y reproduccién (Paulian 1943, Martin-Piera y Lobo,
1993). Las especies cleptoparasitas son en general especies pequenas de los
géneros Aphodius y Onthophagus, que aprovechan los recursos de especies
mas grandes de escarabajos rodadores sudafricanos como Kheper sacer y K.
cicatricosus entre otros (Halffter y Deloya, 2007). Se desconoce si este com-
portamiento es casual o una estrategia de nidificacién por parte de los esca-
rabajos cleptoparasitos (Martin-Piera y Lobo, 1993). En caso de que sea una
estrategia reproductiva, surgen las preguntas: (cOémo los escarabajos
cleptoparasitos son capaces de parasitar nidos de otras especies de
escarabajos, y en qué forma participa la comunicacidon quimica?, {existe
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mimetismo quimico en los cleptoparasitos que les permite no ser rechazados
o eliminados por los escarabajos que son cleptoparasitados? No lo sabemos.

4. EFECTO DE LAS ACTIVIDADES HUMANAS SOBRE LA
ECOLOGIA QUIMICA DE LOS ESCARABAJOS DEL ESTIERCOL

México es un pais con una fuerte cultura ganadera, aproximadamente 58% del
territorio nacional estd dedicado a la produccién de ganado vacuno. El pais
cuenta con alrededor de 30 millones de cabezas de ganado en las areas gana-
deras (INEGl 2007). En el estado de Veracruz, principal productor de ganado
bovino, hay aproximadamente cuatro millones de cabezas de ganado bovino
para produccién de carne. Actualmente, en algunas regiones del pats, la den-
sidad de pastoreo promedio es de una cabeza de ganado por hectarea (Favila
2012). La introduccién de ganado durante la conquista espafiola generd cam-
bios en el paisaje del Altiplano Mexicano y de las regiones tropicales del pafs.
Hubo un reemplazo de la agricultura indigena a la produccién ganadera euro-
pea. Si bien esta modificacién del paisaje fue significativa, el estiércol produ-
cido, principalmente por el ganado vacuno y equino, no generaron ninguna
crisis ambiental en México ni en general en América, como ocurrib en Austra-
lia y Nueva Zelanda, a tal grado que se crearon programas para introducir
escarabajos del estiércol de otras partes del mundo, eso en la década de los
sesenta del siglo pasado (Bornemissza 1979, Doube y Macqueen 1991).

En este capitulo hemos visto que la cantidad de compuestos quimicos
involucrados en las interacciones intraespecificas e interespecificas es consi-
derable. En las especies mejor estudiadas, Canthon c. cyanellus y C. femora-
lis, se han descrito alrededor de 85 compuestos volatiles, solamente en sus
glandulas pigidiales (Cortez et al. 2015). Tal cantidad de compuestos deben
tener diferentes origenes, desde la captura de ellos en el alimento, la produc-
cién via ex novo y, enfatizamos, la produccién de semioquimicos por la
microflora intestinal de los escarabajos del estiércol, todo lo cual podria estar
siendo afectado por el consumo de desparasitantes, que podrian estar provo-
cando un declive en esta microbiota, afectando no solo procesos metabdli-
cos, sino también la comunicacién quimica de este grupo de insectos.

Especial atencién se debe hacer con los escarabajos del estiércol en zonas
ganaderas, debido a que en estos ambientes el uso de desparasitantes y otros
quimicos aplicados al ganado, estan afectando drésticamente no solo a las
poblaciones de escarabajos del estiércol (Huerta et al. 2013, Martinez et al.
2018, Rodriguez-Vivas et al. 2019, Villada-Bedoya et al. 2019), sino a los
mismos individuos durante sus interacciones intraespecificas y seguramente
interespecificas (Verdd et al. 2015). Los costos econdémicos de la pérdida de
este grupo de insectos, en zonas ganaderas, seran analizados en el capitulo 7.
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Otra amenaza oculta que se cierne sobre los escarabajos del estiércol es
el parasitismo. Ortiz-Dominguez y Favila (2104) encontraron que C. c. cya-
nellus es parasitado por larvas de la mosca Blaesoxipha alcedo (Aldrich,
1916). Las larvas de la mosca que se desarrollan dentro del cuerpo de los
individuos parasitados se alimentan de sus gdnadas. La eliminacién de las
gbnadas hace que, tanto los machos como las hembras castradas pierdan la
capacidad de reconocer a los individuos del sexo opuesto. De esta forma, en
su conjunto, el efecto del parasitismo por las larvas de esta mosca, provoca
en C. c¢. cyanellus no sélo la incapacidad en ambos sexos de reproducirse,
sino también la incapacidad de reconocerse quimicamente (Ortiz-Domin-
guez y Favila 2014). Estudios futuros permitiran determinar, con mayor pre-
cision, el efecto de los parésitos y los cleptoparasitos sobre la comunicacion
quimica en los escarabajos del estiércol.

5. CONCLUSIONES

El estudio de la comunicacién quimica en los escarabajos del estiércol es atin
incipiente y falta mucho por estudiar. La mayoria de los estudios en este
campo estan relacionados con eventos reproductivos, como son el reconoci-
miento sexual, la atraccién sexual a corta y larga distancia, asi como la
defensa contra competidores intraespecificos e interespecificos, y contra
depredadores.

Es claro que son los escarabajos rodadores los que estdn mejor equipa-
dos desde el punto de vista quimico, lo que se asocia a su estilo de vida. La
gran cantidad de compuestos encontrados en las pocas especies de escaraba-
jos rodadores estudiadas, sugiere que estos compuestos pueden tener orige-
nes diversos, en particular, la flora microbiana intestinal y otras partes del
cuerpo que pueden estar participando en la produccién de los semioquimi-
cos de este grupo de insectos, lo cual también debe ser estudiado.

Las sustancias presentes en las glandulas pigidiales de los escarabajos
del estiércol tienen el potencial de ser usadas para controlar el desarrollo de
hongos y bacterias, principalmente en hortalizas, y también pueden actuar
como repelentes de hormigas y otros insectos plagas.
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Un recurso comin para todos los escarabajos copréfagos son las heces,
que utilizan de diferentes maneras, dependiendo de sus estrategias de
alimentacién y de reproduccién. Considerando la forma de relocalizar este
recurso los escarabajos se agrupan en diferentes grupos, a nivel del ecosis-
tema: los telecopridos o rodadores; los paracépridos o cavadores; los endo-
cépridos, que son aquellos que se quedan en las heces; y los cleptocépridos,
que son los que utilizan las reservas de estiércol ya enterradas por otras
especies (Paulian 1988, Tonelli 2021) (Capitulo 1). Todos los escarabajos
estercoleros que usan el estiércol como recurso, de la misma manera, perte-
necen al mismo gremio, sin embargo, como las diferentes formas de utilizar
este recurso dan lugar a procesos diferentes, no pertenecen al mismo grupo
funcional (Dussault 2019).

La mayoria de los escarabajos estercoleros pertenecen a las subfamilias
Scarabaeinae y Aphodiinae de la familia Scarabaeidae, y un nlimero mas
reducido a la de Geotrupidae. El término escarabajo estercolero es taxond-
micamente ambiguo, en el sentido de que otras especies que no pertenecen a
esos taxones pueden ser copréfagas, por ejemplo, las de la familia Hydrophi-
lidae, entre otras (Holter 2004, 2016).

Ademas, algunas especies de Scarabaeinae, Aphodiinae y Geotrupidae
pueden utilizar recursos distintos del estiércol, como hongos (Cambefort
1991a, Anduaga 2000, Zunino 2017), frutas descompuestas (Gill 1991, Hal-
ffter y Halffter 2009, Ebert et al. 2019) o carrona (Halffter y Matthews

313



LA REPRODUCCION DE LOS ESCARABAJOS ESTERCOLEROS

314

1966), y a veces presentan un comportamiento depredador hacia diplopodos
y ciertas hormigas (Halffter y Halffter 2009, Larsen et al. 2009). Deltochi-
lum valgum Burmeister, 1873, busca sistematicamente miridpodos para ali-
mentarse y anidar (Cano 1998, Larsen et al. 2009) y otras especies de
Scarabaeinae, tanto en América tropical como en Africa y Borneo (Séan-
chez-Hernandez et al. 2019, Forgie et al. 2002, Brithl y Krell 2003) son
atraidas especificamente por las secreciones defensivas de los diplopodos
(Briihl y Krell 2003, Schmitt et al. 2004, Bedoussac et al. 2007). De manera
analoga, se ha observado que las especies Canthon virens (Mannerheim,
1829) y Canthon dives Harold, 1868, matan a las hormigas hembras de Atta
laevigata (Smith, 1858); cuando estas hormigas vuelven al suelo después de
formar un enjambre, los escarabajos les cortan el cuerpo y ruedan el abdo-
men a sus nidos, eso ocurre durante la reproduccién (Hertel y Colli 1998,
Borgmeier 1937).

La coprofagia no es un caracter primitivo, sino el resultado de una ultra-
especializacién que probablemente se inici6 ya en la era Secundaria, en la
época de los dinosaurios (Chin y Gill 1996, Gunter et al. 2016). Al examinar
todos los regimenes troficos de los escarabajos Scarabaeoidea, se ha llegado
a establecer que la fitofagia y la saprofagia son mucho mas antiguas que la
coprofagia (Janssens 1954, 1960) (Tabla 1). Sin embargo, los limites tréficos
entre las familias de Scarabaeoidea no estan estrictamente marcados y algu-
nos géneros o especies ofrecen una transicién natural a otros modos de ali-
mentacion, conservando en su mayoria los caracteres etoldgicos de su grupo.
Asi, la saprofagia o necrofagia observada en algunas especies muy evolucio-
nadas debe considerarse como la ocupacién de un nicho ecolégico vacio, o
como una adaptacién a un entorno original o muy dificil, por ejemplo,
cuando los excrementos de los grandes mamiferos son raros o inexistentes
(Lumaret 1980). La especie australiana Onthophagus dunningi Harold, 1869
es micetdfaga, pero sus habitos de nidificacién son comparables a los de
otros ont6fagos (Bormemissza 1971). Del mismo modo, varias especies neo-
tropicales utilizan los desechos de los nidos de las hormigas cortadoras de
hojas (Attini), como es el caso de Ontherus cephalotes Harold, 1869, que
consume los hongos localizados en los jardines de estas hormigas (Halffter
y Matthews 1966, Gill 1991). Asimismo, muchos Aphodiinae y sus larvas
prefieren la composta, o tierras ricas en materia organica. También podemos
citar el caso de algunos Scarabaeini Canthonina del género Deltochilum, que
han derivado hacia la necrofagia, mientras que los géneros vecinos han per-
manecido copréfagos (Janssens 1954).

Segtn Halffter y Halffter (2009), la necrofagia, que se deriva de la copro-
fagia, es mas frecuente en los bosques tropicales y subtropicales, donde los
grandes mamiferos herbivoros son raros. Esto podria ser una adaptacién a la
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TaBLA 1. Evolucidn del régimen alimenticio y la nidificacién en Scarabaeoidea
Laparosticti (adaptado de Janssens 1954, 1960).

== 2, Fitofagia con nidificacion més o menos especializada,
QOviposicion cada vez menos importante (Lethrini).

1a. Fitofagia o xilofagia -
No nidifican. Numerosos huevos depositados en el
material alimenticio (albura) o bajo tierra en las raices.

== 2b. Micetofagia con nidificacion nula o rudimentaria (algunos
Bolbocerini y Aphodiinae).

wwp 20 Saprofagia o saproxilofagia. No nidifican (algunos
Aulonocnemini).

3h. Saprofagia o saproxilofagia, con cierta P ———

nidificacion (algunos Aphodiinae). )
3a. Coprofagia sin nidificacion (muchos Aphodiinae),

4a. Coprofagia con nidificacion en el suelo en galerias que
contienen material alimenticio compactado, dividido en bolitas

transporte. Nidificacion en el suelo en nidos que ’ e
contienen carrofia en forma de bolitas encerradas en (Onthophagus) o bolitas elongadas (Onitis, Bubas, Geotrupes).
I

una envoltura de arcilla ovoide o piriforme (algunos ol
Phanaeini y algunos Pinotini o Dichotomiini).

5h. Necrofagia con formacion de bolas, pero sin

\
5a. Coprofagia con fabricacion de bolas nido pero sin transporte
[ateral. Nidifican en el suelo en camaras que contienen material
alimenticio en forma de dvalos (Copris, algunos Phanaeini),

|

6b. Necrofagia con elaboracion y transporte de bolas ¢ ol
de carrofia. Nidifican en el suelo, en camaras que
contienen alimento encerrado en un caparazon de
arcilla ovoide o piriforme (algunos Scarabaeini
Canthonina del género Deltochilum).

6a. Coprofagia con elaboracion y transporte de bolas, solo para
nidificar, que se realiza en el suelo en una camara que contiene
el material alimenticio en forma de pera u dvalo. Huevos poco
numerosos (género lemnopleurus)

|
\/

7a, Coprofagia con elaboracion y transporte de bolas para su
consumo inmediato o para nidificar en el suelo en una cimara
que recibe el material alimenticio con que se forma(n) la(s)
pera(s). Muy pocos huevos (Scarabaeini).

extincién en masa de mamiferos de tamafio mediano y grande, que es por lo
menos diez veces mas frecuente en el Neotrdpico que en Etiopia y el Oriente.
Este fendmeno también se observa en Australia, en los bosques tropicales y
subtropicales de Queensland (Ebert et al. 2019), donde especies del género
endémico Cephalodesmius Westwood, 1842, acumulan restos vegetales en sus
nidos, donde los fragmentan y forman bolas donde la hembra deposita un
huevo, a la manera de otros Scarabacinae copréfagos (Monteith y Storey
1981). Las larvas de estas especies estdn dotadas de un aparato estridulador
original que les permite comunicarse con los adultos (Paulian et al. 1983).
Igualmente, en Lethrus apterus (Geotrupidae), las parejas excavan un tunel de
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50-90 cm de profundidad, donde forman de seis a ocho masas nido en las que
se desarrollan las larvas (Emich 1884, Kosztolanyi et al. 2015). Las masas
nido son provistas de hojas recogidas por las hembras, que luego son tritura-
das y utilizadas como alimento de las larvas (Rosa ef al. 2019).

Esta dieta basada en hojas muertas se encuentra en otras especies de
Geotrupidae, principalmente en especies apteras, que al tener una capacidad
de dispersioén limitada pueden utilizar un recurso alimenticio relativamente
predecible y abundante. Este es el caso de la especie norteamericana Mycotru-
pes lethroides (Westwood, 1837) (Beucke y Choate 2009), y de la especie
norafricana Thorectes trituberculatus (Reitter, 1892) (Sanchez-Pifiero et al.
2019). Los Thorectes ibéricos y norafricanos son normalmente copréfagos,
pero durante el periodo de reproduccién (octubre-diciembre) son activamente
atraidos por las bellotas de roble que entierran y consumen, aunque otra parte
esta destinada para sus larvas (Verdd et al. 2010, Sanchez-Pifiero et al. 2019).

Los escarabajos estercoleros, al manipular los excrementos durante los
procesos de alimentacién y reproduccién asumen varias funciones clave en el
funcionamiento de los ecosistemas, en particular en los pastizales que sopor-
tan una mayor o menor carga de ganado. Estas funciones incluyen la redis-
tribucion de nutrientes al suelo, la bioturbacién del suelo, el crecimiento de
las plantas y la dispersién secundaria de semillas (Losey y Vaughan 2006,
Beynon et al. 2015). Muchas de esas funciones ecolégicas dan lugar a impor-
tantes servicios ecosistémicos, definidos en la Evaluacién de los Ecosistemas
del Milenio (2005) y aclarados por Wallace (2007), como el control biol6-
gico de las plagas del ganado, la reduccion de las emisiones de gases de
efecto invernadero procedentes del ganado y la fertilizacién de los suelos
(Nichols et al. 2008, Slade et al. 2016, Penttili et al. 2013).

1. ORGANIZACION DE LAS COMUNIDADES DE ESCARABAJOS
ESTERCOLEROS

a. La comparticion del espacio

La organizacién de las comunidades de escarabajos estercoleros en una
regién ecogeografica determinada depende de muchos factores, principal-
mente del microclima, la estructura de la vegetacion, las caracteristicas del
suelo y la abundancia y calidad de los recursos tréficos (Nealis 1977, Luma-
ret y Kirk 1987, Halffter et al. 1992, Osberg et al. 1994, Lumaret e Iborra
1996, Davis 1996). Los cambios en algunos de estos parametros pueden
afectar la composicién y organizacion de las comunidades, la riqueza de
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especies, la abundancia de individuos y la estructura de los gremios (Luma-
ret et al. 1992, Andresen 2005).

En cuanto a la estructura de la vegetacion, en Africa tropical, la riqueza de
especies es significativamente menor en los bosques que en la sabana, aunque
las comunidades de escarabajos estercoleros son relativamente similares desde
el punto de vista taxondmico (Cambefort y Walter 1991). Las grandes especies
cavadoras son usualmente nocturnas, mientras que la mayoria de las rodadoras
tienden a ser diurnas, y las cavadoras pequenas son diurnas y nocturnas
(Hanski y Cambefort 1991). Las especies rodadoras de Gymnopleurini y
Sisyphini son mas numerosas en la sabana, especialmente en nimero, mientras
que las de Oniticellini, que no son rodadoras, son relativamente mas abundantes
en el bosque, donde al parecer tienen menos competencia con las especies cava-
doras grandes. En los bosques tropicales de Asia Sudoriental, la gran mayoria
de las especies cavadoras de escarabajos son principalmente diurnas, en con-
traste con lo que se conoce sobre las especies forestales en otras regiones tropi-
cales, sobre todo en Africa y América (Hanski y Cambefort 1991).

La cubierta vegetal en los ecosistemas mediterraneos, en particular la
tasa de cobertura de la vegetacion arbustiva y arbérea, es uno de los princi-
pales pardmetros estructurales que determinan las preferencias de habitat de
los escarabajos coprdfagos y, por consiguiente, sus patrones de distribucién
(Lumaret y Kirk 1987, Galante et al. 1993, Numa et al. 2009). La vegetacién
tiene un efecto de filtro que limita la penetracion de las especies de zonas
abiertas en el sotobosque; cuando la cubierta arbdrea supera un determinado
umbral se presenta una disminucién significativa del nimero de especies,
siendo esta disminucién tanto mayor cuanto més alto es el volumen del soto-
bosque (figuras 1y 2). Sin embargo, bajo ciertas condiciones la apertura del
sotobosque permite el paso de especies generalmente heliofilicas a los
ambientes forestales (Galante et al. 1993).

En el caso de los sitios no abiertos, el efecto de filtro que representa la
cobertura vegetal puede ser mitigado por la cantidad de recursos disponi-
bles; la interaccién entre la cobertura vegetal y la presencia de excrementos
da lugar a una disminucién mas pronunciada del nimero de especies en
ausencia de grandes mamiferos, lo que hace que estas comunidades foresta-
les sean muy fragiles, ya que dependen directamente de la cantidad de recur-
sos realmente disponibles (Kadiri et al. 1997). Las comunidades copréfagas
asociadas a zonas de habitats de escasos recursos troficos se caracterizan
por la presencia de especies codominantes, lo que da lugar a una gran equi-
dad, mientras que las comunidades con recursos abundantes estan domina-
das por un pequefio nimero de especies, la mayoria de las cuales son raras y
la equidad disminuye a medida que uno se acerca a las zonas con altos valo-
res de recursos (Kadiri et al. 1997).
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< 50% > 50%

Ficura 1. Gradiente de vegetacion (estadios 1 a 6) en un matorral del sur de
Francia (segin Lumaret y Kirk 1987). A: suelos arcillosos sobre piedra caliza dura
agrietada. Estadio 1: pasto bajo con Brachypodium retusum (Pers.) P. Beauv.
Estadio 3: pasto invadido por arbustos de hojas persistentes (Buxus L.) y encinas
jovenes verdes (Quercus ilex L.). Estadio 6: bosque de encinos verdes. B: Suelos
margosos sobre caliza pedernal. Estadio 1: pasto bajo con Brachypodium phoeni-
coides (L.) Roem. y Schult. y brezo (Erica arborea L.). Estadio 3: formacién
arbustiva densa y baja con una mezcla de brezo y roble (Quercus pubescens Willd.).
Estadio 6: bosque claro de encinas pubescentes. Porcentaje de proyeccion del dosel
en el suelo (tasa de cobertura): 25% - 50% - 75%.

Numero de especies

UE

25 -

20 —

15 —

10

Ficura 2. Namero de especies en el gradiente de cierre de la vegetacién (estadio 1 a
6). Para detalles de los estadios, ver leyenda de la Figura 1. A: suelos arcillosos

sobre piedra caliza dura agrietada. B: suelos margosos sobre caliza pedernal.
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En la mayoria de los bosques mediterraneos los recursos tréficos son
mas escasos, debido a la falta de grandes mamiferos, mientras que en los
ecosistemas selvaticos es muy probable que la pobreza en especies coprofa-
gas especializadas tenga un origen antropogénico. En Europa, la domestica-
cién del ganado que se remonta a unos 8 mil a 10 mil afios antes del presente
(Loftus et al. 1994) es concomitante con la progresiva tala de bosques en
toda la cuenca del Mediterraneo. Esta apertura del medio ambiente es algo
mas reciente, se remonta a hace unos 5 mil afios en Europa occidental y
central (Monkkonen y Welsh 1994).

Las sucesivas intervenciones humanas de deforestacién, para la agricul-
tura y la ganaderia, han favorecido a las especies copréfagas mas helidfilas,
en detrimento de las especies mas forestales, asimismo, favorecen a las espe-
cies dependientes de los excrementos de los grandes herbivoros (Martin-Piera
y Lobo 1996). Hanski (1991) demostrd en Europa septentrional y central,
que de 75 especies de Aphodiinae s6lo 7% eran tipicamente forestales. Por el
contrario, en el este de América del Norte, donde la accién antrépica es mas
reciente, de las 50 especies de Aphodiinae encontradas 40% son sélo de bos-
que, y de las 20 especies que son tipicamente de medios abiertos, 12 de ellas
han sido introducidas desde Europa, mas o menos recientemente. Segdn
Birks (1986) y Hanski (1991), el impacto del hombre sobre el medio ambiente
en Europa, con el desarrollo de la ganaderia después de centenas de afios, ha
sido uno de los factores esenciales que ha contribuido a seleccionar una
fauna copréfaga de ambiente abierto, ya presente desde el retroceso de los
glaciares en el Cuaternario. Por el contrario, en el este de América del Norte,
la deforestacién masiva de los bosques, y el establecimiento de grandes hatos
ganaderos ha ocurrido en menos de dos siglos, tiempo muy corto para que
las especies nativas hayan podido hacer frente a los cambios globales de la
apertura del ambiente (Fincher 1981), debido probablemente a sus estrictas
adaptaciones ecofisioldgicas a las condiciones de los bosques (Landin 1961).

Es notorio que las especies introducidas, voluntaria o accidentalmente,
en América del Norte, sean todas tipicamente de hébitats abiertos y se hayan
convertido en las mas comunes en Canadé, donde Floate y Kadiri (2013)
demostraron que de las 12 especies que forman las comunidades en las pra-
deras nativas del sur de Alberta, ocho eran de origen europeo y en conjunto
representaban 92% del namero total de individuos.

b. El reparto de los recursos troficos entre las especies
La eficiencia de los escarabajos coprdfagos en la utilizacion del estiéreol

depende tanto del niimero de individuos como de su tamafio (Horgan 2001),
lo cual esta correlacionado con su biomasa individual (Lobo 1993). En una
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comunidad determinada, las “especies dominantes” son aquellas que repre-
sentan al menos 10% del nimero total, y 10% total de la biomasa de los
individuos presentes en un momento dado de la época del ano; las “especies
satélites” son las que se encuentran en al menos 10% del ndmero total y
menos del 10% de la biomasa de individuos de la comunidad, o lo contrario.
Es el caso de las especies pequenas, que pueden estar representadas por
muchos individuos (> 10% del total), pero realmente representan menos de
10% de la biomasa total de las especies presentes, o lo contrario, como sucede
en el caso de especies grandes que numéricamente son < 10% del nimero
total, pero que presentan una biomasa significativa > 10%. La tercera cate-
goria es la de las “especies accesorias” la cuales representan menos de 10%
del ndmero total de individuos y menos de 10% de la biomasa total de indi-
viduos (Lumaret ef al. 1992, Lumaret y Stiernet 1994).

Durante un periodo de tiempo determinado, las especies dominantes
y satélites forman el grupo funcional de la comunidad, y juntas desempe-
nan un papel decisivo en el funcionamiento del ecosistema (Hanski 1982);
frecuentemente son sélo de dos a cuatro especies en las regiones templa-
das, y representan mas de 70% del nimero de individuos y/o de la bio-
masa en la comunidad (Tabla 2), pero esta proporcién puede llegar a ser
casi del 90% de dos o tres especies tomadas en conjunto (Lumaret y
Stiernet 1994, Kadiri ef al. 2014). En las regiones templadas y montafio-
sas, donde el nimero de especies activas simultdneamente excede rara vez
de unas 30, en un lugar determinado, sélo unas pocas de ellas se apropian
de la mayor parte de los recursos tréficos durante el tiempo relativamente
corto que los utilizan para la reproduccién. De manera que distintas
comunidades y grupos funcionales se suceden durante el periodo de
reproduccion de los escarabajos copréfagos, y las especies se alternan y
cambian su estatus (dominante, satélite o accesoria), lo que les permite
disponer de los recursos necesarios para reproducirse cuando se vuelven
muy numerosas (Tabla 2).

Dentro de una determinada comunidad, la competencia por los recur-
sos tréficos se reduce ain mas, debido a que dentro de un mismo grupo
funcional las especies del mismo gremio difieren con mayor frecuencia en
tamafio (por ejemplo, los pequenos y grandes cavadores) o si el tamafio de
las especies es comparable, pero pertenecen a diferentes gremios (por
ejemplo, los rodadores y cavadores de tamafio comparable) (Hanski y
Cambefort 1991, Lumaret et al. 1992). Asi, durante el transcurso de un
afio, mas de la mitad de las especies de un sitio adquieren el estatus de
dominantes o de satélites. El nimero de las otras especies es siempre rela-
tivamente bajo, y los individuos utilizan los recursos residuales disponibles
para reproducirse.
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TaBLA 2. Frecuencias relativas de las principales especies de escarabajos estercole-
ros que participan en grupos funcionales, de junio a septiembre, en una estacién de

los Alpes franceses (Bessans, altura 1750 m).

EsPECIES Junio JuLio AGOSTO  SEPTIEMBRE

Acrossus depressus (Kugelann, 1792) 60.7 2.8 2.7 2.2
Colobopterus erraticus (Linnaeus, 1758) 10.8 25.8 5.1 4.2
Esymus pusillus (Herbst, 1789) 8.1 30.3 1.3 0.3
Otophorus haemorrhoidalis (Linnaeus, 1758) 3.0 16.8 10.6 24
Amidorus obscurus (Fabricius, 1792) 9.3 6.0 12.8 1.8
Acrossus rufipes (Linnaeus, 1758) 0.1 3.6 24.0 2.8
Euheptaulacus carinatus (Germar, 1824) - 0.5 229 -

Onthophagus fracticornis (Preyssler, 1790) 2.4 03 1.2 37.7
Parammoecius corvinus (Erichson, 1848) 0.8 0.8 2.0 21.7
Aphodiusfimetarius (Linnaeus, 1758) 0.8 0.3 4.5 20.1
Otras especies 3.9 12.8 12.9 6.8
Total de especies 16 17 20 17
Total de individuos 2584 1615 4702 722

2. LAS FUNCIONES QUE REALIZAN LOS ESCARABAJOS
ESTERCOLEROS EN EL ECOSISTEMA

Las funciones que efectiian los insectos copréfagos son muchas y muy varia-
das, como son el enterramiento de excrementos, la bioturbacién del suelo, el
crecimiento de vegetales, la dispersién secundaria de semillas, y también la
polinizacién de ciertas plantas, participando asi activamente en el funciona-
miento de los ecosistemas.

a. El reciclaje de los excrementos y el ciclo de los nutrientes

Los vinculos entre los insectos copréfagos y los vertebrados son muy anti-
guos (Cambefort 1991b), las pruebas fésiles de nidos llenos de estiércol
sugieren que los escarabajos coprofagos ya explotaban los excrementos de los
dinosaurios en el periodo Cretacico, mucho antes de la diversificacién de los
mamiferos (Chin y Gill 1996, Gunter et al. 2016).

321



LA REPRODUCCION DE LOS ESCARABAJOS ESTERCOLEROS

322

En los excrementos de los mamiferos, la composicién, la textura, el con-
tenido de agua, el volumen y el pH son muy variables, lo cual depende de la
especie que los elimina y de su dieta. Las heces de los antilopes estan relati-
vamente secas en el momento de su expulsién, contienen 50-60% de agua,
mientras que las heces de los grandes rumiantes y de los no rumiantes son
mas hamedas, generalmente con 75-80% de agua, pudiendo llegar hasta el
85-89% cuando su alimentacion es muy rica en agua y con un bajo contenido
de fibra (Holter 2016). Los excrementos de los caballos y de las vacas, herbi-
voros monogéstricos y rumiantes, difieren en cuanto al contenido de nutrien-
tes y fibra, de humedad y de compuestos orgénicos volatiles, lo que da lugar
a diferencias entre su coprofauna (Tonelli et al. 2021).

Cuando un herbivoro ingiere vegetales, éstos son sometidos en su tracto
digestivo a una intensa accién microbiana asociada a una importante accién
quimica digestiva. Sin embargo, algunas sustancias resisten estos ataques
microbianos, enzimaticos y quimicos, y son liberadas en el momento de la
defecacién en una forma hidratada de estiércol llamada “bofiga”, en los
rumiantes bovinos. Considerando el nimero diario de defecaciones, la masa
de heces emitida y su composicién fisicoquimica, el estiércol representa un
recurso organico y mineral nada despreciable para el suelo, ademas de que
ocupa una superficie considerable. En un pastizal ganadero, sélo 40% de la
energia procedente de la materia vegetal consumida por las vacas lecheras
sirve para asegurar sus funciones metabdlicas (respiracién, crecimiento,
etc.), el 60% restante, que es devuelto al pastizal, contiene 26% del nitrégeno
ingerido (N), 66% del fésforo (P), 11% del potasio (K) y 77% del magnesio
(Mg) (Hutton y Jury 1964, Lancon 1978).

Las heces de los herbivoros contienen fibras de lignocelulosa finamente
molidas, sales minerales y una gran biomasa microbiana, viva y muerta, muy
importante y proveniente en su mayoria del rumen. Parte del nitrégeno res-
tituido en las evacuaciones se encuentra en forma bacteriana y puede repre-
sentar hasta 20% de la materia organica de una bofiga. El nimero promedio
de bacterias en una boniga es de entre 5 x 10° y 3 x 10'? por gramo de mate-
ria seca (Stevenson y Dindal 1987). También se encuentran alrededor de 2 x
107 células de levadura por gramo de boniga de vaca, 10° elementos micela-
res y 10'° actinomicetos por mililitro de estiércol de oveja. Los escarabajos
coprofagos separan por filtracion las fibras de otras particulas mas peque-
fas, como los microbios, consumen la biomasa microbiana y rechazan las
fibras (Holter 2016).

Cuando los escarabajos copréfagos colonizan una boiiiga la debilitan y la
destruyen al excavar una densa red de galerias en el suelo donde almacenan
el estiércol para su alimentacién y reproduccioén (Figura 3), actividad durante
la cual inoculan el estiércol con microorganismos del suelo y esporas de hon-
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Ficura 3. Residuos de una boiiiga después de su explotacién por los escarabajos
copréfagos (Foto: John Feehan).

gos que llevan en sus cuerpos, y reemplazan la comunidad microbiana prove-
niente del rumen. Esta transferencia de microorganismos del suelo al estiércol
es semejante a la que efectian las lombrices de tierra, quienes juegan un papel
importante en el transporte de in6culos bacterianos a través del suelo (Thorpe
et al. 1996). Por lo tanto, las comunidades microbianas de bofiigas cambian
drésticamente de composicién, en unas horas a unos dias, para convertirse en
comunidades semejantes a las del suelo (Verdd y Lobo com. pers.); la boniga
se convierte gradualmente en un anexo epigeo del suelo.

La transferencia vertical del estiércol conduce al enriquecimiento de los
horizontes edaficos superficiales (Breymeyer 1974, Kalisz y Stone 1984) y a
una estimulacién secundaria de las poblaciones de microartrépodos del
suelo, en particular de colémbolos y acaros (Bertrand y Lumaret 1984). La
mezcla que se produce durante el enterramiento del estiércol aumenta signi-
ficativamente la proporcién de bacterias/hifas micelares (Lussenhop et al.
1980), lo que favorece el desarrollo de bacterias formadoras de amoniaco
(NH,) que aceleran el reciclaje de la materia fecal y la circulacién de nitré-
geno en los ecosistemas de pastizales (Breymeyer et al. 1975, Loiseau et al.
1984). Gillard (1967) mostré que una bofiiga de vaca depositada sobre la
superficie del suelo perdia 80% de su nitrégeno por volatilizacion del amo-
niaco (NH,), mientras que la actividad de enterramiento de las bofigas por
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los escarabajos reducia de 5% a 15% la pérdida de NH.. Esto dltimo mejora
la fertilidad del suelo al aumentar el nitrégeno disponible para las plantas a
través de la mineralizacién por microorganismos (Yokoyama et al. 1991a, b).
La actividad de enterramiento del estiércol también da lugar a un aumento
del pH y de la capacidad de intercambio catidnico del suelo (Bertone et al.
2006), y promueve indirectamente la descomposicién de la hojarasca por los
microorganismos del suelo (Tixier et al. 2015).

En ausencia de insectos copréfagos el estiércol no es sembrado comple-
tamente con los microorganismos edaficos y se seca de forma gradual, hasta
convertirse en una masa compacta que puede permanecer en la superficie del
suelo de varios meses a varios afios, antes de desaparecer. Lumaret y Kadiri
(1995) demostraron, en la region del Mediterrdneo, que las bofiigas de las
cuales se habian excluido todos los escarabajos durante un mes, utilizando
una gasa de malla de 1 mm de abertura, tardaron entre 1.7 y 2.2 veces mas
en desintegrarse completamente que las bofigas colonizadas de forma libre
por insectos copréfagos. Holter (1979) también demostré que la exclusién
selectiva de los colonizadores nocturnos (cubriendo las bofiigas durante la
noche en la primera semana) dio lugar a la reduccidn, a la mitad, de la tasa
de desaparicién observada en las bofiigas libremente expuestas. Stanbrook y
King (2022) repitieron este experimento en un clima subtropical (centro-sur
de Florida, Eua), utilizaron un montaje experimental similar (acceso libre al
estiéreol; estiércol accesible a la fauna aérea, protegido de las fuertes lluvias;
estiércol inaccesible a la fauna aérea y subterranea). Sus resultados concor-
daron con los encontrados en las situaciones anteriores, alrededor de 70%
del estiércol desaparecié después de tres meses, cuando el acceso al estiércol
era libre, en contraste con el estiércol al que los insectos no tenian acceso,
que se quedd en la superficie.

Merritt y Anderson (1977) demostraron en California que, en ausencia
de escarabajos, el estiércol tardd mas de tres afios en desaparecer, mientras
que, en Nueva Zelanda, donde estos escarabajos son escasos, las bofigas
pueden permanecer en la superficie del suelo hasta 520 dias (Weeda 1967) y
en Japon, Nakamura (1976) encontrd que el estiércol puede permanecer en
la superficie de los pastizales durante 300-450 dias.

b. La reduccion de las emisiones de gases de efecto
invernadero

La agricultura es una de las mayores fuentes antropogénicas de gases con
efecto invernadero (GEI) y la ganaderia es responsable de 23% de todas las
emisiones relacionadas (Gerber et al. 2013, Smith et al. 2014). Sdlo la pro-
duccién lechera y de carne vacuna representan 60% de las emisiones totales
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que produce la produccién pecuaria, siendo los principales contribuyentes de
la fermentacién entérica aportada a los Ger (Reisinger y Clark 2018) y de los
flujos y la gestion del estiércol (Tubiello et al. 2013). El estiércol del ganado
depositado en la superficie del suelo es una fuente importante de emisiones
de Gl (Holter 1991, 1997, Saggar et al. 2004, Bellarby et al. 2013) debido a
que desde la deposicién del estiéreol la fermentacién promueve la metanogé-
nesis del suelo (Cai et al. 2017). El diéxido de carbono (CO,) proviene de la
descomposicion de la materia orgdnica por microorganismos, el metano
(CH,) de las bacterias metanogénicas que crecen en condiciones anaerobias,
el 6xido nitroso (N,0) de la nitrificacién microbiana, y la desnitrificacién y
reduccién de los nitritos por la oxidacién del amoniaco (Oremland 1988,
Moss et al. 2000, Kool et al. 2010, Penttild et al. 2013). E1 CO, es el principal
GEI que contribuye al calentamiento global, seguido por el CH,, cuyo enri-
quecimiento radiactivo es 34 veces mayor que el del CO, durante 100 afios
(Myhre et al. 2013) y tiene una eficiencia de calentamiento mucho mayor por
molécula y por kilogramo.

Los escarabajos copréfagos (Scarabaeinae, Aphodiinae y Geotrupidae),
al eliminar el estiércol depositado en los pastos de las praderas templadas y
tropicales, ayudan a mitigar las emisiones de GE1 al aumentar la captura de
carbono (C); los escarabajos, al airear el estiércol pueden actuar directamente
sobre los flujos del CH,, que se forma en condiciones anaerdbicas. Estudios
experimentales han demostrado que las bofigas frescas emiten mas CO, y
menos CH, por dia en presencia de estos insectos que en ausencia de ellos
(Penttild et al. 2013, Iwasa et al. 2015). Las evaluaciones realizadas en Fin-
landia, por Slade et al. (2016) mostraron que durante la temporada de pasto-
reo la presencia de los escarabajos redujo las emisiones medias diarias de CH,
en 17%, en comparacion a cuando no habia escarabajos. Durante una tempo-
rada anual, teniendo en cuenta el periodo sin pastoreo, el efecto de los esca-
rabajos sobre los flujos de CH, de los pastizales puede ser tan alto como de
21%. Ademas, redujeron ligeramente los flujos de N,O de los pastos, en 5%
durante la temporada de pastoreo y en 0.1% durante el ano (Slade et al. 2016).

Si bien varias especies de escarabajos copréfagos juntas tienen un efecto
significativo en la reduccion de las emisiones de GEl, cada una de ellas con-
tribuye de manera desigual a esa reduccion. Piccini et al. (2017) demostra-
ron que las especies mas abundantes en una comunidad reducian el flujo
total de CO, y el del N,O, a pesar de que la actividad de algunas especies,
como Copris lunaris, aumentaba el flujo de CH, debido a su estrategia de
nidificacion, que implica la construccion de grandes bolas nido. A pesar de
esto, cuando los flujos de las diferentes moléculas se tradujeron en equiva-
lentes de CO,, se encontrd que el estiércol, en presencia de escarabajos, emi-
tla menos GEI que las bonigas sin escarabajos, siendo las especies mas

325



LA REPRODUCCION DE LOS ESCARABAJOS ESTERCOLEROS

326

abundantes, en conjunto, las que proporcionaron la mayor reduccién (-32%).
En el sur de Espana, donde la diversidad de escarabajos copréfagos es alta,
Verdi et al. (2020) midieron los flujos de CO, y CH, emitidos por diferentes
mesocosmos de estiércol, “pobres” (con baja abundancia y biomasa de esca-
rabajos) y “ricos” (con alta abundancia y biomasa de escarabajos), y en un
mesocosmo de control. Estos autores encontraron que en los mesocosmos
pobres y ricos las emisiones acumuladas de CO, fueron inferiores a las del
control, de entre 23% y 52%, y las emisiones de CH, de entre 44% y 78%,
respectivamente. Asimismo, los equivalentes de CO, fueron bajos, de 26% en
los mesocosmos pobres y de 55% en los mesocosmos ricos.

Por otra parte, los antibidticos que se utilizan cominmente para mejo-
rar la salud y el crecimiento del ganado producen impactos ambientales no
deseados, y en cascada, que se extienden mas alla del animal blanco y alteran
las emisiones de GEl. Después de tratar al ganado con un antibidtico de
amplio espectro, como la tetraciclina, cominmente utilizada en medicina
veterinaria, Hammer et al. (2016) midieron los flujos de CO,, CH, y N,O en
las bonigas de vaca, en mesocosmos colocados en el campo. Estos autores
encontraron que el tratamiento con este antibiético modificaba la microbiota
intestinal del ganado, aumentando el flujo de metano de las heces. El trata-
miento antibidtico modifica las interacciones entre las arqueas metanogéni-
cas y las bacterias presentes en el rumen, dando como resultado la produccién
de mas metano, e igualmente modifica la microbiota de los escarabajos que
se alimentan de los excrementos del ganado tratado, aunque no se afecta el
tamano de las crias ni su tasa de supervivencia, como se conoce en Teuches-
tes fossor (Hammer et al. 2016).

En los escarabajos estercoleros, la microbiota intestinal alberga una
comunidad microbiana distinta a la del estiércol. Esta microbiota juega un
papel fundamental en la especializacién de la alimentacion de las especies
(Ebert et al. 2021), incluso podria estar involucrada en la transiciéon de un
estadio larval al otro (Suarez-Moo et al. 2020). Se conoce que las comuni-
dades intestinales de las larvas son mads ricas en genes que participan en la
degradacién de la celulosa y la fijacién de nitrégeno, comunidades que no
son las mismas en los adultos (Shukla et al. 2016). Las larvas recién eclosio-
nadas, de especies de Onthophagini, adquieren la microbiota del intestino de
la madre a través del consumo de las secreciones fecales maternas (Estes et
al. 2013, Schwab et al. 2016, Parker et al. 2019).

¢. La bioturbacion

La accién de los escarabajos copréfagos sobre la infiltracién de agua, la esco-
rrentia, la humedad, la micro y macroporosidad, y la erosién del suelo, ha
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sido objeto de pocas investigaciones a profundidad, aunque el mantenimiento
de estas propiedades hidroldgicas es muy importante para el funcionamiento
de los agroecosistemas en los que el pastoreo excesivo tiene efectos negativos
sobre el suelo (Brown et al. 2010). La compactacién del suelo debido a la
presencia de ganado puede dar lugar a la alteracién del drenaje superficial, al
aumento de la densidad aparente, a la resistencia a la penetracion, a la reduc-
cién de la porosidad y de las tasas de infiltracién del agua, con la consi-
guiente reduccién del rendimiento de los pastos y su posible abandono,
especialmente en las regiones tropicales (Martinez y Zinck 2004).

Brown et al. (2010) demostraron que, después de 48 horas de actividad
de los escarabajos en un suelo limo-arenoso, la tasa de infiltracién aumen-
taba y permanecia en niveles significativamente mas altos que en ausencia de
los escarabajos, al menos durante seis meses. Ademads, la presencia de esca-
rabajos copréfagos aumentd la porosidad de la capa superficial compuesta
por una mezcla de humus y minerales (horizonte A), con una disminucién de
la densidad aparente en los primeros 10 cm de suelo, que es la principal zona
de crecimiento de las raices de las plantas. El aumento de la porosidad y de
las tasas de infiltracién es beneficioso para el crecimiento de las plantas, ya
que facilita el aporte de agua y nutrientes a las raices y la aireacién del suelo
(Snyman 2005). Esta accidén también da como resultado niveles de humedad
mas altos, donde los escarabajos copréfagos no solo aumentan la porosidad,
sino que también introducen materia organica con mayor capacidad de
retencién de humedad, como lo ha demostrado Gillard (1967). En otro estu-
dio se confirmd que estos escarabajos redujeron significativamente la com-
pactacién del suelo en la superficie, dependiendo de su tamano y de la
profundidad de sus nidos, pero que no todas las especies tenian los mismos
efectos (Manning et al. 2016).

La permeabilidad del suelo bajo el estiércol se midi6 considerando tres
especies de escarabajos cavadores: Copris ochus, C. tripartitus y Onthopha-
gus lenzii. Los resultados sugirieron que la actividad de enterramiento del
estiércol de estas especies mejoré las caracteristicas fisicoquimicas del suelo
y aument0 el valor nutritivo de las plantas. Sin embargo, sélo la actividad de
la especie mas grande (C. ochus) tuvo un efecto positivo significativo en la
permeabilidad del suelo, y sélo a profundidades que no superaban los 10 cm
(Bang et al. 2005). En otro estudio, realizado en Costa Rica, se demostrd
que los procesos asociados a la descomposicion de las heces también desem-
penan un papel en la reduccién de la compactacién de la superficie del suelo,
en la capacidad de infiltracidon de agua y en el aumento de la porosidad dre-
nante (Herrick y Lal 1995), a pesar de la baja actividad de los escarabajos
copréfagos en el momento del experimento (Herrick y Lal 1996).
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Ficura 4. Trabajo de excavacién de escarabajos cavadores debajo de una bofiga
(Foto: John Feehan).

Durante la nidificacién, los escarabajos copréfagos rodadores, pero
sobre todo los cavadores, contribuyen de manera apreciable a la mezcla de
los componentes del suelo al devolver a la superficie el suelo removido de las
profundidades (Figura 4). En Florida, los tneles de Peltotrupes youngi How-
den, 1955 (Geotrupidae) pueden tener varios metros de profundidad, y el
material excavado que se lleva a la superficie contiene niveles significativa-
mente mas altos de P, Cay Mg, en comparacién con el suelo que se encuentra
entre 0 y 10 cm. Esta tierra removida hacia la superficie puede representar
varios cientos de kilogramos por hectarea al ano (Kalisz y Stone 1984). El
enterramiento de los excrementos y el transporte de la tierra a la superficie
cambian la textura del suelo, mientras que los tneles pueden utilizarse como
pasadizos de las raices en un subsuelo generalmente denso (Figura 5).

Los ttneles de las especies cavadoras suelen rellenarse parcialmente con
tierra, para proteger a las larvas durante su desarrollo (Figura 6), como en el
caso del geotrtapido Typhaeus typhoeus (Brussaard 1983). Las galerias par-
cialmente llenas de esta especie tienen un didmetro de unos 14 mm y han
sido encontradas hasta los 2 m de profundidad en el noroeste de Europa
(Brussaard y Runia 1984). La comparacion de la actividad de enterramiento,
entre Onitis philemon, Onitis virens y Onthophagus catta, presentes en el
mismo sitio y en la misma época del afo, mostré que la competencia entre
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Ficura 5. Entradas a las galerias de nidificacién de escarabajos cavadores debajo de

una boniga (Foto: John Feehan).

Ficura 6. Organizacién de los nidos de escarabajos cavadores. Cada masa nido
contiene un huevo (Foto: John Feehan).
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estas especies se puede reducir debido a sus diferencias de tamafo, pero
especialmente debido a las diferencias en el nivel de ocupacién del subsuelo
durante el enterramiento del estiércol destinado a sus crias (Mittal 1993).
Mientras que O. catta nidifica principalmente en el horizonte superficial del
suelo, a 9.3 = 0.5 cm, con un didmetro de tGnel de 0.6 c¢cm, las otras dos
especies entierran los excrementos a mayor profundidad y en dos niveles
diferentes, O. philemon a 23 cm de profundidad, con un diametro de ttnel
de unos 1.2 cm y O. virens a unos 31 cm de profundidad, con un diametro de
tanel de 1.5 cm (Mittal 1993). La profundidad de las galerias, sus diametros
y la cantidad de suelo excavado se correlacionan mas frecuentemente con el
tamano de la especie (Lindquist 1933, Halffter y Edmonds 1982), aunque
Edwards y Aschenborn (1987) demostraron que los Onitis de tamafio com-
parable excavaban sus nidos a profundidades muy diferentes: O. aygulus
(Fabricius, 1781) lo hace a unos pocos centimetros y Onitis caffer hasta 1 m
de profundidad, lo que implica que el tamafio del cuerpo no siempre esta de
en relacion con la cantidad de tierra que se lleva a la superficie (Doube 2018,
Cambefort y Hanski 1991).

d. El crecimiento de las plantas

El enterramiento de las heces de los vertebrados, que contienen cantidades
considerables de nutrientes, acelera el desarrollo de las plantas y el rendimiento
de los cultivos. Nichols et al. (2008) demostraron, experimentalmente, la rela-
cién existente entre el papel de los escarabajos copréfagos y la bioturbacién, la
movilizacién de nutrientes y el aumento de la biomasa vegetal, comparando
con las aplicaciones de fertilizantes quimicos. El enterramiento del estiércol,
por parte de los insectos, da lugar a aumentos significativos en la altura de las
plantas (Bornemissza y Williams 1970, Galbiati et al. 1995, Kabir et al. 1985),
de la biomasa aérea (Rougon 1987, Bang et al. 2005, Lastro 2006), de la pro-
duccién de granos (Rougon 1987, Kabir et al. 1985), de los niveles de protei-
nas (Macqueen y Beirne 1975) y del contenido de nitrégeno (Bang et al. 2005).
Galbiati et al. (1995) también observaron que las actividades de los escarabajos
coprofagos tenian efectos positivos (aunque inconsistentes) en el diametro de
las mazorcas de maiz y en la biomasa subterranea.

Miranda et al. (1998) llevaron a cabo un estudio de campo para evaluar
la contribucién del estiércol enterrado por Digitonthophagus gazella sobre el
contenido de N y P del suelo, y la producciéon de Brachiaria decumbens
(Stapf, 1919), graminea tropical y subtropical ampliamente cultivada para la
produccién de forraje. Encontraron que el contenido total de N de las plantas
fertilizadas, con bonigas enterradas por los insectos, fue ligeramente supe-
rior al del control, y de manera significativa sélo hasta la segunda cosecha.
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Se observ6 una tendencia similar en el caso del P total de la planta, aunque
en ambos casos la adicién de fertilizante mineral dio como resultado una
mayor produccion.

De manera semejante Yamada et al. (2007), en Japdn, realizaron dos
experimentos de campo para evaluar los efectos de la densidad de tres espe-
cies de escarabajos en la descomposicién de la boniga de vaca, el contenido
de nutrientes del suelo y el crecimiento de una planta forrajera, Dactylis glo-
merata L., 1753. Los resultados indicaron que los escarabajos promovieron
la descomposicion de las heces y la transferencia de nutrientes de las heces al
suelo, al obtener un mayor crecimiento y mayor absorcién de N y P por las
plantas alrededor de las heces, y un crecimiento significativamente mayor en
presencia de los escarabajos durante meses, aunque los efectos posteriores
sobre el crecimiento de las plantas disminuyeron o desaparecieron en condi-
ciones de campo. Asimismo, la influencia de la fauna copréfaga en la degra-
dacién de los excrementos del ganado y el desarrollo de una comunidad
vegetal natural, fue estudiada en un paramo del norte de Italia por Borghesio
et al. (1999), encontrando que la transferencia de estiércol de vaca por estos
insectos tuvo un efecto significativo sobre el crecimiento de las plantas, al
menos durante los dos afos que duré el estudio (+ 29% a 31%).

También se realizaron experimentos de cultivo en macetas, para obser-
var el efecto de la actividad de los escarabajos (Coprinae y Aphodiinae) sobre
el crecimiento y el rendimiento de las plantas de trigo (Kabir et al. 1985).
Estos autores colocaron estiércol fresco de vaca, en forma de boniga, sobre
el suelo en presencia o ausencia de escarabajos, o en la superficie del suelo en
ausencia de escarabajos. Cuando el estiércol se utiliz6 por los escarabajos
copréfagos, el crecimiento de las plantas aument$ significativamente en
comparacion con los tratamientos en los que los escarabajos estaban ausen-
tes. El analisis del suelo mostré que la presencia de escarabajos aumentaba
las cantidades de nitrogeno, azufre, fésforo y potasio disponible para las
plantas (Kabir et al. 1985).

Al enterrar los excrementos, los escarabajos facilitan el establecimiento
de plantulas de la graminea Grama Azul (Bouteloua gracilis (Kunth) (Lag.
ex Griffiths, 1912). Los experimentos realizados en invernaderos, en Wyo-
ming, con Canthon pilularius, demostraron que las semillas de esta graminea
mezcladas con estiércol fresco de vaca sobrevivieron a la formacién y ente-
rramiento de las bolas nido por escarabajos, al desarrollo larvario dentro de
la bola nido y a la emergencia de escarabajos adultos (Wicklow et al. 1984).

Para medir los efectos combinados de Copris ochus, C. tripartitus y
Onthophagus lenzii sobre el crecimiento de diferentes especies de pastos pre-
sentes en una mezcla de Dactylis glomerata L., Festuca arundinacea Schreb.,
Lolium perenne L., Medicago sativa L. y Poa pratensis L., en un pastizal,
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Bang et al. (2005), llevaron a cabo un experimento en el cual los tratamien-
tos consistieron en estiércol de vaca con escarabajos, estiércol solo y contro-
les sin bonigas ni escarabajos. Ademads, realizaron un experimento adicional
en un invernadero con L. perenne. La presencia de las tres especies de esca-
rabajos estuvo asociada a un mayor rendimiento de los pastos y a un mayor
porcentaje de contenido de nitrégeno en las plantas, en comparacién con los
controles. En el invernadero, la presencia de C. ochus y C. tripartitus dio
lugar a un aumento significativo en los niveles de proteina bruta en los brotes
de L. perenne, y en los nutrientes totales digeribles en comparacién con los
controles. La digestibilidad, el peso seco y el valor nutritivo relativo de esta
graminea fue mayor cuando el estiércol fue enterrado por O. lenzii.

En otro estudio, se demostrd que la actividad de Onthophagus taurus
aumenté significativamente el rendimiento del pasto Sudan (Sorghum X
drummondi (Nees ex. Steud.) Millsp. & Chase, 1903) y del pasto Ray (Lolium
multiflorum Lam. 1779), dos gramineas comunes en los pastos de Carolina
del Norte (Lastro 2006). En Canada, Macqueen y Beirne (1975), realizando
un experimento con macetas demostraron que el contenido de proteina bruta
de la graminea hierba del trigo sin barba, Pseudoroegneria spicata (Pursh) A.
Love, habia aumentado hasta un 26% en presencia de escarabajos, en com-
paracién con el tratamiento control de bofiigas sin escarabajos.

Bornemissza y Williams (1970), en su estudio con Onthophagus australis
para conocer el crecimiento del mijo japonés (Echinochloa crus-galli var. fru-
mentacea (Roxb.) W.F. Wight), emplearon varios parametros: presencia o
ausencia de bofiigas, presencia o ausencia de escarabajos, y la adicidn, o no,
de fertilizante mineral. Encontraron que el enterramiento de estiércol por los
escarabajos aument6 la disponibilidad de nutrientes para las plantas, con un
aumento significativo del rendimiento del mijo japonés. Cuando se coloco
estiércol solo en la superficie del suelo el rendimiento fue de 17.3 g y, en pre-
sencia de escarabjos de 31.3 g. Estos resultados fueron comunicados por
Waterhouse (1974) en un articulo que promovia la introduccién de escaraba-
jos estercoleros, en Australia, para reducir el nimero de bofigas en los pastos.

En Niger, Rougon y Rougon-Chassary (1983) y Rougon (1987) reali-
zaron experimentos similares utilizando un mijo local no seleccionado
(Pennisetum typhoides Rich.). En esta regioén del Sahel, los suelos arenosos
son particularmente pobres en elementos minerales asimilables, materia
organica y compuestos himicos. Las macetas utilizadas (Ilamadas cana-
rias en Africa occidental) de 75 cm de altura y 40 cm de didmetro se ente-
rraron en el suelo y se dividieron en tres lotes: canarias control rellenas sélo
con tierra arenosa (lote 1), canarias con estiércol + mosquitero para evitar
la introduccién de insectos copréfagos (lote 2) y canarias con estiércol +
insectos coprofagos (colonizacidén libre, con nidificacién de escarabajos
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TaBLA 3. Caracteristicas de las plantas de mijo en el momento de la cosecha, en

presencia o ausencia de escarabajos (segin Rougon 1987).

M1jo EN SUELO Mijo + ESTIERCOL ~ M1jo + ESTIERCOL
CARACTERISTICAS CONTROL SIN ESCARABAJOS + ESCARABAJOS
(LoTE 1) (LotE 2) (LoTE 3)
Altura (cm) 55 78 152
Diametro de la base del
tallo principal (cm) 02 03 1o
Diametro medio de todos
los tallos (cm) 01 02 08
Tamano de espiga (cm) 7.0 8.0 20.2
Aspecto de espiga Algunos granos Algunos granos Carnosa con
abortados esparcidos granos maduros
Peso seco de espiga (g) 1.2 1.7 17.2
Aspecto de las raices Plumosas, finas Plumosas, finas ~ Gruesas en la base
Tamafo de raices (cm) 24.6 29.8 30.5
Diametro de raices (cm) 0.02 0.02 De0.15a1a3

coprofagos) (lote 3). La actividad de los escarabajos aumenté significativa-
mente el contenido de C, N, Na+, K+, Ca+4, Mg++ y 4cidos hiimicos en
el suelo (Rougon y Rougon-Chassary 1983). Al comienzo de la temporada
de lluvias se sembr6 mijo en las canarias y 20 dias después de la siembra se
observd una diferencia de tamano en las plantas en los diferentes lotes, el
tamafio de los tallos del lote 3 (con escarabajos) fue del doble que el del lote
control. En el momento de la formacién de las espigas (de 100 a 110 dias
después de la siembra) los resultados obtenidos fueron muy significativos,
a favor de la presencia de escarabajos para la fertilizacion del suelo (Tabla
3 y Figura 7).

e. La polinizacion

Las plantas atraen a sus polinizadores por medio de diferentes aromas, sefia-
les olfativas que son especialmente importantes por la noche, cuando las
sefales visuales se vuelven ineficaces (Dotterl et al. 2012, Schiestl y Détterl
2012). Las flores de las araceas emiten varios compuestos volatiles que atraen
a los insectos, entre ellos el escatol, el indol y el cresol, componentes tipicos
de las heces de los animales (Kite et al. 1998). Moretto et al. (2019) examina-
ron la bibliografia sobre las especies o géneros de las diferentes familias de
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Ficura 7. Tamano de las espigas de mijo segiin los tipos de cultivo (lotes 1, 2y 3)
(Fotos: tomadas de Rougon 1987).

Scarabaeoidea: Cetoniidae, Melolonthidae, Dynastidae, Rutelidae, Hybosori-
dae, Aphodiinae y Scarabaeinae, que participan en la polinizacién de las ara-
ceas, cuyos espadices emiten un fuerte olor a carne en descomposicién.
Muchas de esas especies son antofilicas o frugivoras, pero algunos represen-
tantes son sapréfagos, necréfagos o tipicamente coprofagos.

Varias especies de Aphodius (s.l.) llliger, 1798 y Oxyomus Dejean, 1833, de
Europay del Medio Oriente, polinizan las inflorescencias de Arum Linnaeus,
1753 y Biarum Schott, 1832 (Ruiz 2009, Moretto et al. 2019). También se
han citado especies de los géneros Onthophagus (s. I.) y Caccobius Thomson,
1859, como polinizadores regulares de las ardceas en la India, Taiwan,
Europa y Medio Oriente (Espafna, Montenegro, Libano). En Taiwéan, una
especie del género Paragymnopleurus Shipp, 1897 poliniza las inflorescen-
cias de Amorphophallus henryi N.E.Br. En Costa de Marfil, muchos insectos
son atraidos por las inflorescencias de dos especies de Amorphophallus,
entre ellos varias especies de Onthophagini de los géneros Caccobius, Clep-
tocaccobius Cambefort, 1984, Furconthophagus Zunino, 1979, Hyalon-
thophagus Palestrini y Giacone, 1988, y Onthophagus sensu lato Latreille,
1802 (en Africa subsahariana no hay especie de O. sensu stricto), y también
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varias especies de Aphodiinae, asi como de Hydrophilidae (género Sphaeri-
dium) y Staphylinidae (Moretto et al. 2019).

En Malasia, Sakai e Inoue (1999) describieron la polinizacién obligato-
ria de Orchidantha inquei Nagamasu y Sakai, 1999 (Lowiaceae, Zingibera-
les) por cuatro especies del género Onthophagus (Nichols et al. 2008). Las
flores, que tienen un olor parecido al de los excrementos, también fueron
visitadas por Paragymnopleurus con casi la misma frecuencia que las espe-
cies de Onthophagus, pero los individuos de Paragymnopleurus rara vez lle-
vaban polen, porque son demasiado grandes, lo que les impedia llegar a las
anteras de los estambres que estan en la parte mas estrecha del interior de la
corola de las flores.

f. La dispersion horizontal y vertical de las semillas

La dispersion y el enterramiento de las semillas de las plantas desempefian
un papel importante en la demografia de las especies vegetales. En el caso de
las plantas endozodcoras, el proceso de dispersion suele constar de dos fases
(diplocoria), cada una de las cuales implica un agente de dispersion diferente
(Van der Wall y Longland 2004). Los vertebrados actian como importantes
agentes primarios de dispersion, ayudando a alejar las semillas de las inme-
diaciones de la planta madre, una zona de alta mortalidad de las plantulas.
Las semillas de plantas herbaceas ingeridas por los grandes mamiferos her-
bivoros terminan en las heces, a menudo en una sola pila, lo que puede dar
lugar al aumento de la densidad y competencia entre las plantulas, la propa-
gacién de patégenos y la depredacion de las semillas (Niederhauser y Mat-
lack 2017). Durante el transito intestinal, las semillas pueden ser afectadas,
tanto fisica como quimicamente, lo que da como resultado tasas de supervi-
vencia en general mas altas para las semillas duras y pequenas (Myers ef al.
2004, Mouissie et al. 2005).

Los escarabajos coprofagos son agentes de dispersién secundarios.
Ellos pueden reducir la densidad de las semillas al dispersarlas en distancias
cortas y colocarlas lejos de los predadores, en micrositios que son més pro-
picios para la germinacién, como sus nidos pedotréficos (Van der Wall y
Longland 2004, Feer et al. 2013). En principio, los escarabajos copréfagos
no consumen semillas enterradas, excepto en los casos de los geotrtapidos
Mycotrupes lethroides (Westwood, 1837) en el sudeste de los Estados Unidos
(Beucke y Choate 2009) y en varias especies del género Thorectes de la
cuenca occidental del Mediterrdneo, quienes transportan, entierran y consu-
men bellotas de roble (Verda et al. 2007, 2011, Sanchez-Pifiero et al. 2019).

En Africa occidental, el babuino, Papio anubis (Lessonn, 1827) (Cerco-
pithecidae), es un importante agente primario de dispersién (Kunz y Krell
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2011), quien deja en sus deyecciones semillas intactas de al menos 19% de las
292 especies de plantas lefiosas de la region (Kunz y Linsenmair 2008). En
ese ecotono de bosque-sabana, 99 especies de escarabajos coprdfagos com-
parten los excrementos de este babuino, incluyendo 76 especies pertenecien-
tes a los gremios de rodadores y cavadores. En tal ecosistema, la dispersién
de semillas a grandes distancias se ve facilitada por la abundancia de los
escarabajos rodadores que participan en la dispersién de grandes semillas
que, aparentemente, se confunden con bolas de estiércol (Kunz y Linsen-
mair 2008).

En las selvas tropicales, las semillas de muchas especies de arboles se
dispersan en las heces de mamiferos frugivoros, como los coaties o los monos
(Feer 1999, Feer et al. 2013, Niederhauser y Matlack 2017). Los escarabajos
rodadores, al hacer sus bolas con esas heces realizan una separacién burda,
excluyendo con mayor frecuencia las semillas grandes contenidas en los
excrementos que entierran, ya que son mas faciles de eliminar que las semi-
llas pequefias. Enari y Sakamaki-Enari (2014) estudiaron la dispersién
secundaria de semillas en Japén, sustituyendo las semillas por perlas marca-
das de diferentes tamafios para cuantificar la frecuencia y la profundidad del
enterramiento. Las perlas de todos los tamafos fueron enterradas en los
niveles mas profundos del suelo durante la primavera, mas que en el verano,
debido a la presencia de diferentes especies de escarabajos copréfagos a lo
largo de las estaciones.

En la selva de Los Tuxtlas, México, la germinacién de semillas de Ficus
yoponensis Desv., que son manipuladas por los escarabajos rodadores, Can-
thon femoralis y Canthon euryscelis Bates, 1887, y una especie no rodadora,
Eurysternus mexicanus, durante el proceso de nidificacién con heces de los
monos arana (Ateles geoffroyi Kuhl, 1820), fue analizada por Ribero Sarges
(2010). Los resultados sugieren que la ingestién y la posterior dispersion de
las semillas presentes en las heces de esos mamiferos incrementaron la ger-
minacién de las semillas de Ficus, y que las actividades de forrajeo y nidifi-
cacidn de los escarabajos copréfagos tuvieron un papel muy importante en la
germinacién, ya que ellos pueden transportar facilmente las semillas a otros
lugares, donde de forma eventual puedan germinar o quedar protegidas de
los depredadores. Ademas, los frutos de Ficus son consumidos y utilizados
para la nidificacién por Onthophagus rhinolophus, lo que sugiere un meca-
nismo directo de dispersion de semillas de esta planta por los escarabajos.

En Perd, Andresen (1999) sigui6 el destino de las semillas de Brosimum
lactescens (Moore) C. C. Berg (Moraceae) contenidas en los excrementos del
mono arafa Ateles paniscus (Linnaeus, 1758) y del mono aullador rojo
Alouatta seniculus (Linnaeus, 1766). Encontr6 que los escarabajos coproéfa-
gos enterraron 41% de las semillas contenidas en los excrementos de estos
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monos, y dependiendo de la profundidad a la que fueron enterradas escapa-
ron a la deteccién de los roedores en porcentajes diferentes. De las semillas
enterradas a 1 cm de profundidad, menos de 35% no se detectaron por los
roedores, y de las enterradas a 3 cm y a 5 cm, 75% y 96% respectivamente,
tampoco fueron detectadas.

En general, el porcentaje de semillas pequefias enterradas por los
escarabajos es mayor que el de las semillas grandes (Estrada y Coates-Es-
trada 1991, Andresen y Levey 2004, Feer ef al. 2013), y la profundidad del
enterramiento parece estar inversamente correlacionada con el tamafio de
la semilla (Andresen 2002, Feer et al. 2013). En el estudio realizado en la
Amazonia Central, se encontrd que 40% de las semillas de 18 a 20 mm de
largo fueron enterradas por escarabajos coprofagos (Andresen y Levey
2004), en Uganda 25% (Shepherd y Chapman 1998), en la Guayana Fran-
cesa 20% (Feer 1999), en México 13% (Estrada y Coates-Estrada 1991) y
en Pert sélo 12% (Andresen 1999). Estos resultados se deben probable-
mente a la diferencia en la composicién local de las comunidades de esca-
rabajos copréfagos, con menos especies y de menor tamano en México y
Pert (Estrada y Coates-Estrada 1991, Estrada et al. 1993, Andresen 1999).
El enterramiento de semillas, a gran profundidad, por los escarabajos
puede tener un efecto negativo sobre la probabilidad de que surjan y se
establezcan con éxito las plantulas (Andresen y Levey 2004, D’hondst et al.
2008), aunque es probable que estas semillas profundamente enterradas se
incorporen al banco de semillas del suelo, algunas de las cuales pueden
germinar mas tarde (Estrada y Coates-Estrada 1991, Feer 1999, D’hondt
et al. 2008).

En Sudafrica, una planta parecida al junco, Ceratocaryum argenteum
Nees ex Kunth (Restionaceae), tiene un método especial de dispersion de sus
semillas, en el que interviene un escarabajo copréfago del gremio de los roda-
dores. Esta planta produce grandes nueces redondas que son similares en
apariencia, olor y composicién quimica, a los excrementos de los antilopes,
especialmente del antilope bontebok Damaliscus pygargus (Pallas, 1767). El
escarabajo Epirinus flagellatus (Fabricius, 1775) es fuertemente atraido por
estas grandes semillas marrones y las rueda, enterrandolas en grupos, en
cada nido, protegiéndolas asi de la depredacién de los roedores (Midgley et al.
2015) (Figura 8). Estas semillas son duras, no pueden ser explotadas por el
escarabajo una vez enterradas y las abandona. Como C. argenteum no puede
volver a crecer después de un incendio, esta planta depende totalmente del
banco de semillas enterradas por los escarabajos en ese refugio contra el
fuego. De esta manera, la planta utiliza la percepcién sensorial, visual y olfa-
tiva de un escarabajo copréfago para dispersar y enterrar sus semillas, inte-
raccién planta-escarabajo que es engafiosa, porque no hay una contraparte
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Ficura 8. Epirinus flagellatus rodando una semilla de Ceratocaryum margenteum

(Foto: Jeremy Midgley).

para el insecto. Otro escarabajo rodador también es atraido por el olor de
estas semillas, Scarabaeus spretus Zur Strassen, 1962, quien también rueda y
entierra las semillas de C. argenteum, aunque este escarabajo emplea los
excrementos del antilope eland comdn (Taurotragus oryx Pallas 1766), en
lugar de las heces de otros antilopes (Midgley y White 2016).

g. El control de los parasitos internos en el ganado y su
dispersion

La dependencia de los escarabajos coprofagos por las heces de los vertebra-
dos entrana un contacto frecuente con sus parasitos y con interacciones posi-
tivas o negativas. En un articulo de revisiéon, Nichols y Gémez (2014)
analizaron las finas relaciones entre los escarabajos estercoleros y los parasi-
tos, asi como los mecanismos subyacentes a la transmisién de los parasitos.
Segin el género, un solo nemétodo produce entre 100 y 10,000 huevos por
dia, que son eliminados en los excrementos, lo que da lugar a un alto grado
de infestacion de los pastos cuando las larvas emergen (Hansen y Perry
1994). La destruccién mecanica de los huevos, por trituracion, y la rapida
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transferencia del estiércol al suelo por parte de los escarabajos, pueden redu-
cir el riesgo de transmisién del paréasito, al disminuir la supervivencia y la
aparicion de las larvas, lo que a su vez reduce la tasa de contacto entre las
larvas y los altimos hospederos (Bryan 1973, 1976, Fincher 1973, 1975).

La reduccién de la tasa de supervivencia de un determinado parasito
depende de la profundidad del enterramiento del estiércol, la que debe supe-
rar la distancia maxima de migracién vertical de las larvas y, de esa manera
la tasa de eclosién puede reducirse hasta en 88% (Sommer et al. 1992, Chi-
rico et al. 2003) si los huevos de neméatodos se entierran a mas de 10 cm de
profundidad (Bryan y Kerr 1988). Lucker (1938) observé que el ascenso de
las larvas de estrongilos hacia la superficie del suelo se reducia enormemente
tras el enterramiento del estiércol a unos 22 cm, y que el grado de reduccién
dependia en gran medida del tipo de suelo y de la compactacién, lo que puso
en relieve el papel de grandes especies de escarabajos que cavan nidos pro-
fundos (Gregory et al. 2015).

Se dispone de poca informacién sobre la cantidad de excremento que
cada escarabajo puede enterrar realmente en el suelo (Anduaga y Huerta
2007, Arellano et al. 2014, Ortega-Martinez et al. 2014) y sobre la cantidad
de huevos de nemétodos que se manipulan en los excrementos utilizados
(Fincher 1975). En México, en la regién tropical himeda de Veracruz, la
abundancia de huevos de nematodos en el estiércol de vaca puede ser 12
veces mayor en la estacién de Iluvias (59 + 24.7 huevos por gramo de estiér-
col) que en la estacién seca (5 %= 6.2 huevos por gramo) (Martinez et al.
2018). Cada individuo de la especie mas abundante en esta regién, Euoniti-
cellus intermedius, entierra hasta 20 g de bofiiga al dia (Arellano et al. 2014),
y los individuos sexualmente maduros entierran el doble de los que acaban de
emerger (Martinez et al. 2018). Esto permite una buena aproximacién de la
accion de esta especie en los pastizales ganaderos de Veracruz.

La mayoria de los estudios en los que se han utilizado escarabajos ester-
coleros muestran una reduccién sustancial del nimero de larvas de nemaéto-
dos en la superficie del suelo o en las plantas de los pastos. Ryan et al. (2011)
evaluaron el efecto del enterramiento de los oocistos de Cryptosporidium par-
vum Tyzzer, 1912, presentes en la boniga de vaca, por Bubas bison. La viabi-
lidad de los oocistos en el estiércol enterrado fue de 10%, en comparacién
con 58% de los que estaban presentes en la bofiga que permanecia en la
superficie. Bryan (1973) obtuvo el porcentaje de larvas de estrongilos que
emergen del estiércol de vaca colonizado por Digitonthophagus gazella, en
los pastos irrigados la reduccion del porcentaje del nimero de larvas que
emigran desde la boniga fue de entre 50% y 84%, dependiendo del tamafio
de la boniga, mientras que, en los pastos no irrigados la reduccién del nimero
de larvas fue de 93%. Bryan (1976) también recogié masas nido, tres dias
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después de la introduccién de D. gazella en la boniga fresca. El estiércol
control (sin escarabajos) contenia unas 100 mil larvas de nemétodos por
cada 100 g de estiércol fresco, mientras que el estiércol enterrado en el suelo
por los escarabajos copréfagos contenia sélo unas 800 larvas de nematodos
por cada 100 g de estiércol fresco, lo que representd una reduccién de 99.5%.
Popay y Marshall (1996) también demostraron que Onthophagus posticus
Erichson, 1842 y Onthophagus granulatus reducian el nimero de larvas de
nematodos que emergian de los excrementos enterrados que originalmente
contenian huevos. Otras especies, como Planolinellus vittatus, Pseudagolius
coloradensis, Aphodius fimetarius y Canthon practicola LeConte, 1859, redu-
cen el nimero de huevos de nematodos de 24% a 90% en un periodo de 1 a
5 dias (Bergstrom et al. 1976).

Para determinar si la reduccién del ndmero de parésitos se debia al ente-
rramiento de los excrementos o al aplastamiento de los huevos de los parési-
tos por las piezas bucales de los escarabajos estercoleros, Miller ef al. (1961)
examinaron el contenido del tubo digestivo y las heces de varias especies de
escarabajos estercoleros, después de haber ingerido heces humanas con
quistes de protozoarios y huevos de helmintos viables, incluyendo Ascaris
lumbricoides Linnaeus, 1758, Necator americanus (Stiles, 1902), Trichuris
trichiura Linnaeus, 1771, Entamoeba coli (Grassi, 1879), Endolimax nana
(Wenyon y O’connor, 1917) y Giardia lamblia Kofoid y Christiansen, 1915.
El resultado fue que précticamente no se recuperaron huevos, sélo unos
pocos quistes en Canthon pilularius (Linnaeus, 1758) [citado como Canthon
laevis Drury, 1770] y en C. vigilans LeConte, 1858, tampoco se encontraron
larvas de Ascaris en C. pilularius tras la ingestion de huevos embrionados. En
Phanaeus vindex y Ph. igneus, se recuperaron unos pocos huevos de Ascaris,
huevos intactos y quistes de tricocéfalos, pero no habia anquilostomas. Sélo
Dichotomius carolinus (Linnaeus, 1767) [citado como Pinotus carolinus
(Harold, 1869)], la especie més grande, contenia y excretaba regularmente
los huevos ingeridos. Los huevos de ascaris recuperados a veces estaban
aplastados, pero muchos provenientes de los intestinos de los escarabajos
fueron viables cuando se incubaron; la destruccién de huevos y quistes de los
parasitos se atribuyé a la accion de aplastamiento con las mandibulas de los
escarabajos copréfagos.

Dependiendo de la morfologia de las piezas bucales de los escarabajos y
del tamafio de los huevos de los parésitos, la probabilidad de destruccién de
los huevos es diferente (Miller 1961). Las piezas bucales de Canthon pilula-
rius, C. vigilans y Phanaeus vindex muelen casi 100 % de los huevos de
anquilostomas presentes en las heces, mientras que la eficiencia de Dichoto-
mius carolinus es menor (Miller et al. 1961). La diferencia se debe probable-
mente a que la morfologia de las mandibulas de D. carolinus no es igual a la
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de las otras especies (Miller 1961). De manera similar, Diastellopalpus quin-
quedens Bates, 1888 redujo entre 70 y 90% la tasa de emergencia de las
larvas de tercer estadio (L3) del nematodo Cooperia sp., provenientes de
bofigas de vaca que contenian los huevos de este parésito (Grenvold et al.
1992). El enterramiento del estiércol por D. quinquedens no aumenta el
ntmero de L3 del nemétodo en el suelo bajo el estiércol, lo que sugirié que la
mayoria de los parésitos inicialmente presentes en el estiércol habian sido
destruidos. Mathison y Ditrich (1999) estudiaron el destino de los oocistos
de Cryptosporidium parvum Tyzzer, 1912 cuando fueron ingeridos por Ano-
plotrupes  stercorosus (Geotrupidae), Bodilopsis rufa (Aphodiinae) y
Onthophagus fracticornis (Scarabaeinae). En este caso, sélo se recuperd un
limitado ndmero de oocistos del cuerpo, del tracto intestinal y de las heces de
estos escarabajos estercoleros, lo que demostré que la mayoria de los nume-
rosos oocistos ingeridos se eliminaron durante el paso por el tractointestinal.

Melinopterus sphacelatus y Agrilinus ater, especies de Aphodiinae, redu-
cen considerablemente la cantidad de esporangios producidos por Pilobolus
Tode, 1784 (Mucorales: Pilobolaceae), hongo que se desarrolla en las heces de
ovejas y en las bostas de caballos. Este hongo explosivo dispersa con fuerza los
nematodos mezclados con sus propias esporas, lo que contamina las hierbas
circundantes (Biggane y Gormally 1994). Teuchestes fossor y Acrossus luridus
(Aphodiinae) hacen lo mismo en la boniga de vaca. Gormally (1993) sugirid
que la ingestién de esporas o la perturbacién del estiércol por los escarabajos
disminuian la tasa de crecimiento y la produccién de esporangios.

Al pasar de un excremento a otro, los escarabajos copréfagos también
pueden propagar pardsitos (Bily et al. 1978). Los neméatodos de la familia
Spirocercidae requieren un huésped intermediario y pueden infectar a varias
especies de escarabajos copréfagos, quienes albergan en su cavidad corporal
larvas de tercer estadio del parasito. En Dubai, Scarabaeus cristatus Fabri-
cius, 1775, parece ser el principal huésped intermediario de Physocephalus
dromedarii (Mushkambarova, 1968), nematodo parésito del dromedario
(Camelus dromedarius Linnaeus, 1758) (Schuster et al. 2016). En Turkme-
nistan Scarabaeus sacer Linnaeus, 1758, sirve como principal huésped inter-
mediario de Physocephalus, pero otras especies como Copris hispanus,
Gymnopleurus aciculatus Gebler, 1841, G. mopsus Pallas, 1781, G. coriarius
Herbst, 1798, Chironitis hungaricus Herbst, 1798, Onitis humerosus Pallas,
1771, Onthophagus marginalis Gebler, 1817 y varias especies de Aphodius,
también pueden serlo, pero con baja prevalencia y menor carga del parésito
(Mushkambarova 1967, Mushkambarova y Dobrynin 1972).

También es conocido que los huevos de Taenia saginata Goeze, 1782,
fueron viables en las heces de Onitis sp. y Heliocopris sp. durante al menos
cuatro dias y que algunos huevos intactos eran eliminados hasta diez dias
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después de su ingestiéon (Mutinga y Madel 1981). Varias especies de escara-
bajos copréfagos también sirven de huéspedes intermediarios de Streptopha-
ragus pigmentatus Linstow, 1897, nematodo que infecta a Macaca fuscata
(Blyth, 1875) en Japén. Entre esas especies figuran Geotrupes laevistriatus
Motschulsky, 1858, Onthophagus atripennis Waterhouse, 1875 y Onthopha-
gus ater Waterhouse, 1875 (Machida et al. 1978, Boze et al. 2012).

h. El control de las poblaciones de moscas

Las heces frescas de los mamiferos, recurso importante para los escarabajos
copréfagos, también lo es para especies de varias familias de moscas, algu-
nas de las cuales son especies hematofagas que se desarrollan en bofigas de
vaca (Nichols et al. 2008). Se trata principalmente de Musca autumnalis De
Geer 1776, M. vetustissima Walker, 1849 en Australia (bushfly), H. irritans
irritans (Linnaeus, 1758), H. irritans exigua De Meijere, 1903, especie muy
extendida en ese pais y, Haematobia thirouxi potans (Bezzi, 1907), que para-
sita el ganado en Africa. La distribucién de estas especies es cosmopolita, se
extiende desde las regiones boreales y los pastizales de las latitudes septen-
trionales y meridionales hasta los trépicos. La proliferacién de estas moscas
reduce la productividad del ganado (Haufe 1987) y la calidad de las pieles de
los animales, debido a las repetidas picaduras (Guglielmone et al. 1999), lo
que representa una importante pérdida econdmica para los ganaderos
(Byford et al. 1992).

La colonizacién de las deyecciones por moscas se produce segin una
serie de etapas que siguen la edad de la bofiiga, con la llegada escalonada de
estos insectos (Hammer 1941, Mohr 1943, Laurence 1954). Las moscas lle-
gan muy rapidamente sobre el estiércol fresco, seguidas poco después por los
escarabajos estercoleros. Las moscas de los cuernos (Haematobia irritans),
que normalmente se colocan en la espalda y los flancos del ganado, pueden
colonizar el estiércol a los pocos segundos de su deposiciéon (McLintock y
Depner 1954). La colonizacién por parte de las moscas adultas disminuye
tras la formacion de una corteza en la superficie del estiércol, los cual dismi-
nuye la liberacion de los productos quimicos volétiles atractivos (Floate
2011). La estrategia de oviposicion de las moscas varia de una especie a otra,
lo que explica los diferentes resultados obtenidos en las relaciones entre mos-
cas y escarabajos estercoleros. Haematobia irritans exigua pone huevos muy
rapidamente, ya sea de forma individual o en pequefnos grupos, a los lados y
bajo los excrementos frescos, y la puesta de huevos se completa a los pocos
minutos después de la deposicion del estiércol. Por el contrario, Musca vetus-
tissima pone todos sus huevos en un solo grupo, y como varias hembras
pueden poner en el mismo espacio, grupos de varios cientos de huevos son
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depositados en la periferia del estiércol y/o en grietas de la superficie del
estiércol (Hugues et al. 1972, Walker y Doube 1984).

La relacién entre los escarabajos estercoleros y las moscas es compleja.
Las larvas de los escarabajos que se desarrollan en las bonigas de vaca pue-
den tener un efecto negativo sobre la supervivencia de las larvas de mosca al
destruir sus huevos (Wu y Sun 2010), por lo que los escarabajos evitan poner
huevos en presencia de una alta densidad de larvas de mosca (Hirschberger
y Degro 1996). Nichols et al. (2008) revisaron con detalle la literatura sobre
las relaciones entre las moscas y los escarabajos del estiércol. Encontraron
que la supervivencia de las moscas tiende a disminuir debido a la competen-
cia asimétrica por los recursos tréficos y al dano mecénico de sus huevos por
los escarabajos. El impacto relativo de esas actividades estd modulado por
varios factores, entre ellos la calidad del estiércol segiin la estacién del ano,
la abundancia de escarabajos estercoleros, su periodo de actividad, su estra-
tegia de nidificacién y, especialmente, el tiempo de llegada a la bofiga. Los
escarabajos estercoleros afectan la supervivencia de los estadios inmaduros
de las moscas de dos maneras: en primer lugar, triturando el estiércol, lo que
sumerge los huevos y hace que se ahoguen, o exponiéndolos al aire libre y se
secan; en segundo lugar, privando a las larvas de alimento con el enterra-
miento del estiércol.

Bornemissza (1970) y Hugues et al. (1978) demostraron que la mortali-
dad de Musca vetustissima (que deposita sus huevos en racimos) vinculada a
la accién de Digitonthophagus gazella era mayor en el estadio de huevo que
en la fase larval, y la supervivencia de los huevos de Haematobia irritans
irritans (quien deposita huevos dispersos) resulté ser poco afectada por la
actividad de los escarabajos. La susceptibilidad de los huevos a ahogarse en
el estiéreol liquido fresco fue estudiada por Walker y Doube (1984) en H.
irritans irritans y M. vetustissima. En estas especies la edad de los huevos en
el momento de la inmersién en el estiércol y la duracion de la inmersién afec-
tan su supervivencia, los huevos de H. irritans irritans pueden tolerar perio-
dos de inmersién mas largos que los de M. vetustissima. Ademas, los huevos
casi eclosionados de H. irritans irritans se desarrollan y eclosionan en el
estiércol liquido, mientras que los huevos de M. vetustissima son incapaces
de eclosionar en ese medio, independientemente de su edad en el momento
de la inmersién.

Ridsdill-Smith et al. (1986) estudiaron la tasa de aparicién de M. vetus-
tissima en funcién de la calidad del estiércol y la densidad de Onthophagus
binodis. Los escarabajos estercoleros afectan mas la supervivencia de las
moscas en los excrementos de verano, que son mas pobres en nutrientes, que
en los de primavera, que son mas ricos porque proceden de la vegetacién en
crecimiento. Por otro lado, las moscas afectan la produccién de masas nido

343



LA REPRODUCCION DE LOS ESCARABAJOS ESTERCOLEROS

344

de los escarabajos copréfagos, asi como el tiempo que pasan los escarabajos
en la bofiiga. Se han realizado experimentos de laboratorio para evaluar la
influencia de Onthophagus taurus y Onitis alexis sobre las larvas de Musca
autumnalis, cuando estas especies se desarrollan juntas (Moon et al. 1980).
Los resultados mostraron que cuanto més temprano estas dos especies colo-
nizan el estiércol, mas se ve afectada la supervivencia de M. autumnalis. El
aumento de la densidad de O. taurus, de diferentes edades (individuos inma-
duros o maduros), disminuyé la supervivencia de las larvas de mosca y el
tamano de los adultos emergentes. Ademas, la supervivencia de las larvas de
mosca fue independiente de la densidad de O. alexis tenerales, pero bastante
dependiente de la densidad de los escarabajos maduros, diferencia que esta
relacionada con la cantidad de excremento enterrado por los escarabajos en
las dos edades.

Por dltimo, cabe sefialar que los escarabajos estercoleros afectan indi-
rectamente a las poblaciones de moscas, debido a los numerosos acaros foré-
ticos que llevan en sus cuerpos, quienes consumen grandes cantidades de
huevos y larvas jovenes de moscas cuando son suficientemente abundantes
(Wallace et al. 1979, Krantz 1998, Glida et al. 2003) (Figura 9).

i. La foresis y el transporte de acaros reguladores de
nematodos y moscas

La dispersién de los excrementos y su duracion efimera favorecen a las espe-
cies coprofilas, que pueden localizarlos rapidamente a distancia. La mayoria
de estas especies lo logran mediante un vuelo dirigido, en respuesta a las
senales volatiles de las heces (Dormont et al. 2004). Los organismos con
capacidad mas limitada para moverse, y/o que no tienen alas para lograr el
mismo objetivo, pueden ser transportados por un portador, fenémeno cono-
cido como foresis (Floate 2011) (Figura 9). La rapida degradacion del estiér-
col, por la pérdida de agua y sus compuestos volatiles atractivos, y el aumento
de la corteza superficial de la bofiiga obliga a los acaros copréfilos Macro-
chelidae (Acari: Mesostigmata), a buscar asociaciones con insectos coprofi-
los como los escarabajos y las moscas del estiércol (Niogret et al. 2004). La
especie forética se adhiere a su huésped cuando el sustrato en el que se ha
desarrollado comienza a degradarse, y tan pronto como llega a un nuevo
habitat o sustrato mas propicio para su desarrollo abandona a su portador. El
vinculo entre el insecto y el 4caro permite a este Gltimo mantener la continui-
dad en su nicho ecolégico (Niogret et al. 2004, 2006a).

Muchas especies de acaros Macrochelidae se desarrollan en bonigas
frescas, donde se alimentan de huevos y larvas de moscas, y de nematodos
parasitos que se encuentran en los excrementos (Tyndale-Biscoe y Wallace
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FiGURA 9. Acaros foréticos transportados por un escarabajo copréfago (Foto:
Warwick McNamara).

1981, Krantz 1962, 1983) (Figura 10). Esta predacién favorece indirecta-
mente a los escarabajos estercoleros en su competencia con las moscas por el
mismo recurso trofico (Hughes et al. 1978, Wallace y Tyndale-Biscoe 1983,
Cicolani 1992). Las asociaciones entre los escarabajos estercoleros y los aca-
ros se han estudiado principalmente en el contexto de los programas de con-
trol biol6gico de los parésitos del ganado (Wallace y Holm 1984). Las
especies de acaros del género Macrocheles Latreille, 1829, son transportadas
por las especies africanas Digitonthophagus gazella y Euoniticellus interme-
dius, especies que se importaron a Australia para enterrar el estiércol del
ganado y reducir las poblaciones de moscas (Wallace et al. 1979, Wallace
1986, Halliday 1990, 2000). En ese pais, estos acaros son depredadores
eficaces de los huevos de las moscas M. vetustissima y H. irritans exigua
(Tyndale-Biscoe y Wallace 1981, Doube et al. 1986, Halliday y Holm 1987,
Perotti 2001).

Algunos escarabajos estercoleros son buenos transportadores de acaros,
mientras que otros son poco atractivos y desempefnan una funcién reducida
en su dispersién (Niogret et al. 2004, 2006b). Por ejemplo, Macrocheles
perglaber Filipponi y Pegazzano, 1962, es un 4caro que selecciona sus posi-
bles transportadores, lo que podria explicar las diferencias observadas en la

345



LA REPRODUCCION DE LOS ESCARABAJOS ESTERCOLEROS

346

Ficura 10. Acaros Macrochelidae (cafés) alimentandose de huevos de moscas

(blancos) (Foto: Warwick McNamara).

carga forética de los escarabajos segiin el nimero medio de 4caros transpor-
tados, por individuo, en condiciones de campo (Glida y Bertrand 2002). Las
especies especializadas de dcaros macroquélidos utilizan s6lo un pequefio
nimero de transportadores, con un comportamiento similar, por ejemplo,
Macrocheles saceri Costa, 1967 es exclusivamente forético de especies del
género Scarabaeus sensu stricto (Krantz 1991, Niogret et al. 2010), mientras
que los compuestos quimicos cuticulares de otros escarabajos tienen un
efecto repelente, como es el caso de los compuestos liberados por Scarabaeus
laticollis (Niogret et al. 2018).

También se han descrito varias especies de Macrocheles endémicas de
México, que estdn més estrechamente vinculadas a las especies del género
Phanaeus (Arriaga-Jiménez et al. 2014). La fuerza del vinculo entre los aca-
ros y su huésped varia dependiendo de las sustancias semioquimicas de la
cuticula liberadas por el huésped, que desempenan un papel kairomonal en
el comportamiento de bisqueda de los acaros foréticos. Los macroquélidos
no son los tinicos acaros que usan escarabajos copréofagos para dispersarse,
también las deutoninfas de los acaros de la familia Uropodidae se encuen-
tran frecuentemente adheridas a los cuerpos de Aphodiinae, Scarabaeinae y
Geotrupidae, y también de Hydrophilidae e Histeridae (Bajerlein 2011,
Bajerlein y Witalinski 2014).
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También existen moscas foréticas. Niogret y Lumaret (2009) demostra-
ron en la mosca Ceroptera rufitarsis (Meigen, 1830) que las sefiales visuales,
y en particular el movimiento, eran muy importantes en la eleccion final de
su transportador. Los escarabajos rodadores activos llevan muchos mas dip-
teros que los individuos que descansan o los que comen en la bofiiga. Cuando
los escarabajos se inmovilizan, la mayoria de las moscas que transportan los
dejan para unirse a otros escarabajos cercanos que estan activos. La frecuen-
cia de copulacién de las moscas aumenta cuando estan sobre el cuerpo del
escarabajo en actividad, formando la bola de excremento (Rohacek 1998,
Sivinski et al. 1999). Cuando los escarabajos ruedan el excremento y lo colo-
can en una camara de nidificacién, la mosca C. rufitarsis pone huevos en la
superficie de la bola, al mismo tiempo los 4caros macroquélidos también son
transportados por el escarabajo hasta la misma camara. Los acaros ejercen
una presién de predacidn sobre los huevos de la mosca, regulando asi las
poblaciones de dipteros (Niogret 2007).

j- Los servicios ecositémicos ofrecidos por los escarabajos
coprofagos

El concepto de servicios ecosistémicos definido en la Evaluacién de los Eco-
sistemas del Milenio (2005), considera las contribuciones directas e indirec-
tas de los ecosistemas brindadas para el bienestar de los humanos, quienes
usan o se apropian de sus funciones o de sus contribuciones (de Groot et al.
2010, Elmgqyvist et al. 2010), y a menudo se hacen evaluaciénes econémicas
de los servicios prestados para el hombre (DEFRA 2007, Costanza ef al. 1997,
Pascual et al. 2010).

Los escarabajos coprofagos realizan varias funciones clave en el funcio-
namiento de los ecosistemas. Si bien la eliminacién del estiércol de la super-
ficie de los pastos tiene el beneficio directo de permitir el crecimiento
continuo del pasto en los pastizales, los servicios de apoyo relacionados con
la eliminacién del estiércol tienen considerables beneficios para la sustenta-
bilidad de los agroecosistemas (Beynon et al. 2015, Nichols et al. 2008).
Entre estos beneficios se incluyen un aumento de la mineralizacién del nitré-
geno organico contenido en el estiércol (Gillard 1967, Yokoyama et al.
1991a), mejores propiedades hidroldgicas del suelo (Brown et al. 2010),
menor transmisién de parésitos gastrointestinales (Gregory et al. 2015) y
reduccidn de los flujos de gases de efecto invernadero (Penttild et al. 2013).

Estas funciones ecosistémicas que estan entrelazadas de manera secuen-
cial (Nervo et al. 2017), prestan servicios que benefician a los humanos,
particularmente en la agricultura y sobre todo en la ganaderia, pero también
benefician a sectores menos considerados como la explotacion minera. En
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Sudaéfrica, se ha probado que la accién de los escarabajos estercoleros ha
ayudado a rehabilitar las tierras recuperadas después de la extraccién de
carbon. Estas tierras tienen un potencial agricola muy limitado debido a su
baja fertilidad, tienen un insuficiente contenido de materia organica y pobres
propiedades fisicas, quimicas y microbioldgicas. El esparcimiento de bofiigas
en presencia de escarabajos coprofagos redujo la compactacion de estos sue-
los y mejoré su fertilidad en un lapso de seis meses (Badenhorst et al. 2018).
Varios trabajos de sintesis han tratado de hacer una evaluacién econd-
mica de esos servicios a nivel nacional o continental (Losey y Vaughan 2006,
Nichols et al. 2008, Manning et al. 2016, Milotic et al. 2017, Doube 2018).
Fincher (1981) fue uno de los pioneros en proponer una evaluacién econé-
mica de los servicios prestados por los escarabajos coprdfagos. Su investiga-
cién tenia por objetivo introducir en los Estados Unidos de América especies
exdticas de escarabajos estercoleros para complementar la accion de las
poblaciones nativas, pero sin competir con ellas, con el fin de ayudar a equi-
librar los ecosistemas de pastizal de ese pais. El mayor uso de fertilizantes y
de variedades forrajeras mas productivas habia permitido aumentar el rendi-
miento de los forrajes, asi como la capacidad de carga de los animales por
unidad de pastizal, pero las poblaciones de escarabajos no aumentaban al
mismo ritmo. Fincher (1981) calculé que el valor econdmico de los escaraba-
jos coprofagos en los ecosistemas de pastizal en Estados Unidos era de apro-
ximadamente 2 mil millones de ddlares anuales, tomando en cuenta la
disminucién de la superficie de los pastos cubierta de estiércol, la reducciéon
de la volatilizacién del nitrégeno que disminuia el uso de fertilizantes con
nitrégeno para fertilizar los pastos y la reduccién de la presién de los paréasi-
tos sobre los animales, que disminufa el uso de medicamentos veterinarios.
Losey y Vaughan (2006) realizaron un calculo més refinado utilizando
los datos de Anderson et al. (1984) para estimar la persistencia de las bofiigas
en los pastos, los datos de Gillard (1967) sobre los aportes de nitrdégeno pro-
cedentes del estiércol y los datos de Fincher (1981) sobre las pérdidas de la
productividad debida a la presencia de parasitos internos y externos en el
ganado. De esa manera, estimaron que el valor de los servicios ecosistémicos
proporcionados por los escarabajos coprofagos en los Estados Unidos, era de
380 millones de délares anuales. En Inglaterra, Beynon et al. (2012) estima-
ron que, si las bofigas no se reciclaran rapidamente, mas de 4.8% de la
superficie total de pastizales permanentes se retirarian de la produccién cada
afo. Los beneficios para los ecosistemas asociados con la actividad de los
escarabajos copréfagos, en el Reino Unido, se estimaron en aproximada-
mente 367 millones de libras esterlinas al afio (Beynon et al. 2015). En
Meéxico se realizé un estudio similar, utilizando un modelo estocastico-dina-
mico, para evaluar la contribucion de los escarabajos copréfagos a la produc-
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cién de leche y carne en los pastizales tropicales de Veracruz (L6pez-Collado
et al. 2017). La contribucién econdmica de los escarabajos copréfagos, en
este estado mexicano, se estimé entre 140 y 455 millones de ddlares ameri-
canos anuales, siendo la contribucién méas importante la del mantenimiento
de zonas limpias (71.4%), seguida de la incorporacién de nitrégeno como
fertilizante (28.3%).

La importancia de estos servicios esté ilustrada por el éxito de la intro-
duccidén de escarabajos estercoleros en Australia para tratar los excrementos
del ganado importado a ese continente desde 1788 (Losey y Vaughan 2006).
Las numerosas especies de escarabajos copréfagos nativos de Australia han
coevolucionado con los marsupiales, como los canguros y los wombats (mar-
supiales de la familia Vombatidae), quienes producen pequefas bolitas de
estiéreol, duras, secas y fibrosas, por lo que aprovechan poco las volumino-
sas bofiigas de vaca, més ricas en agua y de diferente composicion. De modo
que los pastos de todo el pais se cubrieron gradualmente con estiércol que se
descomponia muy lentamente (Bornemissza 1976). La acumulacién de
estiércol en el suelo australiano dio lugar a la multiplicacién de dos impor-
tantes moscas hematdfagas daninas para el ganado que se reproducen en las
bonigas frescas: Musca vetustissima (mosca del bafalo) en el sur de Australia
(Ridsdill-Smith y Edwards 2011) y Haematobia irritans exigua (mosca de los
cuernos) en el norte de Australia (Doube 1986).

El primer programa nacional de introduccién de escarabajos copréfa-
gos, en Australia, iniciado en 1965 por George Bornemissza, permitié esta-
blecer con éxito 23 especies (Edwards 2007), principalmente en el norte y el
sur de Australia, donde las moscas constituian importantes problemas eco-
némicos y sanitarios (Doube y Marshall 2014, Doube 2018). Otras dos espe-
cies de origen mediterraneo fueron introducidas a partir de 2012 (Wright et
al. 2015), antes de la aplicacién, en 2017, de un nuevo programa nacional de
mas de 20 millones de délares australianos (aup) por cinco afios (Dung
Beetle Ecosystem Engineers Project). Este proyecto esta subvencionado por
el gobierno federal, mas financiamientos privados, como Meat & Livestock
Australia (MLA), de organismos como la csiro (Commonwealth Scientific and
Industrial Research Organisation) y de varias universidades australianas
(http://www.dungbeetles.com.au/).

Un problema similar existié en Nueva Zelanda, donde las poblaciones
nativas de escarabajos coprdfagos (15 especies, en su mayoria forestales) no
pudieron eliminar de manera eficaz las grandes cantidades de estiércol pro-
ducidas por el ganado doméstico introducido. Se estimé que el estiércol del
ganado cubria 745 hectareas de pastos cada dia, y que hasta 5% de los pastos
estaban afectados permanentemente con los mismos problemas de moscas
que en Australia, lo que estuvo asociado a la pérdida de produccién de leche
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y carne, a la muerte del ganado, al desarrollo de la resistencia a los parésitos
y a los altos costos de mano de obra asociados al tratamiento de los animales
(Dymock 1993). La primera introduccién intencional de un escarabajo cava-
dor en Nueva Zelanda fue en 1956, con Copris incertus, especie de origen
mexicano. Mas recientemente, Nueva Zelanda ha considerado la introduccién
de otras 11 especies de escarabajos copréfagos capaces de tratar eficazmente
los excrementos en los pastizales ganaderos (ERMA Nueva Zelanda 2011).

La introduccién de los escarabajos estercoleros, como medio de control
biologico de las poblaciones de moscas, se usd por primera vez en Hawii,
contra Haematobia irritans irritans. En este pais se introdujeron y liberaron
29 especies de escarabajos coprdfagos, de las cuales 10 se establecieron
(Funasaki 1988). Estas especies han contribuido a reducir las poblaciones de
moscas de los cuernos y otras especies de dipteros que se reproducen en
pastizales abiertos. En un experimento realizado en 1966, se registrd una
reduccién de 96% en el nimero de moscas, en el estiércol donde estaban
presentes los escarabajos copréfagos, compararando con aquellos donde los
escarabajos estaban ausentes (Bornemissza 1976).

Otros paises que practican la ganaderia a gran escala, como los Estados
Unidos de América y Brasil, también se han beneficiado con la importacién
de escarabajos coprdfagos, cuando sus propias especies nativas eran dema-
siado bajas en nimero o estaban mal adaptadas al uso de cantidades dema-
siado grandes de estiércol del ganado. Algunas especies fueron provistas a
los paises mencionados por el programa de investigacién australiano (Water-
house 1974). América del Norte tiene una fauna de escarabajos copréfagos
menos diversa y abundante de lo que cabria esperar, dado el gran nimero de
mamiferos herbivoros que han ocupado esa regién (Fincher 1981). De las 87
especies de escarabajos estercoleros de Norteamérica, hasta el norte del Rio
Bravo, s6lo 10 especies son capaces de enterrar cantidades significativas de
heces, y sélo tres especies tienen una amplia distribucién (Fincher 1981).
Dos especies exdticas de escarabajos copréfagos se liberaron accidental-
mente, y otras cinco, de las seis especies introducidas deliberadamente, se
establecieron (Fincher 1986, Dymock 1993). Euoniticellus intermedius
(especie de origen africano, introducida inicialmente en Australia) se liberd
en 1978 en California, en 1979 en Texas y en 1984 en Georgia (Fincher
1981, 1986, Wood y Kaufman 2008). Esta especie llegd espontaneamente al
centro-norte de México en 1992, al noroeste de México en 1994 (Montes de
Oca y Halffter 1998) y después hasta Costa Rica (Solis y Kohlmann 2012).
Digitonthophagus gazella (otra especie de origen africano) se ha propagado
de manera similar desde los Estados Unidos hasta Centroamérica. Hoy en
dia estas dos especies se encuentran entre los escarabajos copréfagos mas
comunes y abundantes en los pastizales mexicanos, principalmente en las
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zonas tropicales, donde su actividad de enterramiento de bofiigas de vaca es
relevante (Flota-Banuelos et al. 2012, Martinez et al. 2017). Ademas, D.
gazella se introdujo voluntariamente en Brasil en 1990, lo que tuvo un
impacto negativo en la abundancia de la mayoria de las especies nativas
(Filho et al. 2018).

Estos servicios ecosistémicos pueden verse afectados por la alteracion y
transformacién de los ecosistemas (Losey y Vaughan 2006). La pérdida de
recursos troficos especializados, debido a la disminucién de la fauna silves-
tre, puede afectar a las poblaciones de escarabajos copréfagos. Por ejemplo,
la regién de Los Tuxtlas, localizada al sur de Veracruz, México, se ha visto
gravemente transformada por la actividad humana desde los afios de 1960,
debido a la destruccioén y fragmentacion de las selvas tropicales y al aisla-
miento de parcelas forestales. Estos cambios han ocasionado una reduccién
en el nimero de mamiferos de los bosques, incluidos los monos aulladores
que podrian extinguise localmente (Estrada et al. 1999). Los excrementos de
dichos mamiferos constituyen un importante recurso tréfico utilizado por
los escarabajos como alimento, para la puesta de huevos y la alimentacién de
sus larvas. Estrada et al. (1999) demostraron que, la riqueza y abundancia de
escarabajos estercoleros era significativamente mayor en los fragmentos de
bosque ocupados por monos aulladores en comparacién con los sitios sin
monos. Esto puede tener efectos negativos en los procesos de regeneracion
de los bosques, ya que algunas especies de escarabajos copréfagos, que tie-
nen una fuerte atraccién por el estiércol de los monos, son importantes agen-
tes secundarios de dispersién de las semillas de varias especies de arboles
(Estrada et al. 1993, Estrada y Coates-Estrada 1991).

3. CONCLUSIONES

Los escarabajos copréfagos son un grupo de insectos que, debido a su tipo
de alimentacién y de reproduccién, desempefian importantes funciones en
todos los ecosistemas terrestres. Estas funciones estén relacionadas princi-
palmente con el ciclo de los nutrientes, a través de la eliminacién de excre-
mentos, la bioturbacién del suelo, el crecimiento de las plantas, la dispersién
secundaria de las semillas y el control de plagas. Estas funciones dan lugar a
muchos servicios ecosistémicos, cuyo valor puede estimarse en varios cientos
de millones de ddlares anuales, en cada uno de los paises en los que se han
realizado estudios econdmicos (Fincher 1981, Beynon et al. 2015, Losey y
Vaughan 2006), lo que ha llevado a varios paises del mundo a introducir
escarabajos coprofagos en sus pastizales para eliminar los excrementos y
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controlar los parasitos del ganado, especialmente las moscas (Doube 2018),
con el riesgo de competir con las especies autdctonas.

Sin embargo, para estos servicios ecosistémicos no siempre se toma en
cuenta su verdadero valor y los escarabajos copréfagos tienen que hacer
frente a limitaciones ambientales cada vez mas fuertes, como son la pérdida
de sus habitats, la alteracién de la calidad de sus recursos alimentarios
(Nichols et al. 2007) y su exposicién a diversos plaguicidas y algunos medi-
camentos veterinarios que se utilizan para controlar los parasitos del ganado,
conservando sus propiedades cuando se excretan en las heces de los anima-
les (Wall y Strong 1987, McKellar 1997, Floate et al. 2005, Hempel et al.
2006, Lumaret et al. 2012, 2022, Capitulo 8 de este libro). La alta mortali-
dad de los escarabajos estercoleros en presencia de algunas de estas molécu-
las, provoca una disminucién en su ndmero, lo que se traduce en una
ralentizacion de los procesos de reciclaje de los excrementos (Wall y Strong
1987) y una reduccién de la superficie atil de los pastos (Waterhouse 1974).

La disminucién o la extincién local de los escarabajos estercoleros
podria tener importantes consecuencias, a corto y largo plazo, sobre el man-
tenimiento de los procesos ecosistémicos descritos anteriormente (Nichols et
al. 2008, Lumaret et al. 2022). Por tal motivo, la conservacién de estos esca-
rabajos para el mantenimiento de los servicios ecosistémicos deberia ser un
objetivo prioritario en la gestién de los pastizales.
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Trabajos recientes han demostrado que la biodiversidad de los insectos
estd amenazada en todo el mundo, pero de manera muy desigual (San-
chez-Bayo y Wyckhuys 2019). La disminucién de especies silvestres se pre-
senta en la mayoria de los paises densamente poblados, como gran parte de
Europa, pero también en Asia, América del Norte y el Neotrépico (Wagner
2019, 2020). Por ejemplo, comparando la abundancia y distribucién de los
escarabajos rodadores de los géneros Scarabaeus y Gymnopleurus, entre la
primera y la segunda mitad del siglo XX, se encontrd que en Espafa estas
especies mantuvieron su nimero hasta alrededor de 1950, después de lo cual
disminuyeron considerablemente. Diez de las once especies de rodadores
que existen en Espafia mostraron una disminucién significativa del nimero
relativo de individuos durante la segunda mitad del siglo XX, y sus areas de
distribucién se redujeron de 48% a 29% (Lobo 2001).

Segiin Sanchez-Bayo y Wyckhuys (2019) y Lumaret et al. (2022), los
principales factores de la disminucién de los insectos son la pérdida de habi-
tat, debido en particular al desarrollo de la agricultura intensiva, la contami-
nacion relacionada principalmente con el uso de medicamentos y plaguicidas,
y la introduccién de especies invasoras que compiten con las especies locales
y el cambio climatico.
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Los escarabajos copréfagos no han escapado a estas perturbaciones,
a pesar de que se trata de un grupo de insectos que contribuyen de manera
importante a mantener la integridad de los ecosistemas debido a las mul-
tiples funciones que desempenan, incluyendo el reciclaje de los excremen-
tos animales, el ciclo de los nutrientes, la bioturbacion del suelo, la
dispersion secundaria de las semillas y el control de los parasitos internos
y externos del ganado (Capitulo 7). Estos servicios ecosistémicos de gran
valor econdmico pueden verse alterados por cambios, a escala local y
regional, que pueden modificar la riqueza y la complejidad de las interac-
ciones bidticas.

1. LAS ALTERACIONES EN EL MEDIO AMBIENTE

En los dltimos 50 o 60 anos, los sistemas de produccién animal han experi-
mentado profundos cambios en todo el mundo, debido al aumento en el con-
sumo de carne impulsado por varias razones: el crecimiento demogréafico y
el aumento de los ingresos, la adopcién de nuevas tecnologias de produccién
y canales de comercializacidén, el crecimiento de la poblacién humana, y el
urbano, sin precedentes, lo que ha tenido un impacto significativo en las
tendencias de consumo de alimentos, en general, y en la demanda de produc-
tos de origen animal, en particular (Fa0 2009, Pingali y McCullough 2010,
Thornton 2010).

Estos cambios han sido acompafiados con la intensificacién e industria-
lizacién de los sistemas pecuarios, mientras que el pastoreo extensivo ha
persistido sélo en zonas marginales, como las regiones montafiosas y aridas
(Reid et al. 2010, Bernués et al. 2011), o en algunos paises. Por otro lado, la
preocupacion de los ganaderos por aumentar la produccién, la mayor densi-
dad de ganado y los imperativos en materia de inocuidad, de los alimentos y
de la salud publica, han provocado un creciente empleo de medicamentos
veterinarios en los sistemas intensivos y extensivos de la produccién agrope-
cuaria, en los altimos decenios.

2. EFECTOS DE LOS MEDICAMENTOS VETERINARIOS
APLICADOS AL GANADO

Los medicamentos veterinarios mas empleados a nivel mundial para la pro-
duccién ganadera son los desparasitantes y los antibidticos.
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a. Los desparasitantes veterinarios

El control del parasitismo en el ganado requiere del uso de medicamentos
veterinarios que se administran por via oral, tépica (pour-on) o inyectada. El
desarrollo de los antihelminticos contra un espectro cada vez mas amplio de
patégenos especificos de los rumiantes y los animales monogastricos ha pro-
porcionado opciones eficaces y econdmicas para el tratamiento y el control
de las enfermedades parasitarias. La mayoria de las moléculas utilizadas y/o
sus metabolitos se eliminan en los excrementos de los animales tratados,
afectando a todos los organismos que los emplean para su alimentacién y/o
su reproduccidon. Ademas, a medida que se ha ampliado el espectro de acti-
vidad de los agentes de control de plagas, también ha aumentado su potencial
de accién sobre los organismos a los que no estaban destinados (McKellar
1997). No todas las moléculas antiparasitarias que se encuentran en el estiér-
col del ganado son téxicas para los insectos copréfagos, como, por ejemplo
los bencimidazoles (albendazol, cambendazol, fenbendazol, mebendazol,
oxfendazol), la niclosamida, la asociacién tiabendazol-rafoxanida (Blume et
al. 1976, Lumaret 1986, Strong et al. 1996, Wardhaugh et al. 2001a) y el
levamisol que se elimina principalmente en la orina (Blume et al. 1976).

Por el contrario, muchas moléculas antiparasitarias tienen una impor-
tante actividad insecticida, principalmente las avermectinas (ivermectina,
eprinomectina, doramectina) y las milbemicinas (moxidectina) que son
endectocidas que acttian sobre los parasitos internos y externos de los ani-
males (Lumaret et al. 2012, Jacobs y Scholtz 2015), los piretroides (alfa-ci-
permetrina, flumetrina, cipermetrina, deltametrina, cialotrina, permetrina,
fenvalerato) (Bianchin et al. 1992, 1997, Lumaret y Errouissi 2002, Floate et
al. 2005) y los compuestos organofosforados como el diclorvos (Lumaret
1986) (Figura 1). Las formulaciones de cumafos (tiofosfato), diclorvos y
fenotiazina afectan negativamente la supervivencia y la reproduccién de los
escarabajos del estiércol, incluso después de varios dias de aplicar el trata-
miento al ganado (Blume et al. 1976), ademas los residuos de diclorvos retra-
san la degradacion de los excrementos (Lumaret 1986).

Otras moléculas, como el diflubenzurdn, presentes en las deyecciones del
ganado, son téxicas para Digitonthophagus gazella y Sisyphus rubrus (Fincher
1991). El diflubenzurén, un inhibidor del crecimiento de los insectos, actiia
sobre la sintesis de quitina y se encuentra en cantidades considerables en las
deyecciones, sin alterarse, y en cantidades variables segiin el animal. Después
de la administracion oral, al ganado y a los cerdos, se excreta entre 70% y 85%
de la dosis administrada, y alrededor de 5% en la orina. En las ovejas, la excre-
cién por la orina y las heces se distribuye por igual (Opdycke 1976, Ivie 1978,
wHO 1995, Tasheva 1996). En la actualidad, esta molécula ya no se utiliza para
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Ficura 1. Excremento de caballo tratado con diclorvos, rodeado por los restos de

miles de escarabajos estercoleros muertos que fueron atraidos (Foto: John Feehan).
Los cuadros sobre la foto muestran los sitios donde hay méas escarabajos; uno de los

sitios estd amplificado para mostrar los cadaveres.

tratar al ganado, sélo se usa como aerosol, en paredes y suelos, contra otros
insectos como las moscas que se encuentran en en los establos, y ha sido clasi-
ficada como un plaguicida restringido en EUA.

Los compuestos organofosforados son particularmente téxicos para los
insectos. Durante el decenio de 1980, el uso rutinario de diclorvos (prohi-
bido en Francia en 2012) para tratar a los caballos contra los ascaris, pro-
vocé la destruccién masiva de un gran nimero de escarabajos copréfagos
(Figura 1), y casi ocasiond la erradicacién local de ciertas especies como
Scarabaeus semipunctatus en el sur de Francia (Lobo et al. 2001), ademas de
una disminucién muy significativa de la tasa de degradacién de los excre-
mentos de los caballos tratados (Lumaret 1986).

Las lactonas macrociclicas (avermectinas y milbemicinas) y los piretroi-
des (principalmente deltametrina y cipermetrina), tienen un impacto nega-
tivo en los escarabajos estercoleros y otros insectos que se desarrollan en los
excrementos de los animales (Lumaret et al. 1993, Kruger et al. 1999, Floate
et al. 2005, Adler et al. 2016, Nieman et al. 2018). La redistribucién de estas
moléculas entre los compartimentos del ecosistema puede dar lugar a efectos
toxicos durante un periodo mas largo y a una escala espacial mayor, si se
comparan con las que no tienen esas propiedades (Lumaret y Kadiri 2018).
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Los antihelminticos sistémicos, como la ivermectina y los productos
emparentados, se administran cominmente al ganado en todo el mundo, y la
eliminacién por via fecal se escalona a lo largo del tiempo, aproximadamente
durante un mes, con un pico alto de excrecién durante la primera semana, y
sus metabolitos pueden permanecer durante mucho tiempo en el estiércol.
En el campo, la ivermectina puede encontrarse en el estiércol seco hasta un
afo o mas después de su deposicion (Wohde et al. 2016). En el caso de las
formulaciones de liberaciéon prolongada, como el bolo de ivermectina o la
formulacién inyectable subcutanea de eprinomectina, la liberacién dura
varias semanas o incluso meses, produciendo efectos negativos continuos
muy importantes en la fauna copréfaga, siendo particularmente sensibles las
larvas (Errouissi et al. 2001, Wardhaugh et al. 2001a, Nieman et al. 2018).

En el ganado bovino, al menos 95% de la ivermectina aplicada se excreta
en las heces sin haberse metabolizado (Halley et al. 1989). La excrecidn
maxima en las bofigas se presenta al segundo dia después del tratamiento de
los animales, 62% se excreta durante los primeros siete dias (Steel 1993) y se
sigue excretando durante varias semanas (Gonzalez-Canga et al. 2009).
Durante los primeros 30 dias después del tratamiento a un bovino, las bofi-
gas contienen suficiente principio activo para actuar sobre el desarrollo lar-
vario de los escarabajos estercoleros. En el caso de Euoniticellus intermedius,
la mortalidad larvaria es de cerca de 50%, cuando la concentracién de iver-
mectina en la bofiga corresponde a los valores de excrecién registrados dos
semanas después del tratamiento de los bovinos (Martinez et al. 2017b)
(Figura 2). La ivermectina, incluso en dosis muy bajas, altera la morfologia
del ovario en Euoniticellus intermedius y suspende la vitelogénesis, lo que
provoca la reabsorcién de ovocitos y la disminucién de la fecundidad (Cruz
Rosales et al. 2012, Martinez et al. 2017 b, 2018). En Onthophagus landolti
y en Digitonthophagus gazella, también se observa una disminucién en la
fecundidad, cuando la ivermectina esté presente en el estiércol (Pérez-Cogo-
llo et al. 2015, 2017, Rodriguez-Vivas et al. 2020).

Esta molécula se acumula en los diferentes 6rganos de los escarabajos,
particularmente en el cuerpo graso, que desempefia un papel esencial en el
almacenamiento y el metabolismo de los nutrientes en todos los insectos. El
cuerpo graso es un érgano altamente dinamico, en él se sintetizan los acidos
grasos y las proteinas que se encuentran en la hemolinfa, las previtelogeninas
necesarias para la sintesis del vitelo del huevo que constituye las reservas de
energia utilizadas por los embriones durante su desarrollo (Verdd et al.
2020a), entre otros numerosos metabolitos necesarios fisioldgicamente
durante toda la vida de un insecto.

En ensayos de laboratorio, las hembras adultas de Onthophagus similis,
colectadas en el campo y expuestas a la ivermectina a 1 ppm durante un
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Ficura 2. Efecto del aumento de la concentracién de ivermectina (ug IVM/kg de
peso fresco de estiércol) en la mortalidad de las larvas de Euoniticellus intermedius
(95% CL, limites de confianza inferiores y superiores de 95%). Estos datos se
comparan con la dindmica de eliminacion temporal de la 1vM en los excrementos
del ganado tratado con una formulacién pour-on (500 ug IVM/kg de peso vivo)
(Lumaret et al. 2007, Martinez et al. 2017).

periodo de tres semanas, tuvieron ovocitos més pequefios, menos cuerpo
graso y una movilidad reducida en comparacién con los individuos control
(Weaving et al. 2020). Un estudio complementario realizado en 23 hatos de
ganado del suroeste de Inglaterra, a principios de verano, mostré que en los
hatos en los que no se utilizaban lactonas macrociclicas o piretroides, 25% de
las hembras de O. similis estaban maduras, mientras que en los hatos que
utilizaban piretroides sélo 1% de las hembras estaban maduras, y en los que
utilizaban lactonas macrociclicas no se encontraron hembras maduras. La
asociacién entre el uso de lactonas macrociclicas y de piretroides, y la reduc-
cién del esfuerzo reproductivo de esta especie, sugiere que es probable que el
uso de estos quimicos sea ecoldgicamente perjudicial para el ecosistema
(Weaving et al. 2020).

La sensibilidad a la ivermectina varia segtn las especies (Ishikawa e
Iwasa 2020). En Copris acutidens Motschulsky 1860, la tasa de superviven-
cia de los adultos y el nimero de bolas nido producidas por las hembras se
redujeron significativamente cuando el estiércol fue obtenido a los 3 y 7 dias
después del tratamiento del ganado, y la tasa de emergencia de adultos se
redujo cuando las larvas consumieron estiércol recolectado hasta 14 dias
después del tratamiento. En Onthophagus bivertex Heyden 1887 y O. lenzii,
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al parecer la ivermectina no tuvo ningtn efecto sobre la supervivencia de los
adultos o en su actividad de alimentacién, pero el nimero de masas nido
elaboradas con bofiigas obtenidas a los 3 y 7 dias después del tratamiento,
era significativamente menor que el obtenido con bonigas libres de ivermec-
tina. En Copris ochus y C. acutidens, aunque los adultos pudieron hacer
nidos y abastecerlos de estiércol, muy pocas larvas fueron realmente capaces
de completar su desarrollo cuando consumieron estiércol de animales trata-
dos hasta tres semanas antes. En C. ochus, la mortalidad fue de 84% en
presencia de ivermectina y 11% en ausencia de ella, y en C. acutidens la mor-
talidad fue de 94% y al menos de 4% sin ivermectina, respectivamente (Iwasa
et al. 2007).

Otros estudios han demostrado que la ivermectina aumentaba la morta-
lidad en los adultos recién emergidos cuando consumian los excrementos de
los animales tratados. En adultos de Copris hispanus recién emergidos, ali-
mentados con bofiga de animales tratados (con una inyeccion de 200 ug de
ivermectina/kg de peso corporal), se observé 90% de mortalidad al emplear
el estiércol recogido al segundo y tercer dia después de la inyeccidn, y 27%
de mortalidad con el estiércol recogido el dia 16 después del tratamiento.
También se registré una mortalidad sustancial en los adultos recién emergi-
dos de Onitis belial. Cuando las hembras maduras de C. hispanus que esta-
ban oviponiendo se alimentaron con estiércol recogido el tercer dia después
del tratamiento, no se registraron efectos letales, pero si se retardo el desa-
rrollo ovérico y hubo una reduccion de la tasa de puesta de huevos (Wardh-
augh y Rodriguez-Menéndez 1988). Mientras que en Phelotrupes auratus
auratus (Motschulsky 1858) (Geotrupidae), la ivermectina no tuvo un efecto
significativo sobre la supervivencia de los adultos, la oviposicidn, la actividad
de alimentacién o la supervivencia de las larvas (hasta del tercer estadio),
cuando se alimentaron de estiércol obtenido tres dias después del trata-
miento de los animales (Ishikawa e Iwasa 2020).

Por lo tanto, estos efectos nocivos de la ivermectina y otros medicamen-
tos veterinarios, pueden afectar de manera importante algunas funciones
basicas de los ecosistemas proporcionadas por los escarabajos estercoleros,
como el reciclaje del estiércol y la circulacién de nutrientes en los pastos
(Verdd et al. 2018a, 2019), pero también la cantidad de gases de efecto inver-
nadero (CH, y CO,) liberados por el estiércol del ganado (Verdd et al.
2020b).

La moxidectina, lactona macrociclica perteneciente a una familia vecina
de la ivermectina, también tiene efectos sobre los escarabajos estercoleros
dependiendo de su concentracién en el estiércol (Rodriguez-Vivas et al.
2019b). El estiércol de vacas tratadas con moxidectina (MOX) al 1% y al
10%, no tuvo efectos letales en adultos de Onthophagus landolti. La fecundidad
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(masas de nido construidas) no se vio afectada con MOX-1% a los cinco dias
del tratamiento, en cambio con MOX-10% se observé un efecto negativo
sobre la fecundidad a los 5 y 14 dias del tratamiento, los escarabajos constru-
yeron menos masas nido. También se observé un patrén similar en la super-
vivencia, con el tratamiento de MOX-1% los resultados no se diferenciaron
del control, pero con el tratamiento de MOX-10% se redujo la tasa de emer-
gencia de imagos (Rodriguez-Vivas et al. 2019b).

Las lactonas macrociclicas no son atractivas por si mismas para los
escarabajos estercoleros, sin embargo, muchos estudios indican que existe
una atraccién significativa hacia las heces de animales tratados, aunque
otros estudios indican la ausencia de esa atraccion preferencial, o muestran
que la atraccion puede variar entre especies o las estaciones del ano (Holter
et al. 1993, Lumaret et al. 1993, Floate 1998, 2007, Rodriguez-Vivas et al.
2019a, 2020, Finch et al. 2020). Esta atraccion preferencial podria deberse
simplemente a un cambio en la flora intestinal de los bovinos después del
tratamiento, o a un cambio en la composicién del estiércol debido a la elimi-
nacidn de parésitos cuya lisis podria liberar compuestos volatiles més atrac-
tivos. Ademads, durante los pocos dias que siguen a la administracién de
ivermectina al ganado, en los animales intensamente parasitados se observa
un aumento de la concentracion de ciertos aminoacidos en el estiércol, como
los acidos glutamico y aspartico, asi como de histidina, metionina, alanina,
valina y leucina (Bernal et al. 1994). Estos resultados muestran que efectiva-
mente los tratamientos influyen en la colonizacién de los excrementos del
ganado bovino tratado, con un posible efecto “bola de nieve”, por el que la
atraccion diferencial puede aumentar la probabilidad de que los adultos
depositen sus huevos en las heces que son particularmente téxicas para su
descendencia (Finch et al. 2020).

Numerosos estudios han demostrado de forma clara el impacto negativo
de los residuos de endectocidas en los escarabajos copréfagos, tanto en Sca-
rabaeinae (Sommer y Nielsen 1992, Kriiger y Scholtz 1997, Dadour et al.
2000, Wardhaugh et al. 2001b, Lumaret et al. 2012) como en Aphodiinae
(O’Hea et al. 2010, Finch et al. 2020), lo que llevé a la Organizacién de
Cooperacién y Desarrollo Econémicos (0cDE) a elegir a Agrilinus constans
como una especie modelo para evaluar la toxicidad de los residuos de despa-
rasitantes en los organismos que se reproducen en las heces (Hempel et al.
2006, Rombke et al. 2007, ocpk 2010).

No todas las lactonas macrociclicas tienen la misma toxicidad para los
insectos que se reproducen en las bofigas. La evaluacién de su toxicidad
realizada por Floate (2006) mostré el siguiente orden: doramectina > iver-
mectina = eprinomectina >> moxidectina. En los dipteros copréfagos que
se desarrollan en las heces (Muscidae, Scathophagidae y Sepsidae), la moxi-
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dectina es unas 10 veces menos téxica en términos absolutos que la ivermec-
tina (Blanckenhorn et al. 2013). En el caso de los escarabajos copréfagos, un
estudio comparativo demostré que la mortalidad de las larvas de Aphodius
spp. era mayor en boiiigas de ganado tratado con ivermectina hasta siete dias
después del tratamiento, que en bonigas de ganado tratado con moxidectina
(Strong y Wall 1994). Otros estudios indican que la presencia de ivermectina
en las boiigas afecta al desarrollo de Digitonthophagus gazella y Euonitice-
llus intermedius, mientras que la presencia de moxidectina en las bofigas no
afecta la puesta de huevos ni la aparicién de adultos con las dosis que se
utilizan habitualmente para tratar el ganado (Fincher y Wang 1992, Marti-
nez et al. 2017b, 2018).

Los estudios realizados por Verda et al. (2015, 2018b, 2019) sobre Sca-
rabaeus cicatricosus apoyan estos datos. Al comparar la respuesta sensorial
de las antenas (efecto subletal) y la ataxia irreversible de los misculos soma-
ticos (efecto preletal) de los individuos de esta especie expuestos a diferentes
concentraciones de estas dos moléculas, Verda et al. (2018b) demostraron
que la ivermectina era seis veces mas toxica que la moxidectina para los esca-
rabajos adultos. La ivermectina al actuar sobre el sistema GaBa (acido gam-
ma-aminobutirico) y los canales de iones glutamato, afecté directamente el
sistema sensorial y el locomotor de S. cicatricosus, lo cual provocd una para-
lisis muscular debida a la inhibicion de la transmisién neuromuscular, y en
consecuencia impidi6 realizar las actividades bioldgicas basicas como la
capacidad de localizar los excrementos, la locomocién y las interacciones con
el medio ambiente (Verdd et al. 2015).

En Europa Central (Repiblica Checa) donde se estudiaron 15 lugares
con el tratamiento rutinario de ivermectina y 11 sin ningdn tratamiento, los
resultados obtenidos mostraron que las parcelas tratadas con ivermectina
tenian una riqueza de especies menor de 35% y una abundancia menor de
44% (AmbroZova et al. 2021). Desde el punto de vista funcional, el uso de la
ivermectina redujo significativamente la biomasa de los escarabajos que més
contribuyen a la eliminacién del estiércol.

b. Los antibidticos veterinarios

Los antibidticos veterinarios también son utilizados cominmente por los
ganaderos con fines terapéuticos, pero también para prevenir enfermedades
o para favorecer el crecimiento de los animales (Aust et al. 2008). Estas
moléculas, cuyo uso se calcula en decenas de miles de toneladas cada afo en
el mundo (Wang y Tang 2010), se eliminan en gran medida en las heces y
luego se diseminan en el medio ambiente, donde pueden ser una de las razo-
nes de la resistencia de los microorganismos a los antibiéticos (Tasho y Cho
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2016, Martin-Laurent et al. 2019). Después del tratamiento con antibiéticos
al ganado, la reestructuracién de su microbiota intestinal puede alterar las
propiedades nutricionales, quimicas y microbioldgicas de los excrementos, y
estos afectar la microbiota de los escarabajos estercoleros que albergan una
comunidad microbiana distinta de la del estiércol que consumen (Hammer
et al. 2016). Por ejemplo, la tetraciclina modifica la flora intestinal en el
rumen del ganado, lo que da lugar a una mayor produccién de metano por
parte de los animales tratados (Capitulo 7).

En los Scarabaeinae, especialmente en muchas especies de Onthopha-
gus, las larvas recién eclosionadas, que se encuentran en el interior de la
masa nido, adquieren los simbiontes intestinales maternos por transmisién
vertical directa al consumir los excrementos depositados por la madre en un
pequeiio pedestal sobre el que adhieren el huevo (Estes et al., 2013, Parker et
al. 2019) (Figura 3). En Euoniticellus y en Copris, la transmision de la micro-
biota se lleva a cabo a través de una simple pelicula de heces maternas que
adhiere al huevo en el fondo de la cdmara dentro de la bola nido (Schwab et
al. 2016). Las larvas de Onthophagus, a lo largo de su desarrollo se alimen-
tan, defecan y luego regresan su propio excremento al interior de la masa
nido, lo cual dispersa y mezcla los microorganismos transmitidos por la
madre. Esta transmision de la microbiota mejora tanto el crecimiento como
la rapidez del desarrollo de las larvas.

Ficura 3. Huevo de Onthophagus sp. en la cdmara de puesta de la masa nido,

adherido al pedestal de excrementos maternos. (Foto: John Feehan).
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La microbiota de cada especie es relativamente especifica (Suarez-Moo
et al. 2020). El intercambio experimental del pedestal materno de Onthopha-
gus sagittarius (Fabricius, 1775) a Digitonthophagus gazella reduce el creci-
miento, afecta la supervivencia y retrasa el tiempo de desarrollo en esta
especie (Parker et al. 2019). La microbiota se transmite en parte por herencia
materna, pero la presencia de otras especies en las comunidades locales de
escarabajos coprofagos tiende a promover los intercambios de microorganis-
mos entre especies (transmision horizontal), especialmente cuando las espe-
cies se transfieren de un continente a otro, o cuando una especie extiende
naturalmente su area de distribucién, como es el caso de Onthophagus
taurus, que fue transferido deliberadamente de Europa a Australia e introdu-
cido accidentalmente en América del Norte (Parker et al. 2020).

Dada la importancia de los microorganismos simbidticos en el desarrollo
de los escarabajos copréfagos, es de suponer que la presencia de antibiéticos
en los excrementos del ganado podria afectar el desempefio de los escarabajos
y sus funciones en el ecosistema. Sobre este tema hay poca informacién, los
resultados disponibles se refieren solo a la tetraciclina y a una sola especie. En
Teuchestes fossor (Hammer et al. 2016) aparentemente este antibidtico no
afectd el tamafio, la reproduccién o la supervivencia de los escarabajos ni el
peso de las larvas. Sin embargo, no se sabe si la hembra de esta especie anade
sus propios excrementos al alimento de sus larvas o a la superficie de sus hue-
vos, como lo hacen los Coprinae (Zunino y Barbero 1990).

Excrementos ]
Hombr

Aguas

subterraneas

FiGura 4. Transferencia de los medicamentos veterinarios a través de los diferentes
compartimentos del ecosistema. Esquema modificado de Tasho y Cho (2016) y
Lumaret y Kadiri (2018).
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Los residuos de medicamentos que se liberan en el medio ambiente per-
turban la estructura de las comunidades copréfagas y afectan indirectamente
los servicios ecoldgicos que prestan al ecosistema, en particular la degrada-
cién de los excrementos (Verdd et al. 2018a) y estos residuos también conta-
minan las masas de agua y la fauna acuatica. Al conservar sus propiedades
insecticidas durante varios dias o semanas después del tratamiento de los
animales, estas moléculas o sus metabolitos se acumulan en el medio
ambiente y en todos los organismos vivos (Galtier et al. 2002, Verda et al.
2020a) (Figura 4).

3. EFECTOS DE LOS PLAGUICIDAS APLICADOS A LOS PASTOS

Los medicamentos veterinarios y los agroquimicos se encuentran entre los
principales responsables de la dréstica disminucién de los escarabajos ester-
coleros en todo el mundo (Sanchez-Bayo y Wyckhuys 2019). Muchos estu-
dios indican que los herbicidas pueden tener efectos indirectos sobre los
invertebrados al actuar sobre la estructura de la vegetacién, lo que modifica
el microhabitat y crea condiciones desfavorables para los insectos (Prosser et
al. 2016).

El uso de herbicidas se ha convertido en una practica muy comin en las
zonas ganaderas, donde son utilizados para evitar el crecimiento excesivo de
malezas en los pastizales, favorecer el crecimiento de las gramineas que son
consumidas principalmente por el ganado y asi aumentar la produccién de
ganado. En muchos pastizales mexicanos, hasta hace unos afios las malezas
eran eliminadas manualmente por los campesinos en asociacién con la
quema anual de los pastizales. Desde hace varios afos este tipo de control ha
sido sustituido por el uso de herbicidas, con consecuencias para la fauna
copréfaga, ya que sus residuos se encuentran en el estiércol del ganado
(Martinez y Lumaret 2006, Martinez et al. 2000). Entre los herbicidas mas
utilizados se encuentran el acido 2,4-diclorofenoxiacético (2,4-D), el acido
4-amino-3,5,6-tricloropicélico (picloram), el acido 4-amino-3,6-dicloropi-
cblico (aminopiralida) y el glifosato, que es el mas ecotdxico y no ha sido
estudiado. Los efectos del 2,4-D en los invertebrados todavia son poco cono-
cidos, pero se ha sugerido que puede reducir la fecundidad y la supervivencia
de los estadios juveniles. Martinez et al. (2001) correlacionaron el uso de
una formulacién comercial de [2,4-D + picloram] con la disminucién de las
poblaciones de Ataenius apicalis Hinton, 1936 y A. sculptor Harold, 1868
(Eupariinae) que nidifican en la bofiiga, asi como con la disminucién de la
fecundidad del telecéprido Canthon c. cyanellus.
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La presencia de una mezcla de [2,4-D + picloram] en la boniga puede
no tener efectos negativos en otras especies, como en Euoniticellus interme-
dius (Gonzalez-Tokman et al. 2017), pero en el caso de Digitonthophagus
gazella, tiene efectos negativos tanto en el tamafo de la hembra como en el
contenido de acidos grasos en los machos (Villada-Bedoya et al. 2019). Otros
dos herbicidas, el propaquizafop (un herbicida sistémico absorbido por el
follaje o las raices) y el oxadiazon (un herbicida de contacto), cuando se pul-
verizan y se mezclan con boniga fresca, a dosis recomendadas por el fabri-
cante, dan lugar a una mortalidad del 100% en Scarabaeus sacer (L.) (Hanafy
y El-Sayed 2012). En otros invertebrados, como las abejas (Morton et al.
1972), las larvas de la mariquita Coleomegilla maculata (De Geer, 1775)
(Freydier y Lundgren, 2016) y las termitas que comen las gramineas (Ejo-
mabh et al. 2020) se han notificado efectos téxicos del 2,4-D.

El uso de herbicidas, y la ivermectina en las areas ganaderas, tiene
serias repercusiones sobre las respuestas fisioldgicas y la condicién indivi-
dual en Copris incertus, Euoniticellus intermedius y Digitonthophagus gazella
(Villada-Bedoya et al. 2019, Villada-Bedoya et al. 2021). Ademas, tienen
efectos diferentes segtn el sexo y la especie, lo que altera la seleccion sexual,
la reproduccién y la dindmica de las poblaciones (Villada-Bedoya 2022).

4. EFECTOS DE LOS CAMBIOS EN EL ENTORNO
Y EN LAS PRACTICAS DE PASTOREQO

Los escarabajos estercoleros se enfrentan a mdltiples presiones, en gran
parte relacionadas con los cambios cada vez més importantes en su entorno
y en las practicas de manejo ganadero, lo que limita sus recursos tréficos,
principalmente.

a. Efecto de los cambios en el entorno y la limitacion de
recursos troficos

La distribucién de especies que observamos actualmente es el resultado de
una historia reciente que ha determinado las interacciones entre los escara-
bajos copréfagos y los mamiferos que producen las heces. Esta situacién
varia segin las regiones biogeograficas de la Tierra y los biomas considera-
dos, por un lado, estan los entornos muy abiertos en los que la ganaderia
extensiva original ha sido sustituida a menudo por grandes cultivos agricolas
que han provocado una escasez de recursos tréficos para los escarabajos,
como en las estepas de Eurasia, las praderas americanas y las pampas en
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Sudamérica; y por otro lado, la desforestacién y quema cada vez mayor de los
entornos originalmente forestales, como los bosques tropicales de Africa y
Asia sudoriental o las selvas neotropicales, ricos en variedad de mamiferos
que albergan una fauna copréfaga diversa y especializada, para ser sustitui-
das por cultivos agricolas industriales o por una ganaderia extensiva.

En Eurasia, se ubican 66% de las estepas del mundo, entornos que han
sido profundamente transformados por la agricultura. La estepa euroasiatica
se extiende desde Hungria, a través de Kazajstan y Asia central, hasta Siberia
oriental, Mongolia y el norte de China. Son esencialmente ambientes muy
abiertos, casi sin ningn bosque, s6lo se encuentran algunos bosques de
galerfa en depresiones y bosques en montanas (Foottit y Adler 2017). En la
mayor parte de esos paises, la estepa original casi ha desaparecido, con
excepcién de unos pocos fragmentos residuales, excepto en el norte de Xin-
jiang (China) y en Mongolia, donde todavia existen grandes zonas de estepa.

En estos entornos semiaridos, caracterizados por una continentalidad
extrema, con precipitaciones reducidas e irregulares y fuertes vientos, los
Aphodius y Onthophagus dominan en gran medida las comunidades de esca-
rabajos coprofagos (Nikolajev 1988, Puntsagdulam 1974, 1979, Akhmetova
y Frolov 2014). En este entorno, algunos Aphodius estan casi exclusivamente
asociados con los nidos subterrdaneos de las ardillas terrestres y las marmo-
tas. En las estepas de Eurasia, las ardillas de tierra o sousliks del género
Spermophilus, son hospederos obligatorios de varias especies de estos esca-
rabajos que se alimentan de los excrementos presentes en sus madrigueras.
Las amenazas a las poblaciones de estas ardillas terrestres debido a los cam-
bios en el uso de la tierra y el desarrollo de la agricultura intensiva, particu-
larmente en las estepas europeas, tienen repercusiones predecibles sobre
estos escarabajos que dependen de ellas (Carpaneto et al. 2011). También se
conocen otras especies de estos escarabajos que estan asociados a las madri-
gueras, especialmente de roedores (Ziani y Gudenzi 2006, 2007, 2009,
Zunino y Halffter 2007, Ziani y Moradi Gharakhloo 2010).

El estudio de la diversidad genética y la filogeografia de las poblaciones
de Gymnopleurus mopsus ha permitido medir la influencia de las presiones
de seleccion ejercidas sobre un escarabajo estercolero y, de manera mas
general, comprender mejor las causas de las contracciones y expansiones de
las especies. Gymnopleurus mopsus se distribuye desde Europa hasta Corea.
Es una especie generalista que puede explotar una amplia gama de excre-
mentos, pero esto no le impide estar amenazada actualmente en ambos
extremos de su area de distribucién, como en Italia (Carpaneto et al. 2007)
y en la Peninsula Ibérica, donde sus poblaciones han disminuido considera-
blemente (Lobo 2001), o en la Peninsula de Corea, donde la especie ha sido
declarada regionalmente extinta (Kim 1998, Bayartogtokh et al. 2012) aun-
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que era comtn hasta mediados del decenio de 1960 (Paik 1976). Esta espe-
cie sigue siendo muy comtn en Mongolia, donde es tipica de los habitats
estépicos, semidesérticos y desérticos, donde principalmente pastan el
ganado vacuno, ovino y caprino.

Basandose en la tasa de mutaciones genéticas (reloj molecular) de Gym-
nopleurus mopsus, Kang et al. (2018) demostraron que esta especie parece
ser originaria de Mongolia y que su fase de expansion es bastante reciente, de
hace unos 2,500 afios. Lo que coincidiria con la domesticacién del ganado
en esta region del mundo que ha proporcionado a estos escarabajos coprofa-
gos importantes cantidades de nuevos recursos. El cambio en la dieta de G.
mopsus, a partir de excrementos dispersos y escasos de animales salvajes con
los que se alimentaba anteriormente, para utilizar las bofiigas mas ricas y
voluminosas durante la domesticacién del ganado en Mongolia, puede expli-
car el crecimiento demografico de esta especie. La poblacién actual de
ganado bovino en este sitio es el resultado de la hibridacién con poblaciones
de yak silvestres desde hace unos 7,300 afios y probablemente ha habido una
rapida expansién demografica en los Gltimos 3,600 anos. De manera gene-
ral, se considera que la domesticacion del ganado en el noreste de Asia tuvo
lugar hace 4,000 o 5,000 afios (Ajmone-Marsan et al. 2010), lo que repre-
senta un punto de inflexién en la historia de las poblaciones humanas, y
también en las poblaciones de G. mopsus, cuya estructura genética parece
seguir las rutas de la trashumancia del ganado (Kang et al. 2018).

Gymnopleurus mopsus no es la Ginica especie copréfaga cuya distribu-
cidén parece estar estrechamente vinculada a la historia evolutiva de los
mamiferos y a los recursos que éstos producen, tal es el caso de las especies
endémicas de Madagascar del género Helictopleurus d’Orbigny, 1905. Un
estudio basado en la filogenia molecular de las especies mas comunes de este
género indica que el origen de la tribu Helictopleurini se remontaria a un
periodo entre 37 y 23 millones de afios, y que las principales radiaciones
evolutivas dentro de la tribu se producirian al mismo tiempo que las princi-
pales radiaciones de los lemures (Wirta et al. 2008). En Madagascar, la
mayoria de las especies de Helictopleurus viven en los bosques, pero cuatro
de las 65 especies existentes dejaron el bosque y se trasladaron a habitats
abiertos tras la introduccién del ganado, en los tltimos 1500 afios. Esto les
permitié ampliar considerablemente su drea de distribucién, a diferencia de
las otras especies que permanecieron en el bosque, algunas de las cuales
probablemente en la actualidad estan en peligro de extincién como resultado
de la destruccién masiva de los bosques en este pais (Wirta et al. 2008).

En el caso de Helictopleurus neoamplicollis Krell, 2000 y H. marsyas
(Olivier, 1789), el cambio de excrementos de 1émur al estiércol de ganado,
debid tener lugar en una reducida zona geografica antes de que su area de
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distribucién se extendiera rapidamente, como lo demuestran los andlisis de
las secuencias mitocondriales de la primera subunidad del citocromo oxi-
dasa (COI) de estas especies (Hanski et al. 2008). En Helictopleurus qua-
dripunctatus (Olivier, 1789), el cambio de dieta se habria producido de
forma més gradual, permaneciendo algo més diversificada. La diversidad
genética de estas tres especies, que originalmente eran residentes de los
bosques, es bastante menor que la de las otras docenas de especies de
Helictopleurus que se quedaron en los bosques, y que tienen una dieta mas
diversificada pero una distribucion restringida (Hanski et al. 2008, Wirta et
al. 2008). En este caso, parece ser que el paso a un nuevo recurso muy
abundante, como el estiércol, ha podido atenuar la competencia interespe-
cifica que obstaculiza la extension del area de distribucién de las especies
forestales.

Otro ejemplo de la rapida expansién de los escarabajos copréfagos es la
colonizacién de la regién de las Praderas del Canada por varias especies
exOticas, debido a la presencia de bofiigas muy abundantes que no fueron
utilizadas suficientemente por las especies nativas, dejando un nicho tréfico
casi desocupado, utilizado por especies aldctonas invasoras (Floate y Kadiri
2013). Chilothorax distinctus, Colobopterus erraticus y Onthophagus nuchi-
cornis, especies originarias de Europa, han dominado a las comunidades de
escarabajos de estiércol durante los Gltimos decenios, y de manera semejante
la llegada de Onthophagus taurus, también originaria de Europa, que ha
subido de Estados Unidos de América podria en el futuro completar este
esquema (Floate et al. 2017).

Si las causas de la expansién de ciertas especies se deben a la oportunidad
de acceder a nuevos recursos o a un nicho ecoldgico, poco o nada explotado
en su hébitat, las causas de la contraccién de las 4reas de distribucion son
numerosas y suelen estar vinculadas a la desaparicion de sus hébitats o a la
reduccién de sus recursos tréficos habituales. Las especies forestales tienden a
menudo a tener una baja tolerancia a las grandes variaciones de las condicio-
nes ambientales, y la pérdida de sus refugios térmicos, asociados a la simplifi-
cacién del paisaje les impide a menudo colonizar los entornos abiertos
adyacentes, aunque los abundantes recursos tréficos estén disponibles (How-
den y Nealis 1975, Peck y Forsyth 1982, Nummelin y Hanski 1989).

En los trépicos, la destruccion de las selvas para tener mas areas de
pastoreo ha dado lugar a un cambio dréstico en la organizacién de las
comunidades copréfagas, se encuentran menos especies en general y muy
pocas especies forestales. En estos entornos abiertos existen una alta tasa de
sustitucién de especies (Martinez et al. 2017a), distribuciones de abundan-
cia significativamente alteradas y un menor tamano medio de las especies
presentes en comparacién con los bosques intactos (Nichols et al. 2007). La
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deforestacién de las selvas tropicales se acompafia muy a menudo de la dis-
minucidn o incluso de la desaparicién de los mamiferos forestales, que pro-
voca un efecto de cascada de cambios en la calidad y la disponibilidad de los
recursos tréficos (Nichols et al. 2009, Frizzas et al. 2020). Un ejemplo bien
documentado en las selvas hiimedas neotropicales es la reduccién del
nimero de monos aulladores o incluso su desaparicion, tras la destruccion
o el aislamiento de fragmentos residuales de la selva, lo que ha dado lugar a
una disminucién de la riqueza y la abundancia de los escarabajos estercole-
ros (Estrada et al. 1999). La magnitud de la perturbacién depende del
tamafo de los fragmentos y de su posicién en la matriz del paisaje, que
podria permitir una recolonizacién posterior mas o menos facil (Audino et
al. 2014, Sullivan et al. 2018). Dada la magnitud de la deforestacién en
grandes areas del Amazonas y otras regiones tropicales, y considerando la
alta especificidad de este hébitat, la supervivencia de la fauna de escarabajos
estercoleros asociada a la selva tropical estd draméticamente amenazada
(Lumaret et al. 2022).

Sin embargo, en las regiones tropicales, donde las tasas de extincién
local son altas como resultado de la pérdida o la fragmentacién del habitat,
los bosques secundarios pueden afortunadamente sustentar muchas especies
forestales, mientras que los pastos y claros adyacentes en general sustentan
menos especies, con pocas especies forestales (Nichols et al. 2007). Estos
ambientes abiertos en la matriz forestal son utilizados principalmente por
s6lo unas pocas especies copréfagas generalistas. La explotacion forestal
crea una amplia red de vias de acceso dentro del bosque, cuya influencia
directa sobrepasa ampliamente el limite de estas vias (Edwards et al. 2017).
Las especies de mayor tamafo, especialmente las cavadoras, son las més
afectadas y reaccionan mas que otros grupos funcionales de escarabajos
copréfagos, pero también los otros grupos se ven influidos por los cambios
en su microhabitat.

El estudio de Shahabuddin et al. (2010) indica que la organizacion de
las comunidades de escarabajos coprofagos depende en gran medida del
tipo de habitat. En Indonesia, estos autores estudiaron un gradiente de
apertura que iba desde los boques tropicales naturales, pero talados, hasta
las zonas abiertas de la periferia de los bosques, pasando por varios tipos
intermedios de sistemas agroforestales caracterizados por una intensidad de
manejo diferente. La riqueza y abundancia de especies y su biomasa dismi-
nuyen cuando se pasa de un bosque natural a un entorno abierto. También
se confirmé que las especies mas grandes parecen ser mas sensibles a la
perturbacién del habitat que las mas pequefas, y que la proporcién de espe-
cies méas grandes y més pequenas disminuye con la intensidad de la pertur-
bacién.
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b. Efecto de los cambios en las practicas de pastoreo

Tomando en cuenta la interaccion entre las variables locales y regionales, en
América del Sur, Guerra Alonso et al. (2020) compararon la respuesta de los
escarabajos coprofagos a las presiones antropogénicas, especialmente en la
gestion del ganado, en dos regiones hiimedas: el Chaco hiimedo y el Bosque
Atlantico, y en una regién seca: el Chaco seco. En las dos regiones himedas,
la diversidad era similar en el bosque nativo, independientemente de la pre-
sencia de ganado, pero diferia de manera notable en los pastos abiertos. En
cambio, en el Chaco seco, las diferencias entre el bosque nativo y las zonas
abiertas eran menos evidentes. La estructura de la vegetacion parece ser una
determinante importante de la riqueza de especies, mientras que el clima
regional determina las diferencias en la composiciéon de las comunidades
copréfagas. En los sistemas secos las especies parecen ser mas generalistas
en sus requerimientos y son més tolerantes a la apertura del medio ambiente,
en cambio, en los ecosistemas hiimedos el impacto del ganado vinculado a la
apertura del medio ambiente parece ser mas importante (Guerra Alonso et
al. 2020).

La importancia de la matriz del paisaje parece ser decisiva cuando se
trata de entornos menos boscosos y con un clima regional bastante seco,
como es el caso de la region Mediterranea. Numa et al. (2009) estudiaron la
composicién y la organizacién de las comunidades de escarabajos en parce-
las de habitats anidados, unos en otros (parcelas de bosque incluidas en una
matriz de paisaje abierto o viceversa, habitats abiertos contenidos en una
matriz forestal) y demostraron que las comunidades de escarabajos tendian
a ser mas similares a las de la matriz del paisaje dominante donde estaban
integrados, que al mismo tipo de habitat de otros paisajes. En Europa, aun-
que la fauna de los escarabajos copréfagos depende, en su mayor parte, de
entornos abiertos o semiabiertos debido a una larga historia humana que ha
conformado los paisajes dominantes, los recientes cambios en el habitat y
sobre todo de las practicas de pastoreo han sido perjudiciales para las espe-
cies copréfagas (Barbero 1999).

La agricultura tradicional se ha asociado durante mucho tiempo con
alguna forma de pastoreo, y los animales domésticos podian utilizarse tanto
para la traccién animal como para la produccién de leche y carne. Casi todas
las granjas tenian algo de ganado, incluso pequefio, sobre todo de ovejas y
cabras que a menudo pastaban en los bordes de las parcelas menos utilizadas
para la produccién agricola. Esto contribuyé durante siglos al mantenimiento
de una rica fauna de escarabajos coprofagos, cuyas poblaciones permanecie-
ron en gran medida interconectadas en todo un territorio (Bistrom et al.
1991). El abandono de las practicas agricolas y ganaderas tradicionales
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representa actualmente una amenaza importante para la biodiversidad en las
zonas donde la heterogeneidad de los habitats y la biodiversidad estuvieron
mantenidas y moldeadas durante mucho tiempo (Rey-Benayas et al. 2007,
Stoate et al. 2009). Este abandono, que implica la disminucién del pastoreo
extensivo, ha llevado a una reduccién en la cantidad de estiércol disponible
para los escarabajos estercoleros. Paraddjicamente, la intensificacion del
pastoreo también tiene un impacto negativo en las comunidades de estos
escarabajos al reducir la diversidad y afectar la estructura de sus comunida-
des debido a la disminucién del nimero de las especies mas grandes, que
desempenan un papel importante en la rapida eliminacién del estiércol en el
ecosistema (Jankielsohn et al. 2001, Negro et al. 2011).

Con el declive de este modelo agricola, los monocultivos extensivos sus-
tituyeron a las pequefias parcelas de cultivos mixtos que antes eran comunes,
y la transformacién de la ganaderia, al abandonar el pastoreo al aire libre
durante una gran parte del afo y generalizar el uso de tratamientos quimicos
para control de plagas, afectaron a las poblaciones de escarabajos copréfa-
gos. Esto concierne a toda Europa, hasta Finlandia, donde las vacas que
antes se criaban en pastos forestales se crian ahora, principalmente, en zonas
abiertas e incluso en establos durante todo el afio. En Finlandia ha dismi-
nuido el nimero de ovejas que solian criarse en los pastos més pobres, lo que
condujo al enrarecimiento de muchas especies a partir de la década de 1960,
y cuatro especies de Onthophagus, asi como de Melinopterus sphacelatus, se
extinguieron casi por completo; es probable que ahora ya estén extintas (Bis-
trom et al. 1991).

Todas las perturbaciones causadas por cambios en las practicas ganade-
ras o por las alteraciones del hébitat dan lugar a cambios en la composicién
de las comunidades de escarabajos del estiércol, con la posible pérdida de
especies, lo que plantea la cuestién de la relacién entre la diversidad biologica
y el funcionamiento del ecosistema. Manning et al. (2017) demostraron que
el aumento en la riqueza de especies no se tradujo en el aumento del reciclaje
de las deyecciones del ganado, mientras que, a la inversa, la disminucién de
la riqueza en especies tenia consecuencias limitadas sobre la eliminacién de
las deyecciones (Manning y Cutler 2018). Sin embargo, esto no significa que
una mayor diversidad de escarabajos estercoleros no pueda beneficiar el fun-
cionamiento del ecosistema, por ejemplo, en el caso de perturbaciones debi-
das a la presencia de residuos quimicos téxicos en las boiiigas, después del
tratamiento del ganado, las comunidades con alta diversidad pueden ser mas
resilientes, porque retinen especies de diferentes sensibilidades, lo que puede
no ser el caso de las comunidades con baja diversidad (Beynon et al. 2012).

En la regién mediterranea, Lumaret et al. (1992) estudiaron las conse-
cuencias del cambio en la practica del pastoreo sobre la biodiversidad. En
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sitios que habian sido pastoreados por ovejas durante décadas, se compararon
dos sitios vecinos, uno de los cuales seguia siendo pastoreado por ovejas y el
otro en el que las ovejas fueron sustituidas por ganado vacuno. Después de
cinco afios, la cantidad de estiércol disponible en el sitio con ganado vacuno
se habia multiplicado por tres, el nimero de escarabajos se multiplicd por tres
y la biomasa fue multiplicada por 2.5, comparando con el sitio con ovejas. La
organizacion de las comunidades entre los dos sitios, a lo largo de cinco afios,
mostré que hubo mas especies grandes en el sitio con ganado vacuno y no
hubo pérdida de especies, que en el que tenia ovejas. Tal reajuste de efectivos
muestra el interés de la presencia de muchas especies de diferentes gremios en
un mismo sitio. En una comunidad, aunque sélo unas pocas especies utilicen
la mayor parte de los recursos disponibles, en un momento dado, dejando a
las otras especies s6lo un pequefio remanente disponible, cuando las condi-
ciones cambian las relaciones entre las especies se pueden revertir; asi, una
especie dominante en un determinado sistema puede llegar a ser minoritaria
cuando las condiciones de los recursos cambian. La presencia de muchas
especies asegura que el ecosistema disponga de una reserva de funciona-
miento que amortigiie los efectos de las perturbaciones (Lumaret et al. 1992).

5. CONCLUSIONES

Los escarabajos coprdfagos realizan muchas funciones en los ecosistemas,
entre ellas el reciclaje del estiércol para aumentar la productividad primaria,
la bioturbacién del suelo, la reduccién de las plagas del ganado y la dispersién
secundaria de semillas. Estos insectos, cada vez més, se enfrentan a pertur-
baciones en su entorno debido a los rapidos cambios en la ganaderia y la
agricultura, que utilizan cada vez mas pesticidas y medicamentos para
aumentar la produccidn, y se estin homogeneizando los paisajes.

La necesidad de disponer de nuevas superficies de cultivo, a menudo
conduce a la destruccidén de los bosques y las selvas tropicales para dar paso
a los cultivos industriales o a la ganaderia extensiva. La mayoria de las espe-
cies forestales de estas regiones, que son las mas fragiles, tienen dificultades
para encontrar su lugar en estos nuevos hébitats, tanto més cuanto a menudo
compiten en estos entornos pioneros con unas pocas especies generalistas
bien adaptadas a las condiciones de los entornos abiertos; por ejemplo, Digi-
tonthophagus gazella y Euoniticellus intermedius, cuya area de distribucién
sigue ampliandose favorecida por las introducciones de estas especies por el
hombre (Isaza-Lépez et al. 2015, Floate et al. 2017, Latha et al. 2016). En
estos habitats altamente modificados, las comunidades de escarabajos ester-
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coleros son pobres, con altas tasas de rotacion de especies, distribuciones de
abundancia significativamente alteradas y un tamafo individual medio infe-
rior al que se encuentra en los bosques intactos (Nichols et al. 2007).

La disminucién masiva de los escarabajos estercoleros en Europa se ini-
ci6 en el decenio de 1960 y continué en los decenios siguientes. Estas dismi-
nuciones se correlacionan con la reduccion local de las superficies de pastos,
el uso generalizado de quimicos ecotdxicos encontrados en los excrementos
y el paso de ganado en libertad al estabulado, del cual los excrementos ya no
estan disponibles para los escarabajos (Sanchez-Bayo et al. 2019).

En los lugares donde se ha practicado el pastoreo durante muchos afos,
su abandono pudo ser perjudicial para el funcionamiento del ecosistema de
pastizales. A corto plazo, puede tratarse de un problema menor en las zonas
abandonadas, donde cantidades pequefias de excrementos son producidas
por animales salvajes (Tonelli et al. 2018), aunque sean insuficientes y de
calidad inferior a las producidas por el ganado (Jay-Robert et al. 2008).

La continuidad del pastoreo, a lo largo de muchos afios, es esencial para
mantener en buenas condiciones las comunidades de escarabajos coproéfa-
gos. La colonizacién de nuevos pastizales o la restauracién de hébitats llevara
tiempo y pasaran décadas antes de que grandes especies especialistas pue-
dan colonizar zonas previamente abandonadas durante mucho tiempo (Buse
et al. 2015), lo que puede causar problemas cuando se necesite reintroducir
ganado o cambiar las précticas, con una vuelta a una agricultura menos
industrial o a la agricultura organica.
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I 0s escarabajos del estiércol han atraido a muchos investigadores

en el mundo debido a su biologia tan atractiva y a su importancia
en los ecosistemas de pastizales ganaderos. Diversos autores han con-
densado en varios libros los estudios efectuados sobre estos insectos.
Desde 1879, Jean-Henri Fabre inici6 el estudio del comportamiento
de estos insectos, descrito muchas veces en los Souvenirs Entomolo-
giques. Posteriormente Gonzalo Halffter y Eric G. Matthews (1966)
publicaron el libro The natural history of dung beetles of the subfami-
ly Scarabaeinae, al que le siguié6 The Nesting Behavior of the Dung
Beetles (Scarabaeinae). An ecological and evolutive approach, publi-
cado por G. Halffter y W. David Edmonds (1982). Posteriormen-
te se editaron el de Dung Beetle Ecology (1991) por Ilkka Hanski y
Yves Cambefort, el de Evolutionary Biology and Conservation of Dung
Beetles de Clarke H. Scholtz, Adrian Davis y Ute Kryger (2009) y el
de Ecology and Evolution of Dung Beetles de Leigh W. Simmons y
James Ridsdill-Smith (2011). En el presente libro se ha recopilado la
mayor cantidad posible de informacién publicada sobre los aspectos
mas importantes de la biologia reproductiva y su regulacion ambiental
y fisiol6gica de los escarabajos estercoleros. En los primeros cuatro
capitulos se describe el comportamiento reproductor, los sistemas re-
productivos de las hembras y de los machos, el desarrollo preimaginal
y el desarrollo imaginal. En los dos siguientes capitulos se abordan la
regulacién ambiental y fisiol6gica de la reproduccién, y la comunica-
cion quimica. En los dos capitulos finales se tratan las funciones y los
servicios ecosistémicos que brindan estos escarabajos, y los riesgos
y las amenazas que representan para ellos las alteraciones del medio

ambiente.
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