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Biologia tedrica, explicaciones y complejidad

15.1 Introduccion

El comportamiento social en animales es un tema fascinante que
ha cautivado a muchos cientificos y ha producido hallazgos fun-
damentales en la biologia desde los tiempos de Darwin (Darwin,
1859; Wilson, 1975; West-Eberhard, 1975). En el rasgo social se
pone de manifiesto la evolucién cooperativa, lo que significa que
hay beneficio mutuo antes que competencia. Esto evidencia otros
niveles de evolucién a los originalmente planteados por Darwin
de seleccidn natural individual. Desarrollada por E. O. Wilson, la
teoria del comportamiento social se refiere a un nivel alto de or-
ganizacion, en la cual los adultos cuidan de sus crias, hay traslape
de generaciones, los miembros estdn reunidos en castas estériles
y forman colonias (Wilson, 1975). La eusocialidad es el nivel so-
cial mas alto y en insectos ha evolucionado independientemente
por lo menos 20 veces; en grupos de Hymenoptera: hormigas,
avispas y abejas, apareci6 por primera vez en el Cretdcico medio
(Grimaldi y Engel, 2005).

Ademads del comportamiento social se han categorizado
al menos siete términos para otros varios niveles de organiza-
cion: subsocial, comunal, presocial, semisocial y otros (Costa y
Fitzgerald, 2005). El comportamiento subsocial incluye el rasgo
comportamental de cuidado de padres a sus descendientes. Sin
embargo, no existe traslape de generaciones ni divisién en cas-
tas, que si existe en el comportamiento completamente social. A
pesar de que cuidados como la construccién de nidos, o el ase-
guramiento de alimento benefician el desarrollo de la descenden-
cia, la subsocialidad se refiere solo a los cuidados después de la
oviposicién. El cuidado parental es una estrategia evolutiva de
comportamiento en la que los padres invierten para una mejor efi-
cacia bioldgica de su progenie; su eficiencia en contrarrestar con-
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diciones dificiles para sus descendientes ha sido demostrada en
cientos de casos de convergencia, a través de un vasto nimero de
linajes (Tallamy, 1984). El cuidado parental es el comportamien-
to mds extendido en diferentes niveles de organizacion social,
tradicionalmente registrado en diferentes grupos de vertebrados y
ha sido ampliamente estudiado en peces, aves y mamiferos (Bal-
shine, 2012).

En insectos tropicales el cuidado parental es un vasto mun-
do de conocimiento por descubrir; se ha registrado en por lo me-
nos 50 familias y se conoce que al menos 13 érdenes de insectos
han desarrollado algiin tipo de cuidado parental después de la
oviposicién (Tallamy y Wood, 1986; Costa, 2006). Se sabe que,
en insectos, esta estrategia ha evolucionado independientemen-
te en numerosos grupos, y en general, estd relacionada con am-
bientes dificiles, extremos, Unicos, 0 sobre recursos alimenticios
altamente efimeros o competitivos. Una pregunta crucial y que
ha motivado el desarrollo de este capitulo es: ;cudl fue el mo-
tor para el desarrollo de estrategias evolutivas que desembocaron
en el cuidado parental en escarabajos Scarabaeinae? Se presenta
informacion, a modo de revision, sobre el cuidado parental y el
comportamiento subsocial desarrollado en escarabajos del grupo
comtinmente conocidos como “escarabajos copréfagos” de la sub-
familia Scarabaeinae.

15.2 Escarabajos, coleopteros
de la subfamilia Scarabaeinae

La subfamilia Scarabaeinae es un grupo natural, monofilético,
soportado por caracteres morfoldgicos especificos (Philips et al.,
2004; Monaghan, et al.,2007), y es un grupo bioldgica y ecoldgi-
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camente bien definido (Hanski y Cambefort, 1991). La caracteris-
tica principal de los escarabajos Scarabaeinae es su alimentacion
y nidificacion a partir de materia orgdnica en descomposicion,
que incluye principalmente excremento, carrofia, material ve-
getal, hojas, madera y frutos, ademds de hongos, y, en algunos
casos, el uso de partes y exudados de animales (Halffter y Mat-
thews, 1966; Browne y Scholtz, 1999). Este grupo de escarabajos
se conoce comtnmente como copréfagos, necréfagos o carrofie-
ros. Sin embargo, dada la diversidad de recursos alimenticios que
explotan y su importante funcién ecoldgica, deben ser llamados
en un sentido mas amplio como escarabajos biorrecicladores.

Al igual que los polinizadores, que han ganado mucho re-
conocimiento por su aporte fundamental al hombre, por el ser-
vicio de la polinizacién, este grupo de escarabajos aporta varios
servicios en la categoria de soporte, regulacion y cultura, de los
muy conocidos y valorados servicios ecosistémicos (Mea 2003;
ver resumen en tabla 1). Este grupo de insectos aporta invalua-
bles bienes sobre todo a la actividad ganadera; se calcula que
las funciones ecoldgicas de estos insectos pueden reducir costos
entre 380 y 480 millones de ddlares al afio, al fertilizar pastos,
eliminar moscas y otros pardsitos, ademds de favorecer la salud
del suelo, segtn estudios realizados en Norteamérica (Losey y
Vaughan, 2006) y en el Reino Unido (Beynon, et al., 2015). Por
la estrecha asociacion y dependencia de presencia de vertebrados
en hébitats naturales, este grupo de escarabajos ha sido ademads
valorado por su condicion de indicadores de la salud de los eco-
sistemas (Halffter y Favila, 1993).

Es precisamente el desarrollo del rasgo subsocial, dado en
un cuidado parental de su progenie, ademas de su capacidad de
explotar variados recursos alimenticios y vivir en diferentes tipos
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Tabla 1. Funcién ecoldgica de escarabajos Scarabaeinae representada

en servicios ecosistémicos

Servicio Definicion Funcion ecologica Beneficios
ecosistémico escarabajos Scarabaeinae
Regulaciéon ~ Regulacién del Estabilidad climdtica, Mitigacién a cambio
clima reduccion de gases CH,, climadtico
N,0, CO,

Control de plagas Control de moscas Reduccion de costos
del ganado y pardsitos de drogas veterinarias,
gastrointestinales mayor produccion de

carne y leche

Control de Bioturbacion

inundaciones

Soporte Formacién y Bioturbacién Regulacién de agua,
conservacion de evita inundaciones
suelos

Ciclado de Lixiviacion de nutrientes, Reduccion de costos

nutrientes fertilizacion en fertilizacion de

pasturas
Cultural Salidas culturales, Fuente de alimento para Biodiversidad,
inspiracion, arte,  aves y anfibios recreacion,
espiritualidad ecoturismo

Fuente: elaboracion propia.
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de hébitats, lo que ha favorecido el éxito evolutivo de este grupo,
que cuenta con cerca de 6.500 especies distribuidas en todos los
continentes (Schoolmeester, 2019).

15.3 Cuidado parental

Entre los factores que han influido en la evolucién del cuidado pa-
rental estdn tanto la depredacién como las diferentes condiciones
ambientales dificiles, lo que ha llevado a la especializacién de los
organismos para asegurar la sobrevivencia de los descendientes.
En el caso de los escarabajos copréfagos, mds que proteger de los
depredadores, ha sido asegurar que un alimento que es efimero, su-
jeto a la descomposicion, sea de alguna manera resguardado y esté
disponible para la alimentacion y el desarrollo de la larva, lo que
ha sido la motivacién de la bola nido (Halffter y Matthews, 1966).

Se cree que en los Scarabaeinae la nidificacién evoluciond
y estd asociada con el habito alimenticio. El hipotético ancestral
habito alimenticio de esta subfamilia es sapréfago y detritivoro
(Krell, 2006), mientras que el habito copréfago es un comporta-
miento derivado que se extendio en la subfamilia favorecido por
laradiacion de mamiferos ungulados y su provision de excremen-
to en las sabanas africanas (Hanski y Cambefort, 1991; Browne y
Scholtz, 1999). Tanto el excremento como la carrona, que son las
fuentes de alimento mas comunes en la subfamilia, son fuentes
efimeras, azarosamente distribuidas y a su vez altamente compe-
tidas. Asegurar disponibilidad de esta porcion de alimento para
sus descendientes llevé a una gran diversidad de variaciones del
comportamiento reproductivo y a multiples estrategias de nidifi-
cacion que se han desarrollado en la subfamilia, desde incipientes
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hasta muy elaboradas, que son tinicas en el mundo de los insectos
y que han contribuido indudablemente a su inigualable éxito bio-
16gico (Halffter y Edmonds, 1982).

Una caracteristica fisioldgica unica de la subfamilia es la
reduccién de ovarios y ovariolas; las hembras tienen un ovario
con una sola ovariola (Halffter y Edmonds, 1982), a diferencia de
otros grupos de Scarabaeoidea que presentan desde dos ovarios
con dos ovariolas, como es el caso de especies de Passallidae
(Castillo y Ritcher, 1973; Cruz y Castillo, 2008); en la familia
Melolonthidae (Martinez-Morales y Morén, 2015) lo comtn es
dos ovarios con seis ovariolas, y en la familia Lucanidae (Ritcher
y Baker, 1974) dos ovarios con 12 ovariolas. Esta reduccién en el
aparato reproductor estd ligada a su comportamiento reproducti-
vo, y mds especificamente a su habilidad de hacer nidos y aprovi-
sionarlos con alimento para su progenie. Existe mucha variabili-
dad en el comportamiento reproductivo, desde los que forman su
bola nido dentro de la misma masa de alimento —conocidos como
endocdpridos (residentes)—, hasta los que entierran porciones del
mismo alimento inmediatamente debajo de la masa principal,
paracépridos (cavadores), o los que mueven o ruedan bolas del
alimento lejos de la masa principal, conocidos como telecopridos
(rodadores) (Bornemissza, 1976).

15.4 Historias de amor: generalidades
del comportamiento reproductivo

Los escarabajos Scarabaeinae forman parejas por periodos cortos
o largos, dependiendo de la cooperacion del macho en la cria. Sus
encuentros son en la fuente de alimento, ya sea excremento, ca-
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rrofia u otro, y se ha confirmado su efectiva comunicacién quimi-
ca a través de feromonas en la atraccion sexual (Tribe, 1975). En
la subfamilia se reconoce la presencia de glandulas tegumentarias
que secretan feromonas; algunas ubicadas en el aparato bucal y
en el pigidio, con lo que se ha confirmado que tienen una comuni-
cacion quimica desarrollada (Vuts et al., 2014). La comunicacion
quimica no se usa solo para el encuentro de pareja, sino que estos
coledpteros también secretan sustancias que funcionan como an-
tibidticos o repelentes, que las usan para proteger la bola nido, y
también se ha comprobado que existe una comunicacién quimi-
ca con la larva, hay intercambio de sustancias quimicas a través
del canal poroso de aireacion que tiene la bola nido (Klemplerer,
1986). Ademads en este grupo se presenta comunicacion auditiva,
y se ha comprobado que algunas especies producen sonidos por
medio de estridulaciones, friccionando partes del cuerpo, y asi
se mantiene una comunicacion entre la larva y la hembra dentro
del nido (Halffter y Matthews, 1966), comportamiento estudiado
ampliamente en la familia Geotrupidae (Palestrini ez al., 1990).
En un esquema general, una secuencia reproductiva en los
Scarabaeinae incluye: localizacion de la fuente de alimento, esta-
blecimiento de la pareja, construccion del nido, aprovisionamien-
to del nido con el recurso alimenticio, formacidn de una o varias
bolas nido, oviposicion y cuidado parental temporal o completa
del ciclo, por uno o ambos sexos (Halffter y Edmonds, 1982).
La fecundidad en hembras de Scarabaeinae es baja aun en
especies pequefias, y muy reducida en especies de gran tamaio.
Una de las especies de mayor tamafio dentro de la subfamilia,
la especie iconica de la conservacion en Sudéfrica, Circellium
bacchus Fabricius 1781, tiene una distribucién muy restringida
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en el sur del continente y depende del excremento de elefante
para su reproduccién, por lo que ha sido propuesta como especie
sombrilla e importante como especie de alto valor en conserva-
cion (Kryger et al., 2006). Esta especie presenta un tinico evento
reproductivo por afio y una sola bola nido, con un alto grado de
cuidado parental por parte de la hembra, que acompaia su cria
durante los cinco a seis meses que dura el desarrollo de larva y
pupa (Kryger et al., 2006). En otras especies, generalmente pe-
quedas, la duracidn del ciclo de vida varia entre 38 y 60 dias, con
dos o tres ciclos de reproduccién en el afio, como se ha registrado
en varias especies de Onthophagus (Huerta et al., 2010; Arellano
etal., 2015).

Un aspecto interesante en el grupo es la relacién entre la
fisiologia reproductiva y el cuidado parental; a medida que la
hembra cuida de su progenie, el desarrollo de la ovariola es inhi-
bido y los oocitos presentes en el vitelario son reabsorbidos. Este
comportamiento ha sido ampliamente documentado en el género
Copris (Huerta et al., 2003). Esta relacion fisiologica también
sucede en los machos, como ha sido estudiado en la especie Can-
thon cyanellus Leconte, 1859; durante el cuidado parental tanto
el ovario como los foliculos testiculares se degeneran (Benitez y
Martinez, 1982).

Como se menciond antes, una division importante dentro
de la subfamilia Scarabaeinae son los habitos que han agrupado
estos escarabajos en gremios ecolégicamente importantes de re-
sidentes, cavadores y rodadores. Aunque esta division no es so-
portada filogenéticamente (Philips et al., 2004), la division de
cavadores y rodadores es muy usada tanto en la interpretacién
de andlisis de resultados ecolégicos como en estudios de compe-
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tencia; asi mismo estos gremios son relevantes en el momento de
describir las variaciones del comportamiento reproductivo y de
relocalizacion del alimento.

15.5 Nidificacion en escarabajos
residentes: el caso de Eurysternus

El género Eurysternus Dalman, 1824 tiene un excepcional com-
portamiento reproductivo, que difiere en varios aspectos del resto
de Scarabaeinae y corresponde al patrén vi de nidificacién, esta-
blecido por Halffter y Edmonds (1982). Las especies de Eurys-
ternus son coprofagas y se alimentan directamente de la fuente de
alimento; no hay relocalizacién del excremento, no lo entierran
como los cavadores ni ruedan la bola como los rodadores, por lo
que son considerados endocépridos o residentes. Los Eurysternus
tienen periodos largos de alimentacion antes de la reproduccion,
mientras alcanzan la maduracién sexual (Huerta et al., 2003). La
reproduccién en este género comienza con lo que Huerta et al.
(2003) denominaron “ceremonia nupcial” (nuptial feast), y es
cuando la hembra elabora las bolas que servirdn de alimento a
las larvas, ocurre la copula y la oviposicion. La hembra protege
las bolas con una capa gruesa de tierra que las separa del suelo
y les sirve de proteccidn, y en algunas especies se ha observado
cuidado parental después de la oviposicion (Huerta et al., 2005).

Se ha comprobado que la elaboracion de bolas por parte de
la hembra estd asociada con la reproduccidén, pues hembras sin la
presencia de machos no elaboran bolas. Un comportamiento ex-
trafio observado en especies de este género criadas en laboratorio
es la destruccidn de las bolas nido y la muerte y alimentacion por
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parte de machos y hembras de los inmaduros. Este comporta-
miento que se observo solo en nidos provisionales y nunca en los
nidos definitivos, es lo que los autores denominaron como “in-
fanticidio” (Huerta e al., 2003). No se conoce cdmo es el com-
portamiento de esta especie en condiciones naturales, pues las
observaciones del comportamiento de Eurysternus se han ade-
lantado en crias experimentales en laboratorio. Es posible que en
un escenario de mayor competencia por el recurso la frecuencia
de nidos provisionales se estabilice (Huerta y Martinez, 2008).

Dentro de los Eurysternus, la especie E. foedus presenta
una nidificacion diferente; la hembra de esta especie tiene un
comportamiento parecido a los escarabajos cavadores de tipo
prepara un “pastel” en el que deposita el huevo y cuida del de-
sarrollo de la larva con la participacién del macho. Aunque esta
especie no elabora bolas nido como el resto de especies de Eu-
rysternus, si presenta cuidado después de la oviposiciéon (Huerta
et al.,2005).

15.6 Nidificacion y cuidado parental
en escarabajos cavadores

Halffter y Edmonds (1982) dividieron el comportamiento repro-
ductivo de los cavadores en tres patrones diferentes: el patrén 1
es el mas incipiente y mds generalizado dentro de la subfamilia;
en muchos casos forman una masa en forma de salchicha o bola,
en la que se pone el huevo y la larva se desarrolla (Scholtz et al.,
2009). En el patrén 1 se presenta la excavacién de una primera
camara de reproduccion, y el patrén 1 es el mds elaborado. En
el proceso de nidificacion es frecuente la formacion de una masa
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—que algunos autores denominan “pastel”— en la que los adul-
tos agregan sus propios excrementos para incorporar bacterias
y microorganismos que serdn usados por las larvas (Halffter y
Edmonds, 1982).

En el patrén 1, la larva se alimenta en una masa de alimenta-
cion, la cdmara de ovoposicion, donde la hembra pone el huevo,
no estd aislada, no hay una bola nido definida y no hay cuidado
durante el desarrollo de la larva. Especies de varias tribus presen-
tan este tipo de nidificacién, y ha sido documentado en especies
de los géneros Onthophagus Latreille, 1802; Canthidium, Eri-
chson, 1947; Ateuchus Weber, 1801; Scatimus Erichson, 1847;
Drepanocerus Goodey, 1953; y Chironitis Lansberge, 1872, entre
otros (Halffter y Edmonds, 1982). Un ejemplo de este patron de
nidificacién es bien conocido para la especie Attavicinus mons-
trosus (Bates, 1886), la cual nidifica a partir de detritos prove-
nientes de los basureros de los nidos de la hormiga cortadora Atta
mexicana (Halffter y Edmonds, 1982).

Las hembras de esta especie son mds ornamentadas que los
machos en el pronoto, algo inusual en la subfamilia; al parecer
estos ornamentos sirven para defender el nido de competidores
que viven asociados con los nidos de hormigas (Philips y Bell,
2008). La nidificacion de esta especie —detalladamente descrita
en Halffter y Edmonds (1982)— es llevada a cabo por la hembra,
que construye un tinel principal con varias ramificaciones ciegas
al final, y en cada una de estas empaca los detritos y construye
una incipiente cdmara de ovoposicién, pone un huevo, compacta
otros 10 cm de detritos y pone el siguiente, asi un nido termina-
do es una masa cilindrica de detritos compactados con huevos
dispuestos cada 10 cm aproximadamente. Aunque las hembras
de esta especie no cuidan las bolas nido en sus fases posteriores,
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como ocurre en otros patrones de nidificacion, la preparacion de
la galeria, el aprovisionamiento y la ovoposicién aislada son una
forma incipiente de cuidado parental.

En el patrén 11, la larva se desarrolla en una bola nido, la
cual es recubierta con una capa de suelo, hay cdmara de oviposi-
cion separada, el nido puede ser simple o compuesto, arreglado
en hilera o en cdmaras separadas (Halffter y Edmonds, 1982). El
recubrimiento de la bola nido permite que la larva esté aislada de
pardsitos y cleptopardsitos, y generalmente hay cuidado parental,
que puede ser temporal, solo en los primeros instars de desarrollo
de la larva. Sin embargo, en ensayos de cria en laboratorio se ha
detectado que, para algunas especies, cuando se retira la hembra,
en la fase de pupa es cuando existe la mayor mortalidad dentro
del nido (Halffter y Matthews, 1966).

El m es el patrén de nidificacion mds complejo dentro de
los cavadores; la hembra prepara un nido, lo aprovisiona con ex-
cremento con el cual forma un “pastel”, que es enriquecido con
excremento de los padres, lo que proporciona microorganismos
indispensables para la alimentacion de las larvas (Halffter, 1997;
Huertas et al., 2003). De este pastel, como ha sido observado en
varias especies de Copris Miiller 1764, la hembra moldea las bo-
las nido, que generalmente tienen forma de pera, y son protegidas
quimicamente para inhibir hongos, y hay cuidado parental hasta
la eclosion del nuevo adulto. Este patron, como ya se menciond,
ha sido ampliamente estudiado en laboratorio para Copris, por
Huerta et al. (1981, 2003). En esta especie la pareja se mantiene
mientras se aprovisiona el nido y se hace el pastel, luego el macho
abandona el nido y la hembra continda el cuidado de la progenie
hasta que eclosionan los nuevos adultos (Huerta et al., 1981).
Para especies de Copris (C. incertus Say 1835y C. klugi Harold,
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1869) se pudo comprobar que las hembras detectan la actividad
de la larva o pupa dentro de las bolas. En los experimentos en
que las bolas contenian huevos, larvas o pupas muertas, las hem-
bras dejaron de cuidarlas; su comportamiento en algunos casos
fue destruir las bolas nido, algunas usaron los restos para hacer
nuevas bolas y poner nuevos huevos, y en otros casos el nido fue
abandonado por ellas (Huerta y Andagua, 2007).

15.7 Nidificacion y cuidado parental
en escarabajos rodadores

La caracteristica principal de comportamiento en los escarabajos
rodadores es que forman una bola perfectamente esférica con el
alimento, la cual es rodada y enterrada distante de la fuente ori-
ginal. Las especies rodadoras exhiben gran destreza en la elabo-
racion rapida de la bola a partir de diferentes tipos de recursos:
varios tipos de heces, animales muertos (carrofia), detritos y hasta
con hojas o material vegetal, como es el caso de Cephalodesmius
Westwood, 1841.

Dentro de las especies coprofagas se han observado com-
portamientos particulares: las especies del género Canthon Hoft-
mannsegg, 1817, forman la bola juntando con sus patas anterio-
res el excremento disperso que los monos aulladores del género
Alouatta (Estrada y Coates-Estrada, 1999) dejan sobre las hojas.
Después de formar la bola, el escarabajo la rueda sobre la super-
ficie de la hoja y se deja caer al suelo agarrado de ella; este com-
portamiento ha sido observado en Canthon del grupo politus en
la Reserva Nacional Forestal Bosque de Yotoco (Colombia) y en
Canthon angustatus Harold, 1867, en la Isla de Barro Colorado
(Panam4) (observacion personal de la autora).
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Dentro de las especies tipicamente carrofieras, se tienen
observaciones detalladas en C. cyanellus y C. quinquemaculatus
Castelnau, 1840, especies que se ha logrado criar en laboratorio
con pescado fresco (Favila, 1993; Halffter et al., 2013). Estas
especies tienen dientes clipeales que les permiten cortar pedazos
del animal y formar la bola, que al hacerla rodar se compacta con
el suelo que se adhiere.

Generalmente las primeras bolas que hacen los escarabajos
son de alimentacién, y cuando alcanzan la madurez sexual per-
feccionan las bolas mds grandes y las destinan a la reproduccion
(Halffter et al., 2013). En algunas especies del género Canthon
es comtn observar —tanto en campo como en laboratorio— indi-
viduos haciendo bolas una y otra vez, y muchas de estas quedan
abandonadas, como si el escarabajo ensayara el procedimiento
para al momento de nidificacion hacer la bola perfecta (observa-
cion personal de la autora).

En este grupo la nidificacién se hace superficial, o bajo el
suelo, pero en galerias poco profundas existe cooperacion de ma-
chos en la elaboracién de la bola, y en algunos casos cuidado de
la bola nido por ambos sexos. Los nidos pueden ser simples, con
una sola bola nido, o compuestos (Halffter y Edmonds, 1982).
Hay muchas variaciones a este patron general y diferencias con
los cavadores, en que los nidos son menos elaborados y menos
profundos, pero hay méas cuidado por parte de los padres.

En muchas especies la bola es elaborada por macho y hem-
bra y rodada en conjunto; el macho muestra mas esfuerzo, y en
muchos casos es quien empuja y entierra la bola. Durante este
proceso la pareja copula repetidas veces y es la hembra quien
perfecciona las bolas nido (Halffter et al., 2013). Una caracte-
ristica en este grupo es la presencia de un sistema de glandulas
que producen compuestos quimicos y semioquimicos, que son
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impregnados a la bola durante el rodaje, para proteger la bola de
reproduccion y el nido (Halffter ef al., 2013). El par de glandulas
pigidiales se localizan ventralmente en el dltimo segmento del
abdomen (Plout-Sigwalt, 1982), cerca a la apertura del pigidio, y
es por donde secretan las sustancias quimicas, que tienen fuerte
olor y las cuales tienen diferencias en sus componentes molecu-
lares entre especies distintas. Se ha percibido que el olor emitido
por la sustancia en especies distintas, asi sean proximas, es dife-
rente y sirve para diferenciar especies muy cercanas y parecidas
morfolégicamente (datos de la autora sin publicar).

En especies de los géneros africanos Kheper Janssens,
1940 y Scarabaeus Linnaeus, 1758 se ha observado el ofreci-
miento prenupcial, que es cuando el macho prepara una bola
para la hembra, la cual ella consume mientras copulan. Como la
hembra no nidifica inmediatamente, el macho deja paquetes de
espermatozoides que pueden ser usados en posteriores posturas
(Halffter et al., 2013). Especies del género Kheper producen uno
o dos huevos por afio y la hembra cuida la descendencia por va-
rios meses (Burger et al., 2008).

En muchas especies de rodadores se ha observado la coo-
peracion de ambos sexos tanto en la elaboracién de la bola como
en el rodaje. Al rodar la bola los machos pueden hacer mayor
esfuerzo y la hembra ir sobre la bola, ademds ambos sexos se en-
frentan y pelean por defender la bola de posibles intentos de robo.

En algunas especies de Canthon se ha registrado cuidado
parental por ambos sexos (Hanski y Cambefort, 1991).

Un caso particular de cuidado subsocial particular es el que
se presenta en las especies australianas del género Cephalodes-
mius, detalladamente estudiado por Monteith y Storey (1981).
Estas especies nidifican a partir de hojas y es necesario un rumen
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que ayuda a transformar el material vegetal, en algo similar a ex-
cremento y digerible para los escarabajos. Este comportamiento
se puede comparar con el de las hormigas cortadoras, que culti-
van un hongo sobre material vegetal para la alimentacién de la
colonia. Un aspecto novedoso del comportamiento en este género
es el prolongado cuidado parental por parte de ambos sexos, y el
continuo aprovisionamiento de hojas por parte del macho, hasta
que la larva entra en fase de pupa (Montheith y Storey, 1981;
Dalgleish y Elgar, 2005).

15.8 Discusion

La supervivencia y el éxito evolutivo de las especies bioldgicas
depende de factores como disponibilidad de alimento, refugio y
éxito reproductivo, siendo este tltimo un factor indispensable en
la persistencia de la especie y una fuerza importante en la evo-
lucién de estrategias de sobrevivencia (Badii et al., 2013). En
insectos, y en grupos de invertebrados en general, el patrén repro-

[IP%E]
r

ductivo mds frecuente es la estrategia tipo “r”’, en la cual la hem-
bra produce muchos huevos que no reciben cuidados y se dejan
indefensos, a diferencia es la estrategia “k”, en la que los padres
invierten en cuidados de los estados inmaduros y hay claramente
una menor descendencia (Pianka, 1970). Los escarabajos Sca-
rabaeinae son uno de los grupos de insectos en los cuales se ha
desarrollado una estrategia “k” y un comportamiento subsocial,
con una fuerte tendencia evolutiva hacia el cuidado parental, que
ha contribuido al éxito ecolégico del grupo.

Uno de los eventos mds iconicos en la evolucion de la

subfamilia Scarabaeinae fue la capacidad de usar las heces de
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vertebrados como fuente de alimento. A veces es incierto hasta
qué punto la densidad de excremento de reptiles, dinosaurios o
mamiferos llegd a ser lo suficientemente grande como para ac-
tuar en la seleccidon de especializaciones al uso de este recurso
por parte de este grupo de escarabajos. Desde el punto de vista
biogeogréfico se ha sugerido un origen para este grupo de coledp-
teros en el Mesozoico, seguido de una fuerte radiacién durante el
Cenozoico, posiblemente en respuesta al aumento de tamafio y la
diversidad del tipo de excremento de mamiferos en Africa y lo que
fue Gondwana, territorio de radiacion de la subfamilia (Hanski y
Cambefort, 1991).

Existen interrogantes sobre si el cuidado parental y la sub-
socialidad en los Scarabaeinae se desarrollaron asociados con el
inicio de la coprofagia, si fue este cambio el que promovié los
patrones de nidificaciéon que ya conocemos, 0 si este compor-
tamiento se dio antes, después, o paralelamente al desarrollo de
esta especializacion alimenticia (Martin y Lopez, 2000). Cam-
befort (1991) propone que se desarrollé primero la nidificacion
y posteriormente vino el cambio de dieta. Se ha reportado la ela-
boracién de nidos en escarabajos saprofagos de las subfamilias
Geotrupinae y Scarabaeinae (Martin y Lopez 2000), y, como se
ha mencionado antes, se sabe de muchos ejemplos de Scarabaei-
nae que nidifican a partir de otras fuentes de alimento diferentes
al excremento. Algunos grupos se alimentan de hongos, otros son
frugivoros, necréfagos o depredadores, incluso en los que se han
vuelto cortadores de hojas (caso Cephalodesmius), en todos estos
grupos existe comportamiento de nidificacion, lo que lleva a pen-
sar que este comportamiento sea ancestral en el grupo y estuvo
antes del florecimiento de la coprofagia (Jones, 2017).
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También es posible que escarabajos tipicamente copréfa-
gos hayan cambiado a otras fuentes alimenticias (Jones, 2017).
El comportamiento subsocial ha evolucionado en la subfamilia
independientemente en diferentes grupos, sin una relacion filoge-
nética, lo que muestra que ha respondido a diferentes presiones
de seleccion a lo largo de su historia evolutiva (Halffter, 1997). El
comportamiento de nidificacion ha tenido muchas ventajas para
este grupo de escarabajos y les ha permitido asegurar el recur-
so alimenticio para el desarrollo de su descendencia lejos de los
competidores; el cuidado de su nido les asegura ademés extender
ese cuidado y asegurar asi el desarrollo exitoso de la progenie.
Asi, el nido y el cuidado parental han sido una ventaja evolutiva
que este grupo ha capitalizado muy bien (Jones, 2017).

Otros grupos de artrépodos usan este mismo tipo de re-
curso alimenticio, como por ejemplo las moscas de la familia
Sarcophagidae, que aparecieron en la Tierra hace 260 millones
de afios; seguramente su historia evolutiva ha coincidido con la
de los Scarabaeinos. Ambos grupos —moscas y escarabajos— son
exitosos y abundantes en ecosistemas tropicales, con dos estrate-
gias reproductivas opuestas: las moscas con abundantes posturas
de huevos sin ningun cuidado parental, y los escarabajos con una
estrategia reproductiva opuesta, han convivido por millones de
afios en la Tierra.

Las diferentes estrategias de relocalizacion del recurso ali-
menticio y la variada nidificacion de los escarabajos Scarabaeinae
en el suelo, con diferentes tipos de galerias, a diferentes profundi-
dades, y en variadas formas, le ha conferido al grupo muchas po-
sibilidades y estrategias de disminuir competencia ademads dentro
de sus mismos congéneres.
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A pesar de que se ha avanzado y se conoce el compor-
tamiento reproductivo y de nidificacién de un gran ndmero de
especies dentro de la subfamilia, para muchas especies es ain
desconocido si existe cuidado parental y comportamiento subso-
cial. Se sabe que algunos grupos de cavadores no tienen cuidado
parental, y que este si es mds generalizado en los rodadores, pero
aun faltan més observaciones e investigacion en el grupo.

15.9 Contexto y realidad
de los escarabajos Scarabaeinae
en Colombia

Actualmente los insectos estdn sufriendo una crisis de extincién
masiva que no se habia registrado en la historia de la Tierra; re-
cientemente se ha reportado la diminucion de poblaciones de
insectos globalmente (Lister y Garcia, 2018; Séanchez y Wyckhuys,
2019). Para insectos polinizadores, en especial abejas, se ha do-
cumentado ampliamente la disminucion de poblaciones por el
efecto de insecticidas neonicotinoides (Woodcock et al., 2017).
Los escarabajos Scarabaeinae no estdn exentos, y estdn abocados
a la pérdida y disminucién de sus poblaciones por la pérdida y
disminucién de bosques naturales y por el uso generalizado de
drogas veterinarias, especialmente del grupo de las ivermectinas
(Verdu et al., 2015, 2018). En diferentes estudios se ha compro-
bado que estos quimicos afectan la capacidad olfatoria, locomo-
tora y sensorial, e interrumpen el funcionamiento fisioldgico de la
reproduccién (Verdd et al., 2015). Las multiples funciones ecol6-
gicas traducidas en servicios ecosistémicos de control de plagas,
fertilizacién de pasturas y bioturbacion del suelo, disminuyen en
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sistemas productivos ganaderos, con la caida de poblaciones de
escarabajos, dejando pérdidas econdmicas, degradacién de suelo,
extinciones locales de especies y pérdida de biodiversidad (Lobo,
2001; Verdu et al., 2018). A pesar de las recientes alarmas, los
Gobiernos en Latinoamérica no estin tomando las medidas ne-
cesarias y no existe en el pais una normativa que regule el uso de
estas drogas y proteja esta fauna benéfica.

Otra realidad para Colombia es el desconocimiento de los
ciclos bioldgicos de la mayoria de las especies de Scarabaeinae,
lo que limita avanzar en la investigacién en ecotoxicidad, como
por ejemplo poder hacer evaluaciones en crias experimentales, el
efecto de drogas veterinarias en la fisiologia y el funcionamiento
de las especies para poder establecer dosis minimas y regulacién
nacional en el uso de estos productos quimicos.

Recientemente en Colombia se han impulsado iniciativas
de ganaderia de forma sostenible y amigable con el ambiente,
y es asi como se ha promovido el establecimiento de sistemas
alternativos de ganaderia como la regenerativa y los sistemas sil-
vopastoriles (Uribe et al.,2011). Estas estrategias promueven una
ganaderia menos extensiva, que involucra pasturas con cercas Vi-
vas, uso de especies arbdreas forrajeras y fragmentos de bosque
natural o en regeneracion dentro del sistema ganadero. Estos pro-
yectos estdn usando escarabajos Scarabaeinae como indicadores
de biodiversidad y de la salud del suelo de estos sistemas (Monto-
ya et al., 2015; Giraldo et al., 2018). Sin embargo, es imperativo
que se profundice en el estudio reproductivo y la historia natural
de los escarabajos Scarabaeinae. Conocer los patrones de nidifi-
cacion y los ciclos reproductivos, ademds de las interacciones y
la comunicacién de adultos y larvas dentro del nido, entre otros
aspectos, no solo aportarian a un mejor conocimiento sobre la
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historia evolutiva del grupo, sino que ademds esta informacion se
podria aprovechar en beneficio de un sector productivo importan-
te para Colombia, como es la ganaderia, renglén que mds aporta
al producto interno bruto del pais.
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