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RESUMEN
Se analizd la distribucidn espacial v temporal, asi como los
ciclos reproductivos de las especies diurnas de Scarabaeinae en
el interior de la selva alta perennifolia de Los Tuxtlas,
Veracruz, en el borde y en un pastizal préximo a la selva.
Canthon (Glaphyrocanthon) femoralis (Chevrolat) especie
coprofaga, fue méds abundante en la selva (1424 individuos),
encontrandose también a una altura de 4 v 20 m. Canthon (Canthon)
cyanellus cyanellus LeConte (necréfaga), se encontrd a nivel del
suelo preferentemente en el borde con 985 individuos, aungue
también estuvo en la selva (281) vy el pastizal (121). canthon
{Canthon) indigaceus chiapas Robinson (copréfaga), se encontréd
sélo en el pastizal (1202 individuos). La abundancia de C.
femorallis presentd una relacidén directa con la temperatura vy la
luz, la de C. ¢. cyanellus con el viento v la de C. i. chiapas
con la humedad vy la compactacidén del suelo. La actividad de las
tres especies fue entre junio vy octubre.

La mayor actividad de C. femoralis en la selva fue a las
08:00 h. BEn el borde C. c. cyanellus presentd dos picos de
actividad, el primexo, con mayor abundancia de machos a las 11:00
h v el segundo con mé&s hembras a las 15:00 h. EI periodo de
actividad de C. i. chiapas fue a las 12:00 h.

El periodo reproductivo de C. femoralis y C. 1. chiapas fue
entre jullo y septiembre, v el de C. c. cyanellus entre junio y
septiembre. La proporcidn sexual de las tres especies fue de 1:1.

Se compard el éxito reproductivo de C. c. cyanellus en
diferentes condiciones ambientales. En campo se siguid el
desarrollo de 16 nidos gue se colocaron en las tres zonas de
estudio. Se encontré gque el didmetro y nimero de las bolas nido
elaboradas en el borde fue mayor que el didmetro de las bolas
construidas en la selva y el pastizal. La sobrevivencia de las
crias en el borde fue de 87 %, en la selva 73 % v en el pastizal
no hubo sobrevivencia. En laboratorio se logrd la nidificacidn de
54 parejas vy se encontré que el peso vy el didmetro de la bola de
alimento y el nimero de bolas nido se incrementd a 91 lux. Aungue
la sobrevivencia de las crias fue de 86 % a 9 1ux, el numero de
adultos tenerales emergidos a 91 lux fue mayor que en las otras
condiciones experimentales.

Para C. femoralis y C. i. chiapas se presentan datos sobre
su comportamiento reproductor. En campo las parejas de C.
femoralis se forman a nivel del suelo v a 1.6 m de altura en
hojas de &rboles. En laboratorio se obtuvieron 6 bolas nido a
partir de 8 terrarios con 4 parejas cada uno, el desarrollo de
las crias fue de 28.7 dias. En campo se encontréd que individuos
inmaduros de C. i. chiapas presentaron diferencias intersexuales
en el diametro de la bola de alimento y no presentaron
diferencias en la distancia para enterrar la bola de alimento.
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Los resultados de esta tesis sugleren gue C. femoralis y C.
1. chiapas tienen una distribucidn estenotdpica. La primera, en
el interior de la selva, en donde la temperatura y la luz se
mantienen constantes, v la segunda, en el pastizal, en donde la
humedad v la compactacidén del suelo son muy variables. C. c.
cyanellus es una especie euritdpica v sus desplazamientos estén
posiblemente influidos por el viento. Las diferencias
intrasexuales en la actividad diaria de ésta especie
probablemente se debieron a que los machos adultos salen en la
mafiana para conseguir alimento, mientras que en la tarde atraen
hembras con emisién de feromenas. El1l periocdo reproductivo corto
de C. femoralis v C. 1. chiapas estd relacionado con los cambios
estacionales en los factores abidticos en la selva y el pastizal.
Por su parte la distribucidn euritdpica de €. c. cyanellus estd
relacionada con la capacidad de reproducirse en ambientes
sombreados vy abiertos vy presentar un periodo reproductivo més
amplio.
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1 INTRODUCCION

La selva alta perennifolia es un ensamble heterogéneo de
vegetacion distribuida en mosaicos que estdn en un estado de
flujo constante, cambiando en el tiempo v en diferentes escalas
espaciales. La selva presenta claros naturales dque se abren por
la caida de arboles y en estos, se manifiesta la regeneracidn
vegetal. Posterior a la formacién de un claro viene la
colonizacidn, crecimiento, fase de construccidn, fase de madurez
y la calda de arboles que completa un ciclo (Brokaw, 1985;
Whitmore, 1991). Esta distribucidén heterogénea de la vegetacién,
debida a la perturbacidén natural de la selva, permite su
regeneracidn y proporciona una gran diversidad de habitats para
la fauna.

La heterogeneidad de la selva tropical se manifiesta en sus
condiciones climdticas que influyen en la distribucidn temporal y
espacial de poblaciones vegetales y animales, por ejemplo, las
perturbaciones naturales de la selva permiten la existencia de
"nichos de regeneracidén" en el caso de las bPlantas y son un
espacio con su propio microambiente que influyen en la
distribucidén de los animales helidfilos.

A pesar de su enorme rigueza biocldgica, las selvas
tropicales del mundo estdn siendo drdsticamente reducidas. Esta
fragmentacidén de la selva ha multiplicado la diversidad de

ambientes: &reas clareadas (zonas agricolas, ganaderas, urbanas y



rurales), &dreas de diversos tamafics con vegetacidn natural vy
zonas de ecotono o bordes de zelva, que son un limite dréstico
entre la vegetacidn natural y el paisaje alterado de su entorno
(ver Lovejoy et al., 1986). La deforestacidn de la selva afecta
severamente a las poblacicnes de plantas, come lo menciona Gdémez-
Pompa et al. (1972): "el resultado final de la fragmentacidn de
la selva es un cambio profundo en la estructura vy composgicidn de
la comunidad original vy esto puede ser irreversible".

Dentro de esta heterogeneidad ambiental en Los Tuxtlas
(México) encontramos principalmente "islas" de selva alta
perennifolia no perturbada (y perturbada) cuyo perimetro esta
constituido por los bordes de selva vy grandes extensiones con
pastizales. Cada unc de estos ambientes presenta un perfil
climdtico independiente (Bazzas, 1991) que esta regulado
basicamente por dos factores ambientales: la temperatura, gue en
la selva se mantiene mas © menos constante en el tiempo, mientras
que en el pastizal presenta cambios extremos, v la lluvia que
determina directamente la humedad relativa, que en los trdpicos
manifiesta una marcada estacionalidad (MacArthur, 1872). En la
selva tropical la evapo-transpiracidén es potencialmente mds alta
en relacidén con otros ambientes, como el pastizal (Whitmore,
1991). Esto frae como consecuencia gque la humedad del ambiente de
la selva, aungue estd correlacionada con la precipitacidn

pluvial, se mantenga en niveles altos a lo largo del afio,



favoreciendo con esto la reproduccidn casi continua de muchas
especies de plantas v animales que ahi habitan.

En la regidén de Los Tuxtlas, Veracruz, se encuentra el
remanente de selva tropical perennifolia mds nortefic de México
(Dirzo, 1992). La tasa de deforestacidn anual de la sierra de Los
Tuxtlas entre 1976 y 1986 fue de 4.3 % vy hacia los inicios de
1986, aproximadamente el 84 % de la selva original se habia
perdido (Dirzo y Garcia, 1992). En menos de 30 afios la gran selva
de los Tuxtlas ha pasado de ser una extensa cubilerta vegetal a
una zona para la agricultura y la ganaderia, quedando fragmentos
de diversos tamafics de bosque. Guevara y Laborde (1998) mencionan
que en la década de los cincuentas hubo una intensa expangidn
ganadera en la regidén de Los Tuxtlas y que para la década de los
ochentas, del &4rea total de la regidén de Los Tuxtlas (estimada en
627 mil ha) quedaba menos del 13 % de selva relativamente bien
conservada (89 mil ha).

La brutal destruccidédn de la selva de Los Tuxtlas queda
plasmada en las palabras de Gémez-Pompa, que en 1985 hizo un
andlisis sobre el futuro de la ecologia tropical en México: "a
medida que comenzamos a movernos fuera de la reserva, en busca de
areas similares, nos encontramos que la reserva estaba rodeada
por una enorme zona perturbada v cue, de hecho, la reserva era
una isla en un mar de diferentes tipos de usos de la tierra".

En la actualidad las areas deforestadas de Los Tuxtlas

presentan principalmente dos tipos de uso del suelo: agricola y



ganadero. Para la agricultura, el manejo del suelo es rustico, el
desmonte "roza-tumba-gquema” es el mas generalizado y en menor
medida también se utilizan herbicidas (cf. Guevara et al., 1987).
Los principales productos que se cultivan son maiz, frijol,
chile, arroz, cacahuate vy frutales, dque generalmente estan
intercalados, ocupando &reas pequefias vy son usados por los
campesinos para autoconsumo (Gémez-Pompa, 1985; Guevara et al.
1997). Para la ganaderia, el desmonte es el mismo, pero se
siembran principalmente dos tipos de pastos para el pastoreo de
ganado: pastos nativos ("gramas") como Paspalum conjugatum,
Axonopus compresus, Setaria geniculata, Panicum spp., Digitaria
spp. Y pastos importados, como la "estrella africana" (Cynodon
plectostachyus) (Guevara et al. 1987).

A pesar de que en Los Tuxtlas la deforestacidn ha causado
una fuerte perturbacidn a los ecosistemas naturales, en la
actualidad aln existen dreas protegidas como la Estacidn de
Biologia Tropical Los Tuxtlas, del Instituto de Biologia de la
UNAM, que cubre una superficie total de 640 ha (Dirzo et al.,
1997) en donde atn se puede encontrar una enorme rigueza Y

diversidad de flora y fauna.

Los Scarabaeidae (Scarabaeinae) en las regiones tropicales

Los insectos son el grupo de organismos con la mayor riqueza vy

diversidad que la de cualquier otro grupo de organismos vivos de



la tierra. De la fauna global de especies descritas, los
artrépodos constituyen el 85 % (Kim, 1993) v dentro de los
insectos los coledpteros son los mds abundantes en los
ecosistemas tropicales (Erwin, 1982). Dentro de los coléopteros,
un grupo gue tiene un papel fundamental en las zonas tropicales
es el de los escarabajos copréfagos y necréfagos de la familia
Scarabaeidae (Gill, 1991; Hanski y Krikken, 1991; Rugon y Rugon,
1991) .

Unoc de los grupos mds importantes de organismos que utilizan
excretas, carrofia y frutos en descomposgicidn en las regiones
tropicales, es el de los escarabajos del estiércol de la
subfamilia Scarabaeinae, que estdn directamente relacionados con
la fauna, ya gue utilizan la maycr parte de sus excretas y
carrofia. Dentro de las selva americanas, ademds de la coprofagia,
los Scarabaeinae presentan una inclinacidn hacia la necrofagia vy
en menor grado a la saprofagia (Halffter y Edmonds, 1982), va que
en estos ecosistemas son pocos los grandes herbivoros por lo que
la disponibilidad del alimento es menor, lo que ha llevado a los
Scarabaeinae a una especializaciédn hacia el uso de otros recurscs
para su alimentacidén (Halffter y Matthews, 1966).

Los elementos principales de la dieta de los Scarabaeinae
(excremento y carrofia) son recursos nutricionalmente ricos vy
efimeros, lo gque trae como consecuencia, una fuerte competencia
interespecifica e intraespecifica por el alimento (Halffter vy

Matthews, 1966). En respuesta a éstas presiones ecoldgicas, los



Scarabaeinae remueven rapidamente una porcidn del recurso para su
alimentacién (individualmente) o para nidificar (un macho y una
hembra) utilizando uno de los siguientes métodos de
relocalizacidén del alimento: 1) enterrando el alimento en
galerias previamente excavadas en el suelo y 2) rodando un
fragmento de alimento, alejandolo de la fuente. Existe una
tercera relacién con el alimento, en la cual no hay
relocalizacién (Bornemiza, 1976). En ésta, los escarabajos
utilizan el alimento dentro del excremento, o bilen en una cavidad
somera hecha en el suelo pero siempre en contacto directo con el
alimento. Las especies gue realizan el primer método se conocen
como escarabajos cavadores o paracdpridos (Figura la), las que
utilizan el segundo método, son llamadas rodadoras o telecdpridas
(Figura 1b) vy las gue no relocalizan el alimento son conocidas

como endocdpridas (Figura lc; Halffter y Edmonds, 1982).



b

Figura 1. Estrategias de nidificacién de los Scarabaeinae: a)
paracdpridos o cavadores; nidifican debajo o a un lado del
alimento, b) telecépridos o rodadores; nidifican a cierta
distancia de la fuente de alimento y c¢) endocdpridos; nidifican
dentro del alimento.

Nidificacién de los Scarabaeinae

A partir de los métodos de relocalizacién del alimento (cavadores
o rodadores) se ha propuesto la evolucidén de la nidificacidén de
los Scarabaeinae (Halffter y Matthews, 1966; Halffter, 1977;
Halffter yv Edmonds, 1982). En el Cuadro 1 se hace una breve
descripcidén de los diferentes patrones de nidificacién de los

Scarabaeinae de acuerdo a los datos antes mencionados.



Cuadro 1. Patrones de nidificacidn de los Scarabaeinae (tomado de
Halffter v Edmonds, 1982).

PATRON SISTEMA QE FORMA DE LAS NUMERO DE CUIDADO
RELOCALIZACION DEL UNIDADES DE MASAS Y POSTOVIPOSICION
ALIMENTO NIDIFICACIGN BOLAS NIDO
I Cavador Masa nidol Simple o con No
mas de una
II Cavador Bola nido? Simple No
IIT Cavador Bolas nido Con mas de si

{elaboracidn de una
un pastel para
distribuir el
alimento en las
bolas nido)

IV  Rodador Bola nido Simple No

\Y Rodador Bola nido Con mésg de si
una

vI sin relocalizacidén Bela nide Con mds de g1
una

VII sin relocalizacidén Bolas nido Con mds de si
una

La evolucidn del comportamiento nidificader de los
Scarabaeinae se puede dividir en dos grandes ramas, los
escarabajos cavadores vy los rodadores. Los primeros preésentan una
gran variacién en sus procesos de nidificacidn, nidos muy
sencililos con masas nidos y sin cuidado de los padres, hasta
nidos con mis de una bola nido v cuidado a la progenie
(subsociabilidad). En la segunda rama los procesos de
nidificacidn son més homogéneos, en el sentido de que todos
relocalizan el alimento a través del rodaje, elaboran bolas nido

v en algunas especies se presenta subsociabilidad.

' masa nido: fragmento de alimento gue ha sido empacado en una rama de
un ténel y que serd utilizado para alimentar a una larva.

2 pola nido: fragmento de alimento moldeade y cubierto con una capa
delgada de tierra y que sera utilizado para alimentar una larva.
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Los complejos procesos de nidificacidén de los Scarabaeinae
van acompafiados de mecanismos adaptativos que las especies han
desarrollado asociados a sus hdbitos de enterrar o rodar el
alimento. En el caso de los escarabajos rodadores, uno muy
llamativo eg el desarrolleo de un sistema de glandulas cuticulares
abdominalesg, cuyos productos quimicos funcionan posiblemente para
evitar o reducir ia descomposicidn del alimento vy la competencia
(Beliés vy Favila, 1983; Favila y Diaz, 1996); asi como la
depredacidén (Halffter y Edmonds, 1982). También pueden servir
como atrayentes sexuales (Tribe, 1975; Burger =t al. 1983;
Edwards v Aschenborn, 1988; Favila, 1988; Favila y Diaz, 1996).
De esta forma, el sistema glandular abdominal de los Scarabaeidae
estd estrechamente relaciconado con el comportamiento de
nidificacidn, con la cooperacidn macho-hembra en el
aprovisionamiento del alimento vy en el cuidado, modelaje vy
limpieza de las bolas nido o masas de nidificacidén {(Plout-Sigwalt

1888, 1991, 19%4; Favila, 1993).

Higtoria natural de logs Scarabaeidae de selvas y su respuesta a
la modificacidén de su ambiente

Los Scarabaelinae de selva presentan variaciones en su
distribucién temporal y espacial determinadas por factores
microclimaticos como la temperatura ambiente y la humedad
(Halffter v Edmonds, 1982). En lo gue se refiere a su

distribucidén espacial, hay especies que habitan en diferentes



estratos de la vegetacidn (Halffter, 1%91), otras habitan
preferentemente los claros naturales o inducidos de la selva vy
finalmente las que prefieren los bordes de selva (Klein, 1988;
Halffter et al., 1992; Favila y Diaz 1887a).

La distribucidén espacial de los Scarabaeinae en diferentes
selvas mexicanas ha sido analizada para selvas conservadas
{Palengue y Chajul, Chiapas), fragmentadas (Los Tuxtlas,
Veracruz) vy pastizales con pequefios remanentes de selva (Laguna
Verde, Veracruz) por Halffter, Favila yv Halffter (1992). Estos
autores hacen una comparacidn de los métodos de relocalizacidn
del alimento, de la alimentacidén v de la actividad diaria e
infieren con esto los posibles efectos del desmonte sobre los
escarabajos del gremio Scarabaeinae. Este estudio da una idea del
complejo paisaje que existe en el trdpico mexicanoc y ademds, nos
hace pensar sobre las posibles respuestas de los Scarabaeinae
ante la heterogeneidad ambiental.

Aunado a la heterogeneidad del paisaje de las zonas
tropicales, la fauna de Scarabaeinae se enfrenta a una compleja
diversidad de microclimas que estdn variando en el tiempo, donde
intervienen una gran cantidad de variables como la temperatura vy
la humedad relativa del aire v del suelo, la velocidad del
viento, y la intensidad de luz en los diferentes estratos de la
vegetacidén incluyendo el suelo.

Los Scarabaeinae de selvas tropicales presentan algunas
adaptaciones tréficas como la saprofagia, necrofagia U otras

10



asociaciones especializadas (Halffter y Matthews, 1%66) que a su
vez los hacen mds susceptibles a las perturbaciones extrinsecas
de la selva. Existen también otras especies copréfagas vy
necréfagas de selva que son mds tolerantes a éstag perturbaciones
Y pueden habitar claros naturales o antropogénicos (Klein, 1989)
y en los bordes de la selva (Halffter et al., 1992; Favila v Diaz
19%7a) . En ambientes perturbados existen atn especies de selva
gque han podido adaptarse a las nuevas condiciones del paisaje,
como es el casc de los Scarabaeinae de selva gue habitan en el
centro del estado de Veracruz. En esta drea todavia existen islas
de vegetacidn (con diferentes grados de perturbacidn), que han
permitido la existencia de fauna de selva entre extensas &reas de

pastizales {(Halffter et al., 1992).

Historia natural de los Scarabaeidae de pastizales
Una de las principales caracteristicas de los Scarabaeidae de
pastizales es la coprofagia, la cual surgid a partir de que
ampliaron su distribucién los grandes herbivoros terrestres,
principalmente reptiles durante el Mesozoico y posteriormente
mamiferos (Halffter v Edmonds, 1982).

La distribucién espacial de los Scarabaeinae de pastizales
estéd determinada por la presencia de grandes vertebrados
herbivoros yv omniveros, los cuales proveen de alimento a los

escarabajos del estiércol (Halffter v Matthews, 1%66). En las



sabanas de Africa existen aproximadamente 150 especies de
escarabajos del estiércol junto con la méds diversa fauna de
mamifercs de la tierra (Cambefori, 1991; Halffter, 1891).

Fxisten evidencias ecoldégicas a nivel tréfico y de
comportamiento, gue demuestran la interaccién que existe entre
los Scarabaecinae v los mamiferos herbivoros de pastizales: la
ausencia de saprofagia y necrofagia; la presencia de escarabajos
rodadores v la nidificacién subterrdnea para evitar la desecacidn
de larvas y pupas (Halffter y Mathews, 13966).

®n pastizales de Africa y América los Scarazbaeinae rodadores
son mads abundantes que los cavadores (Halffter y Matthews, 1966;
Cambefort, 1991). El comportamiento de rodaje esta relacionado
con zonas abiertas, donde la cubierta vegetal estd representada
basicamente por gramineas, y la ausencia de raices y hojarasca
han facilitado el desarrollo del comportamiento de rodaje del
alimento (Halffter y Matthews, 1966).

Los Scarabaeinae de pastizales presentan caracteristicas
fisioldgicas y conductuales gue les permiten habitar ambientes
con una estacionalidad estricta y su actividad depende casi
axclusivamente del periodo de lluvias. La distribucidn temporal
de los Scarabaeinae de pastizales tropicales depende de la
insolacidn, humedad y temperatura del ambiente (Halffter y

Matthews, 1966).

12



Los Scarabaeinae de pastizales v la actividad antropogénica en
Logs Tuxtlas

La regidn de Los Tuxtlas ha sidec ocupada Dor asentamientos
humanos desde hace més de 3000 afics; log centros urbanos
prehispanicos més importantes pertenecieron a la cultura Clmeca v
estuvieron en la zona por un periodo de 800 afics. Se han
encontrado indicios de centros agricolas donde se cultivaba maiz
(Guevara y Laborde, 1998). Posteriormente, después de la llegada
de los conquistadores espafioles en 1521, se establecid en la

region de Los Tuxtlas el primer ingenio azucarero de México v

primeros hatos de ganado ("chichihua lechero" Yy "montaraz") que
florecieron répidamente, y no fue sino hasta el presente siglo,
en la década de los veintes, que se introdujo ganado cebd con
razas mejoradas y adaptadas al trépico himedo v la utilizacidn de
pastos y forrajes importados de otros continentes (Guevara et al.
1997) . Los pastizales para ganado sin duda ocupan grandes Areas
de tierra, aunque usualmente son ineficientes en un sentido
ecolégico, pero a nivel econdmico muy provechosos para muy pocas
personas (Gémez-Pompa, 1985).

En América la actividad humana ha tenidc una gran infliuencia
en la distribucién de los Scarabaeinae a escala regional,
principalmente por la introduccién de ganado {Kohlmann, 1991;
Halffter et al., 1992}. Las especies de Scarabaeinae que habitan

los pastizales templados y tropicales de México se han



distribuidec ampliamente por la actividad ganadera, inclusive hay
una especie africana (Digitonthophagus gazella) gue fue
introducida a Texas (Estados Unidos) en los setentas (Blume et
al., 1973) que ha invadido gran parte del territorio mexicano
(Barbero vy Lépez-Guerrero, 1992; Xohlmann, 185%4), incluyendo la
regién de los Tuxtlas (Favila vy Diaz, 1%9%7&a). Hoy en dia, los
Scarabaeinae de pastizales de Los Tuxtlas han ampliado su
distribucidn espacial al incrementarse el &rea deforestada.
Guevara y Laborde (1998) reportan que en la actualidad el Adrea de
pastizales de Los Tuxtlas es de 320 mil ha, es decir el 46 % del

drea total de la regidn (estimada en €97 mil haj.

Heterogeneidad ambiental y fragmentacidén de la selva tropical

La fragmentacidn de la selva tropical debe de estar afectando de
diferentes formas varios rasgos de los estilos de vida cde los
Scarabaeinae (cf. Klemperer, 1983). El término “estilo de vida”
es utilizado aqui para describir la forma en gque el
comportamiento se vincula con el éxito reproductiveo de una
especie (e.g. Klemperer, 1983; Favila, 1992, 1693y .

En este trabajo se aznalizan observaciones relacionados con
los estilos de vida de los Scarabaeinae en diferentes condiciones
ambientales {de campo v laboratorio)} que dan un marco de
referencia para evaluar la forma en que el éxito reproductivo de

los Scarabaeinae de la selva se ve afectado por la perturbacidn



extrinseca del ambiente.

En el caso de los Scarabaeinae, es posible analizar las
caracteristicas ambientales (microhdbitats de parches, &reas
perturbadas, zonas de borde, pastizales y microclima), ecoldgicas
(distribucidn espacial y temporal de las especies), fisioldgicas
(tamafio de la nidada) y de comportamiento {(nidificacidén y cuidado
de las crias) para obtener informacidén relacionada sobre los
estilos de vida de los Scarabaeinae en diferentes ambientes
(naturales v fragmentados).

En esta tesis se plantean las siguientes preguntas con
relacidén al efecto de este proceso de perturbacién ambiental
sobre los estilos de vida de los Scarabaeinae: 1} ¢ Cudl es el
limite de distribucién de las especies de escarabajos rodadores
(subfamilia Scarabaeinae) de selva o pastizal ante modificaciones
en el paisaje gue les rodea? En esta parte se analiza la
distribucidén temporal (diaria y estacional) y espacial de
especies de selva y pastizal; 2) ;Cuales son las respuestas
reproductivas gue han desarrcliado estas especies en su historia
natural? Se hace un andlisis del ciclo reproductive de estas
especies en el tiempo y 3) ;Cémo responden estas especies ante la
heterogeneidad espacial? Se plantea también analizar el éxito
reproductivo de las especies de selva v pastizal en condiciones

naturales y de laboratorio.
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1.1 OBJETIVOS

Para tratar de buscar respuestas a estas preguntas esta

tesis tiene los siguientes objetivos:

GENERALES

Analizar la distribucidn espacial y temporal, asi como los ciclos
reproductores de tres especies de escarabajos rodadores del
estiércol de la subfamilia Scarabacidas representativas de selvas
(Canthon (Glaphyrocanthon) femoralis (Chevrolat) y Canthon
{Canthon) cvanellus cyanellus, LeConte) y pastizales {(Canthon
(Canthon) indigaceus chiapas, Robinson) de la regidn de Los

Tuxtlas, Veracruz.

PARTICULARES

En tres microambientes: interior de la selva, pastizal cercano a

la selva v en un borde de selva:

1.- Determinar cambios en la distribuciédn espacial y temporal de
las poblacicnes de las tres especies a lo largo de tres
ciclos anuales.

2.- Determinar posibles factores ambientales gque se relacionen
con la abundancia mensual de las poblaciones de las tres

especiles.
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3.- Conocer los patrones de actividad diaria durante el periodo
de maxima actividad de cada especie.

4.- Estudiar los ciclos reproductivos y analizar los cambios en
la proporcidn de sexos en las especies en estudio.

5.- Evaluar el éxito reproductivo de cada especie en tres
condiciones de campo; asi como en laboratorioc bajo

diferentes condiciones de luz.

17



2 AREA DE ESTUDIO

El trabajo de campo se realizd en la Estacidén de Biologia
Tropical Los Tuxtlas, Veracruz, del Instituto de Biologia de la
U.N.A.M. Localizada en la vertiente del Golfo de México. El area
se encuentra ubicada en las estribaciones del Volcan de San
Martin dentro del Municipioc de San Andrés Tuxtla, a 33.3 Em al
noreste de Catemaco, Veracruz, entre los 95° 04' y 95° 09' de
longitud ceste y los 18° 34' y 18° 36' de latitud norte
(Carabias-Lillo y Guevara, 1985}.

Se eligieron tres zonas de estudio gue se localizan dentro y
enn log mérgenes de la Estacidén de Biologia Tropical los Tuxtlas:
a) selva alta perennifolia ubicada en el limite Norte de la
Estacidén a 500 m por el camino "vigia 5"; es un lugar con
vegetacidén natural a una altitud de 150 m snm; b) borde de selva
localizado al este de la Estacién de Biologia, en el kildmetro 1
al margen del camino que va de la Estacién hacia la comunidad
"Laguna Escondida" y se ubica a una altitud de 120 m snm, y c)
pastizal conocido como “potrero de Santos” localizado al noreste
de la Estacidén de Biologia, en el kilémetro 1.5 del camino que va
de la Estacién hacia "Laguna Escondida" a una altitud de 110 m

snm. (Figura 2).
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Figura 2. Localizacidn del drea de estudio y detalles {en
recuadro) de las zonas de muestreo: ¥ Estacidén de Biologia
Tropical Los Tuxtlas, Veracruz, México, a) selva alta

perennifolia, b) borde de selva v c) pastizal préximo a la selva.
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3 METODOS
I Muestreo

Se realizaron muestreos mensuales durante cuatro afios (1990-
1993), colectando a los escarabajos tres dias de cada mes,
principalmente durante el periodo de méxima actividad, entre los
meses de junio y septiembre. Los muestreos se hicieron con
trampas tipo "pit-fall", utilizando como cebo excremento humano vy
pescado fresco (10 g por trampa). Se usaron cinco trampas por
cada tipo de cebo y para cada zona de muestreo. Diariamente las
trampas se colocaban a ras del suelo entre las 06:00 y las 18:00
h para capturas diurnas y entre las 18:00 y las 06:00 h para

capturas nocturnas.

II Seleccidn de especies

La distribucidn espacial y las preferencias alimentarias de las
especies del gremio Scarabaeinae de selvas mexicanas han sido
descritas por Balffter, Favila y Halffter (1982Z), aungque no se
conoce con precisidn si alguna de estas especies puede salir del
bosque hacia las dreas de pastizales o blen si las especies de
los pastizales pueden entrar a la selva. En esta tesis se analizd
Unicamente la distribucidén de tres especies diurnas de la
subfamilia Scarabaeinae en tres ambientes: en el interior de la
selva, en el pastizal préximo a la selva y en el borde de la

selva. Con el método de muestreo descrito en el inciso anterior vy
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con el objeto de seleccionar a las especies diurnas de
Scarabaeinae representativas de selvas Y pastizales, se analizd
1a riqueza y la abundancia de las especies diurnas encontradas
por &rea de muestreo y por temporada: lluvias (entre Junio vy
septiembre) y secas (entre octubre Y mayo) .

Para medir el indice de similitud de especies entre la
selva, el borde y el pastizal se utilizd el indice de Jaccard
(Ludwig y Reynolds, 1988). E1 andlisis de sgimilitud de las
especies se hizo durante la época de lluvias y durante la época
de secas.

Se utilizdé un andlisis de varianza ({ANOVA) para determinar
diferencias en las abundancias de las especies entre afios (1990 v
1992), temporadas (lluvias y secas) y sitios de muestreo (selva,
borde y pastizal). Para todo el andlisis sdélo se consideraron los
datos de 1920 y 1992, porque durante 1991 no hubo suficiente
informaciodn.

Para seleccionar a las especies dominantes en cada ambiente
se analizdé la abundancia total por sitio de muestreo vy por
temporada.

Con este andlisis se eligieron tres especies del género
Canthon que presentarcon la sigulente distribucidén espacial
durante la temporada de lluvias: en el interior de la selva la
especie dominante fue Canthon (Glaphyrocanthon) femoralis

{Chevrolat) escarabajo rodador v copréfago; en el pastizal

21



préximo a la selva Canthon indigaceus chiapas Robinson escarabajo
rodador y copréfago vy en el borde de la selva Canthon (Canthon)

cvanellus cyvanellus LeConte rodador y necréfago.

IITI Condiciones ambientales

En cada zona de muestreo se tomaron los siguientes parametros
ambientales para conocer las variaciones climdticas de cada
ambiente y para analizar las posibles interacciones entre
pardmetros ambientales y abundancia de especies: temperatura
ambiente v del suelo (°C; tomada a 3 cm de profundidad), humedad
relativa del ambiente (%), humedad del suelo a 3 cm dGe
profundidad (%), velocidad del viento a 1 m sobre el nivel del
suelo (metros/segundo), luminosidad (lux) y dureza del suelo
(lbs/pie?) . Se determinaron también los coeficientes de
correlacidn de las siete variables ambientales registradas en una
matriz de correlacidn.

Se utilizd un ANOVA para determinar las diferencias de cada
variable ambiental, en tres andlisis anuales (1590, 1891 vy 1992)
v tres sitios de muestreo. En los resultados finales solamente
fue analizado el ANOVA que presentd informacidn relevante.

Fn el dltimo inciseo {IX) de los métodos hay una explicacidén
més detallada de las transformaciones de los valores y de las

pruebas gque se utilizaron en ANOVA.
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Se analizd la relacidn entre las siete variables ambientales
y la abundancia mensual de cada una de las tres especies
estudiadas, aplicando un andlisis de regresién miltiple por
pasos, considerando como variable dependiente la abundancia de
cada especie y como variables independientes ¢ predictoras los
parametros ambientales mencionados (Sokal y Rohlf, 1981).

Se utilizaron grédficas de la abundancia mensual de las
especies y los promedios mensuales de las variables ambientales
que presentaron una correlacidn significativa (P < 0.05), para
establecer las relaciones funciocnales entre las variables
ambientales seleccionadas por el modelo de regresidn ccn las

demas variables.

IV Distribucidén espacial y temporal

Para conocer las preferencias espaciales de las especies
dominantes en cada sitio de estudio, se compard la abundancia
mensual de cada una de las especies entre los tres sitios de
estudio y entre los afios de muestreo (1990, 1991, 1992 vy parte de

19983).

V Distribucidn vertical

Para conocer la distribucidn vertical de los Scarabaeinae
copréfagos en diferentes estratos de la vegetacidn de la selva se

hicieron colectas en el interior de la selva a 4, 8, 12 v 20 m de
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altura vy a nivel del suelo. Los muestreos se realizaron durante
junio de 1990 v julioc de 1993 v 1894, utilizando cinco trampas
tipo "pit-faill" cebadas con 10 g de excremente de monc aullador
{Alouatta palliata) v de humano (una trampa por altura). Las
trampas se mantuvieron entre las 06:00 v 18:00 h. durante tres
dias de cada mes. En 1990 el muestreo se realizd a cada hora
entre las 10:00 yv las 17:00 para conocer la actividad diaria de
las especies. En 1594 se analizaron las gdnadas de las hembras
para conocer el estado reproductivoe de las especies (incisc VII)
en los diferentes estratos de la vegetacidn y en dos periocdos
diarios: por la mafiana entre 07:00 y 12:00 h. y por la tarde
entre 12:00 v 318:00 h.

La distribucidén vertical de la especie més abundante en la
selva fue analizada utilizando las siguientes pruebas de ANOVA:
1) para comparar las abundancias entre las alturas por cada afio
de muestreo (1990, 1993 v 1894); 2) para analizar la actividad
diaria de machos y hembras (sexos) en los diferentes estratos de
la vegetacién (alturas), y durante dos periodos de actividad
(mafiana y tarde) y 3) para analizar las abundancias en las
diferentes alturas {4, 8, 12 v 20 metros); periodos de actividad
(mafiana y tarde) vy estados reproductivos de las hembras. Las
Gltimas dos pruebas se hicieron con datos obtenidos durante julio

de 18¢4.
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VI Actividad diaria

En cada uno de los tres ambientes estudiados se analizé el ciclo
de actividad diaria de las tres especies. Entre junio vy
septiembre de 1991, se observd a €. femoralis en el interior de
la selva y a C. ¢. cyanellus en el borde de la selva. La
actividad diaria de ¢. i. chiapas se analizdé en un pastizal
cercano a la selva de junio a septiembre de 1992. Las colectas se
realizaron durante tres dias de cada mes, con los mismos cebos Y
tipo de trampa descritos anteriormente. Las trampas se revisaron
cada hora entre las 06:00 v las 18:00 horas, dando un total de 12
muestras diarias por &rea de muestreo. LOS escarabajos se
identificaron, contaron y sexaron en el laboratorio.

El periodo de actividad diaria de cada especie se analizé
con una prueba no paramétrica de Kruskal-Wallis. Con esta prueba
se compard la abundancia de cada especie entre las diferentes
horas y meses de muestreo (una prueba por mes). Para analizar la
abundancia de machos y hembras en dos periodos de actividad
(maflana y tarde), se utilizd un andlisis no paramétrico (U de

Mann Whitney) .

VII Biologia reproductiva y ciclo reproductivo
Para conocer el estado reproductivo de las especies, se colectd
mensualmente un méximo de 20 parejas de cada especie durante

1950, 1991 y 1992, con excepcidn de los machos en la temporada
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1992 que no se colectaron. Los organismos fueron sacrificados en
una camara letal con acetato de etilo y en ese mismo momento se
disecaron. La diseccidn consistid en cortar los élitros y abrir
el abdomen dorsalmente para fijar los aparatos reproductivos de
ambos sexos. Se utilizd como fijador la sclucidn de Carnoy
(alcohol absoluto, 60 %, cloroforme, 30 % y dcido acético, 10 %)
por un periodo de 24 horas; después, para conservarlos, se
colocaron en alcohol absolute (Tyndale-Biscoe, 1984).

En el laboratoric se determinaron los diferentes estados de
desarrolloc de las gdnadas de las tres especies. En las hembras se
describieron las etapas de desarrolloc de los ovocitos,
considerando las siguientes variables: presencia-ausencia de
ovocitos en vitelogénesis, longitud y anchura del ovocito basal vy
presencia de relictos foliculares (Tyndale-Biscoe, 1978, 1984).
En los machos se analizd el reservorioc glandular para determinar
el estado de madurez de los individuos, considerando como
variables la longitud vy anchura del reservorioc glandular
{Tvndale-Biscoe, 1984).

Como informacidén complementaria se analizd la relacidn entre
la longitud del ovocito basal en las hembras y del reservorio
glandular en los machos, contra la longitud total del cuerpo en
las tres especies (C. femoralis, C. 1. chiapas y C. cyanellus).
Ademds, se analizdé en machos v hembras la relacidén entre el

desgaste de las ufias de las tibias anteriores, desgaste de los
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dientes clipeales vy el endurecimiento de la cuticula en el
pronoto contra el estado de madurez sexual de las tres especies
(Tyndale-Biscoe, 1984). E1 desgaste de las uflas y los dientes
clipeales se midié en base a su punta, que es aguda cuandoe son
individuos recién emergidos y la dureza se analizdé al tacto (duro

4 blando).

VII.1l Proporcidn sexual

Se analizé la variacidn en la proporcidn sexual mensual para las
tres especles durante 1990, 1%91 y 1992. Se compararon mediante
una prueba de X* (« = 0.05) las abundancias de machos y hembras
entre los sitios de muestreo y en cada afio de colecta. Para C.
femoralis se compararon las abundancias de la selva v el borde
s6lo durante 1991; para C. c. cyanellus se hizo una prusha por
cada afio de colecta vy finalmente, para C. 1. chiapas no se hizo

esta prueba porque sdélo hubo datos de abundancia en el pastizal.

VIII Exito reproductivo

Se efectud un disefio experimental para evaluar el éxito
reproductivo de las tres especies. Se contrasté la reproduccién
de cada especie en las tres zonas de muestreo en condiciones de
campo {(selva, pastizal y borde de selva) v de luz en condiciones

de laboratorio.
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Las variables que se consideraron para evaluar el éxito
reproductivo de cada pareja de escarabajos fueron: numero de las
bolas nide vy numero de adultos tenerales emergidos; ademas se
mididé el didmetre de la bela de alimentacidn y el didmetro de las
bolas de nidificacidn. A cada variable se le aplicd unz prueba no
paramétrica de Kruskal Wallis para analizar diferencias entre las
dreas de muestreo.

El cuadro 2 muestra las condicicnes de campo y laboratorio
en las qgque se colocaron a los escarabajos para comparar el éxito
reproductivo de cada especie y las diferentes condiciones de luz

que se analizaron.

Cuadro 2. Disefio experimental para evaluar el éxitc reproductivo
de C. femoralis (C.f.), C. c. cyanellus (C.c.c.) y C. i. chiapas
(C.i.ch.) en campo y laboratorio. El ntGmero de parejas utilizado
se indica para cada condicidn experimental.

CAMPO SELVA PASTIZAL BORDE TOTAL

NUMERO DE PAREJAS

C.f. 5 -—— - 5

C.c.c. 10 11 36 57

C.i.ch. ——- 4 - 4
TOTAL &6

LABORATORIC
LUMINOSIDAD (lux) (9-12) (37~39) (s {232-461) TOTAL
NUMERO DE PAREJAS

c.f 29 29 ~-——- 26 84

C.c.c. 14 14 20 14 62

C.i.ch. 10 10 ~—— 10 30
TOTAL, 176
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VIII.1l Evaluacién del éxito reproductivo en campo
Se utilizaron diferentes cebos para atraer machos ¥ hembras de
cada especie de escarabajos (excremento de mono aullador
(Alouatta palliata), excremento vacuno y pescado fresco
(mojarra}. En cada drea de estudio los cebos se colocaron a ras
del suelo dentro de una cerca circular de malla de alambre de 40
cm de didmetro y 15 cm de altura. Los escarabajos que formaron
parejas, cortaron una bola de alimento y que la rodaron dentro de
la cerca entre 30 y 60 minutos, fueron usados para éste estudio.
Las parejas colectadas de cada especie, fueron colocadas en
los tres sitios de estudio: selva, borde y pastizal. Cada pareja
fue colocada con su respectiva bola de alimento en la superficie
del suelo y cubierta con un bote de pldstico (de 10 cm de
didmetro por 8 cm de altura) con una abertura en la parte
superior para permitir la salida de los adultos cuando
finalizaran la nidificacidén. Este disefio evita que los adultos
gque no participan en el cuidade de las crias pudieran destruir
ias bolas de nidificacidén (Figura 3). Los nidos se revisaron

periddicamente cada 5, 10 v 30 dias.
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Figura 3. Disefio de trampa para marcaje y seguimientoc del proceso
de nidificacidén de parejas de machos y hembras de las tres
especies de Canthon analizadas en esta tesis y en condiciones de
campo: a) bote de pléstico abierto, en donde se colecaron los
escarabajos con el alimento y b) abertura para permitir la salida
de los escarabajos.

VIII.2 Evaluacidén del éxito reproductivo en laboratorio
Parejas de machos vy hembras de cada especie se colocaron en
terrarios rectangulares de plastico de 40 X 25 X 20 cm con una
capa de 3 cm de tierra estéril traida del campo. Las condiciones
ambientales del laboratorio fueron: Temperatura ambiente y del
suelo 26° C {% 2), humedad relativa del ambiente y del suelo 70 %
(+ 5 %) v fotoperiodo 12/12 h. (luz/oscuridad}.

En laboratorieo el factor a probar fue la luz, ya gue no
habia la posibilidad de hacer otras combinaciones simulténeas con

2l resto de las variables ambientales.
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Con malla de invernadero se obtuvieron cuatro diferentes
condicicnes de luz. Los valores de luz utilizados para los
experimentos fueron: 9-12, 37-39, 91 v 232-461 lux (Cuadro 2).
Las pruebas se llevaron a cabo simultédneamente para las tres
especies. La densidad de individuos por terrario, el tipo de
alimento y la metodologia que se utilizé para mantener a cada

especie en el laboratorio se describe a continuacidn.

Canthon femoralis

Alimento: excremento de mono arafia {Ateles geoffroyi, de
zooldgico), de mono aullador (Alouatta palliata, de campc) v de
vaca. Para los experimentos se utilizaron 84 pares de machos 2%
hembras, que fueron colocadas en terrariocs en dos densidades: 1)
una pareja por terrario de experimentacidén, suministrande 3 g de
alimento {dos especies de monos y vaca) una vez por semana {(n =
76) en las tres condiciones de luminosidad, Y 2} cuatro parejas
por terrario con 3 g de alimento por pareja dos veces por semana
(n = 8) en 12 v 39 lux {(Cuadro 2).

Los terrarios se revisaron diariamente y se mantuvieron en
esas condiciones hasta la nidificacién. Una vez que laé bolas-
nido eran abandonadas por los padres, fueron colocadas en botes
de plastico de 0.5 1 con tierra estéril (maternidades) y en las
mismas condiciones ambientales que los padres. Las maternidades

se revisaron diariamente hasta la emergencia de los adultos.
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Canthon cyanellus cyanellus

Alimento. Pescado fresco, 5 g de alimento por pareja, una
sola vez al iniciar el experimente. Para esta especie se
utilizaron 62 parejas seleccionadas al azar. Las parejas fueron
sometidas a cuatro condiciones de luminosidad 9, 37, 91 y 232
lux.

Las parejas se colocaron en un terrario "doble". El primer
terrario fue una arena circular de pléstico transparente y sin
tapa, de 15 cm de didmetro y 5 cm de altura, que a su vez fue
colocada dentro de un terrario méds grande {40 X 25 X 20 cm}, con
3 cm de tierra estéril (de campo; Figura 4). Este disefio permite
evaluar el tiempo de permanencia del macho y la hembra dentro del

nido.

Figura 4. Terrario con doble arena para seguir el proceso de
nidificacién de parejas de machos y hembras de las especies
sstudiadas: a) arena circular para el nido y b) terrario grande
para retener a los adultos cuando terminan de nidificar.
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Canthon indigaceus chiapas

Alimento: excremento de vaca, 20 g por pareja dos veces por
semana. Para los experimentos se utilizaron 30 parejas escogidas
al azar que fueron colocadas en los terrarios en una densidad de

& pares de machos y hembras por cada uno y a 9, 37 y 478 lux.

IX Andlisis estadisticos

En esta Ultima parte se describen las transformaciones que
se hicieron a los datos. Cuando los ANOVA fueron significativos,
se utilizé la prueba de rangos de Tukey (comparacién de medias).
El alfa en todas las pruebas fue de 0.05. En los andlisis de
regresidén y en los ANOVAS se confirmé la normalidad v la
homocedasticidad (homogeneidad de varianzas) de los datos. Si los
datos no cumplian con estas dos condiciones se procedid a
transformarlos, siguiendo los criterios establecidos por Sokal vy
Rohlf (1981; Cuadro 3). Cuando aln con las transformaciones no
hubo normalidad y homocedasticidad en los datos, se procedid a
aplicar pruebas no paramétricas. Para todos los andlisis se
utilizé el programa STATGRAFICS Versidén 6.1. En el Cuadro 3 se
describen las transformaciones, asi como las pruebas aplicadas a

ios datos obtenidos en campo y laboratorio.
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Cuadrec 3. Lista de variables analizadas, transformaciones vy

diferentes tipos de pruebas estadisticas utilizadas (Sokal vy
Rohlf, 1981).

VARIABLE TRANSFORMACION TIPO DE PRUEBA

-Nimero de especies sin transformacidn Indice de similitud
de JACCARD

-Abundancia de los

Scarabaeinae diurnocs log +1 ANOVA

-Variables ANOQVE
ambientales log +1 Andlisis de
correlacidn

Y .

Andlisis de
regresidn
miltiple por pasos

- Abundancia en los .
analisis de distribucidn ) .
espacial y temporal sin transformacidén U de Mann Whitney

- aAbundancia en los
analisis de
distribucidn vertical log +1 ANCVA

- Abundancia en los
analisis de . .
actividad diaria sin transformacidn Kruskal Wallis

- Abundancia de machos =
y hembras en los andlisis .
de actividad diaria sin transformacidn U de Mann Whitney

- Abundancia en les
analisis de preporcidn . .
machos—hembras sin transformacidn Prueba de X

- Didmetro de la bola de alimento
Peso de la bola de alimento
Didmetro de las bolas nido
NGmere de bolas nido sin transformacidén Kruskal Wallis

- Didmetro de la bela de alimento
cortada poer machos y hembras,
Distancia de enterramiento de
la bola de alimento cortada por
machcs y hembras sin transformacidn U de Mann Whitney
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4 RESULTADOS
I Scarabaeinae diurnos

Durante los tres afios de muestreo se encontré un total de 17
especies diurnas de la subfamilia Scarabaeinae en les tres sitios
analizados: 15 especies en el interior de la selva, 14 especies
en el borde de la selva y 5 especies en el pastizal préximo a la
selva. En la Cuadro 4 se muestra el porcentaje de abundancia de
las especies encontradas durante todo el periodo de estudio en
los tres sitios y durante las temporadas de lluvias v secas.
Cuadro 4. Abundancia (en porcentaje) de las especieg diurnas de

la Subfamilia Scarabaeinae en tres sitios de muestreo vy durante
las temporadas de lluvias y secas.

AMBIENTES
SELVA BORDE PASTIZAL
LLUVIAS SECAS LLUVIAS SECAS LLUVIAS SECAS
1 Canthon (Gl.) eurvscelis Bates, 1887 * 1.81 5.43 0.57 o} 0 0
2 C. {(Gl.}) femoralis (Chevrolat, 1834) * 42.62 22.83 21.01 B1.16 0 Q
3 C. (Gl.) subhyalinus Harocld, 1868 * 2.94 11.09 1.30 0 0] 0
4 C. (Gl.) viridis Martinez,
Halffter & Halffter, 1964 * 9.85 1 52 0.73 0 0 0
5 C. (C.} morsei Howden, 1966 * 0.16 1.09 0 0 0 0
&€ (. ¢. cyanellus LeConte, 1859 * 7.37 11.52 72.39% 45.12 1.54 10.24
7 C. indigaceus chiapas Robinson, 1948 *# o 0 0.24 Q 64.04 28.54
8 Eurysternus angustulus Harold, 18685 * 0.03 0 0 0 0 0
9 E. caribeus (Herbst, 1789) * 5.78 1.96 0.65 0 0 0
10 E. mexicanus Harold, 1869 * 0.26 0 0.73 0 0.12 0
11 Phanaeus endymion Harold, 1863 +* 0.23 0 0.57 0 ¢ 0
12 P, sallej Harold, 1863 * 0.06 0 0.24 0 o o]
13 Sulcophanaeus chryseicellis
(Harold, 1863} =* 1.68 0,22 0 0 0 0
14 Canthidium aff. ardens Bates, 1887 * 3.72 8.04 0.08 0.47 4] 0
15 ¢, aff. perceptibile
Howden & Young, 1981 * 6.17 1z2.61 0.42 Q 0 0
16 €. aff. punticolle Harold, 1868 ** 0 0 0.1l6 0.47 34.12 61.22
17 Onthophagus rhinclophus Harold, 1869 * 17.3 23.70 0.90 2.79 0.18 0
Abundancia Total 3095 460 1228 215 1691 410
{Nimero de especies) (15} {11) (14) (3) (S) {3)

* especies de selva; ** especies de pastizal
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T.1 Similitud de especies por sitioc ¥ temporada de muestreo

Se analizd la similitud entre especies diurnas de los
Scarabaeinzz de selva, borde y pastizal en la temporada de
iluvias y secas (Cuadro 5). Las ezpecies de la selva y del boxde
presentaron una similitud de 71 %, de las 15 especies encontradas
en la selva 12 también estuvieron en el borde y ademéas dos
especies que fueron de pastizal. La similitud entre especies de
selva y pastizal fue de 18 %, solo hubo tres especies de selva
compartidas con el pastizal. Entre el borde de la selva y el
pastizal la similitud ce especies durante la temporada de lluvias
fue de 36 %, de las 14 especies colectadas en el borde 5 se
compartieron con las del pastizal, de las que 3 fueron de selva y

2 de pastizal (Cuadro 4).

cuadro 5. fndice de similitud (indice de Jaccard), entre especies
diurnas de Scarabaeinae de selva, pastizal y borde, durante la
temporada de lluvias.

SELVA - BORDE 70.5%
SELYVA - PASTIZAL 17.65

PASTIZAL - BORDE 35.71

Durante la temporada de secas los Scarabaeinae diurnos de
selva vy borde presentaron una similitud entre especies de 33 %
(Cvadro 6}, compartiendo cuatro especies de selva. Entre la selva

v el pastizal la similitud durante la temporada de secas fue de
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8 %, compartiendc soclamente una especie de selva. Finalmente
entre el borde y el pastizal la similitud especifica fue de 33 %,
compartiéndese sclo dos especies, una de selva vy otra de pastizal

{(Cuadro 4).

Cuadro 6. Indice de similitud (indice de Jaccard) entre especieg
diurnas de Scarabaeinae de seiva, pastizal y borde, durante la
temporada de secas.

SELVA - BORDE 33.33
SELVA - PASTIZAL 7.69
PASTIZAL - BORDE 33.33

I.2 Abundancia de especies

La abundancia mensual de las especies no varié significativamente
entre los afios de 1990 y 1992, mientras que entre las temporadas
de lluvias y secas de 1990 y 1992 la abundancia mensual presentd
diferencias estadisticamente significativas. También se
encontraron diferencias significativas entre las abundancias de
las especies por sitio de muestreo (Cuadreo 7; Figura 5). El1
analisis de rangos Tukey (= = 0.05) mostrd gque en la selva hubo
mayor abundancia de especies que en el borde v el pastizal. A
pesar de ésto, solamente se encontré diferencias estadisticamente
significativas entre la abundancia de la selva y del borde

(Figura 6).
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Cuadro 7. Andlisis de varianza (ANQVA) para comparar 1as
abundancias de las especies en los afios de 1990 y 1892, en las
temporadas de lluvias y de secas y entre los tres sitios de
muestreo: selva, borde y pastizal. No se incluyd en el andlisis
el periode de 1991 por insuficiencila datos.

F. V. agl sC CM F P

EFECTOS PRINCIPALES

ANOS 1 0.3266 0.3266 0.821 > 0.05
TEMPORADAS 1 5.9836 5.983¢6 15.045 < 0.05
SITIOS 2 3.0440 1.5220 3.827 < 0.05
RESIDUAL 40 15.9090 0.3977

TOTAL

(CORREGIDO) 44 25.0949

ind.)

2000

1500

SECAS {18921

1000 Tviay (13931
500

BECAS {15511

11951y

abundancia {No.

SITICS

Figura 5. Comparacién de la abundancia de las especies colectadas
en la selva, el borde y el pastizal durante las temporadas de
lluvias y de secas de 1990, 1891 y 19%2.
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Figura 6. Ardlisis de rangos Tukey (= = (0.05) de la abundancia de
las especies encontradas en 1990 y 1992 en los tres sitios de
muestreo: selva, borde vy pastizal.

I.3 Especies dominantes en cada sitio

Selva

En el interior de la selva se encontrd que la especie diurna
dominante fue Canthon (Gl.) femoralis con una abundancia durante
la temporada de lluvias de 42.62 % y en la de secas de 22.83 %
(ver Cuadro 4). La abundancia de ésta especie en la temporada de
lluvias fue mayor que en la de secas (Figura 7a v b). Durante la

temporada de secas la especle mas importante fue 0. rhinolophus.
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Borde de selva

En el borde de selva, la especie dominante en la temporada de
lluvias fue Canthon cyanellus cyanellus con una abundancia de
72.39 %, mientras que en la temporada de secas su abundancia bajé
a 45.12 %, guedando como especie dominante durante las secas (.
femoralis con una abundancia de 51.16 % {ver Cuadro 4; Figura 8a

y b}.

Pastizal

En el pastizal se encontrd que la especie dominante durante la
temporada de lluvias fue Canthon indigaceus chiapas con 64 % de
abundancia y durante la temporada de secas la especie més
abundante con 28.54 % fue C. aff. punticolle (ver Cuadro 4;

Figura 9%9a v b).
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Figura 7. Curvas de dominancia de las especies de Scarabaeinae
diurnas encontradas en el interior de la selva. a) Temporada de
lluvias; especie dominante Canthon femoralis y b} Temporada de
secas; especie dominante Onthophagus rhinolophus.
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C. fermoralis
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Figura 9. Curvas de dominancia de las especies de Scarabaeinae
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especie dominante Canthon indigaceus chiapas y b) Temporada de
secas; especie dominante Canthidium aff. punticolle.
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II variables ambientales

1.1 Temperatura ambiente

Se encontrd un gradiente de temperatura arbiente durante el dia v
entre los tres sitios de estudio: en la selva el promedic de

temperatura ambiente fue mds bajo (X = 26 *0.18 °C; n = 248) en
relacién al promedio encontrado en el borde de la selva (X = 27
3.4 °C: n = 241) yv en el pastizal (X = 28 £4.3 °C; n = 176).

El promedio mensual de temperatura ambiente durante los tres
afios de muestreo fue més bajo en el interior de la selva,
mientras que el més alto se encontrdé en el pastizal; en el borde
de la selva el promedio de temperatura ambiente se mantuvo

intermedio entre la selva y el pastizal (Figura 10).
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Figura 10. Promedio mensual de la temperatura ambiente (°C) en la
selva, el borde y el pastizal durante log tres afos de muestreo.
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En el periodo de lluvias se encontrd que el promedic mensual
de temperatura ambiente fue més estable que durante la temporada
de secas. En la temporada de lluvias vy durante los tres afos Y en
los tres sitios de muestreo la temperatura ambiente fue
ligeramente més alta en junio que en julio, agosto vy septiembre.
Mientras que durante la temporada de secas se encontrd tanto
temperatura alta (en octubre de 1991, noviembre de 19392 v abril
de 1991 y 1992), como temperatura baja {en diciembre de 1990,

febrero de 1991 y enero de 1992) (Cuadro 8).

IX.2 Temperatura del suelo

La temperatura del sueloc presentd cambios abruptos entre los
sitios de muestreo (Figura 11). En el pastizal los promedios

mensuales fueron méds altos que en la selva, mientras que el borde
v la selva no presentaron diferencias. Entre la selva (X = 24 *
1.8 °C) y el borde (X = 25 % 2.0 °C} el promedio de temperatura
del suelo presentdé 1 °C de diferencia, mientras gue en el
pastizal el promedio fue mds alto (X = 29 = 4.7 °C) y presentd

5 °C de diferencia con la selva.
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Cuadro 8. Promedio mensual de temperatura ambiente (°C) durante los tres afios y sitios de
muestreo.

LLUVIAS SECAS
1990 JUN JuUL AGO SEP oCT DIC
SELVA 28 + 1. 25 4+ 0. 25 26 * 21 = 17 *
BORDE 29 = 26 x 1. 26 % 26 & 22 = 17 *
PASTIZAL 29 % 2 27 £ 1.4 27 28 £ 1.8 22 % i8 =
1991 JUN JUL AGO SEP FEB ABR ocT
SELVA 29 = 1. 26 + 1.0 27 £ 1.4 2b % 20 £ 1. 30 £ 1.9 28 +
BORDE 31 2 1 28 = 1 28 * 26 & 21 « 31 £ 2.7 28 £
PASTIZAL, 31 %+ 2.9 28 £ 1.9 28 =* 27 * 2. 21 & 2. 33+ 2.7 29 £ 1.6
1992 JUN JUL AGO SEP NOV ENE* ABR*
SELVA 29 £ 1.9 27 * 27 + 22 % 24 * 19 24 = 2
BORDE 29 = 1 27 % 28 23 = 24 + 21 + 25 &
PASTIZAL 32 * 29 29 + 1.5 24 + 1. 26 + 4 21 + 25 =« 4
* 1993
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Figura 1l1. Promedio mensual de la temperatura del suelo (°C)
encontrada en la selva, el borde y el pastizal durante los tres
afios de muestreo.

En la temporada de lluvias se enceontrd gque la temperatura
del suelo presentd un patrdn similar al de la temperatura
ambiente. Sin embargoe, el promedio mensual de la temperatura del
suelo fue més bajo en la selva y en el borde, y mds alto en el
pastizal (Cuadro 9). Ademas, también se observd una disminucidn
de temperatura del suelo de junio a septiembre en los diferentes
afios vy sitios de muestreo. Durante la temporada de secas, se
encontrd que la temperatura del suelo fue alta en octubre de 1990
v 1991, noviembre de 1992, febrero de 1991 y abril de 1993, vy

baja en diciembre de 1990 v enero de 1993.
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Cuadro 9. Promedio mensual de temperatura del suelo (°C) durante los tres afios vy sitios de

muestreo.

LLUVIAS SECAS
1990 JUN JUL AGO SEP ocT DIC
SELVA 24 £ 0.6 24 + 1.4 24 = 22 + 18 = 6
BORDE 25 & 26 &% 26 & 1 25 = 0. 23 # 18 =
PASTIZAL 31 # 30 £ 1.4 30 # 29 = 2. 24 = 1. 19 =+
1951 JUN JUL AGO SEP FEB ABR OCT
SELVA 26 £ 0.7 24 £ 0.3 25 % 0 23 % 20 + 0.4 27 £ 1.0 24 &
BORDE 27 £ 1. 25 2 0.7 25 £ 0, 24 % 21 + 0.4 27 £ 1.8 26 *
PASTIZAL 34 £ 5.4 26 £ 1.9 30 = 3. 27 £ 23 £ 0.9 32 £ 3.2 27 &
1992 JUN JUL AGO SEP NoV ENE* ABR*
SELVA 26 * 1.6 24 24 + 19 & 22 % 19 + 22 &
BORDE 26 * 23 & 25 & 21 + 23 ¢+ 19 + 23 £
PASTIZAL. 31 £ 3.0 31 # 5.0 31 £ 4.0 22 % 27 23 + 26 £
* 1993
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IT.3 Humedad relativa del ambiente

La humedad relativa del ambiente en el interior de la selva (X =

78 £ 7.2 %) fue 10 % mds alta que el del pastizal (X = 68 + 11.3

%) y solamente 2 % por arriba del promedio del borde de la selva

(X = 76 £ 7.7 %).

El promedio mensual de humedad relativa del ambiente en 1850
fue significativamente diferente entre los sitios de muestreo
(Cuadro 10; Figura 12). En 1990 en el interior de la selva la
humedad relativa del ambiente fue significativamente mds alta gue
la del pastizal, mientras que entre la selva v el borde no hubo
diferencias (prueba de rangos de Tukey « = 0.05). En 1991 v 1992
no se encontraron diferencias significativas en la humedad
relativa del ambiente de los tres sitios de muestreo. Sin
embargo, en el pastizal la humedad siempre fue més baja que en el
interior y el borde de la selva.

A diferencia de la temperatura del ambiente y del suelo la
humedad relativa del ambiente durante la temporada de lluvias fue
més alta en el interior de la selva que en el borde vy el
pastizal, con una tendencia a incrementarse entre los meses de
junio v septiembre en los tres afios v sitios de muestreo. En l1a
temporada de secas la humedad fue alta en los meses de octubre de
1950 y 1991, diciembre de 1990 y noviembre de 1922, periodo con
micha humedad que coincide con la entrada de lluvias del norte

por el Golfo de México {periodo de "Nortes"), después de este
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periodo la humedad bajé durante los meses de enero de 1983,
febrero de 1991 vy abril de 1991 y 1993, que fue el periodo mas

seco de ésta temporada (Cuadro 11}.

cuadro 10. Andlisis de varianza para la humedad relativa del
ambiente mensual entre selva, borde y pastizal: aA) 1990; B) 1921
v C) 1992.

Fuente de Varilacidn gl S.C. C.M. F P
A) 1990

Entre sitios 2 0.0052 0.0026 7.016 0.007
Dentro de sitios i5 0.005¢6 0.0037

Total {corregido) 17 0.0108

B} 1991

Entre sitios 2 0.0007 D.0003 0.08 NS
Dentro de sitios 18 C.0868 0.0048

Total {(corregido) 20 0.0876

C) 1992

Entre sitios 2 0.0044 0.0022 2.805 NS
Dentro de sitios 18 0.0143 0.0007

Total {(corregido) 20 G.0188
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Figura 12. Promedio mensual de humedad relativa del ambiente (%)
en la selva, el borde y el pastizal durante los tres afios de
muestreo.
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Cuadro 11. Promedio mensual de humedad relativa del ambiente (%) durante los tres aflos y
sitios de muestreo.

LLUVIAS SECAS
19380 JUN JUL AGO SEP ocT DIC
SELVA 75 + 6.0 81 ¢ 82 * 2. 76 + 5.0 75 % 4.0 77+ 6.0
BORDE 70 + 4 75 % 76 £ 7. 78 + 5.0 79 + 9.0 75 £ 9.0
PASTIZAL 67 * 72 & 68 + 9. 68 + 10 77 + 13 72 * 10
1991 JUN JUL AGO SEP FEB ABR OCT
SELVA 71 % 83 + 2 B2 + 3 83 69 = 5.0 57 £+ 7.1 79 &
BORDE 72 % 82 = 1. 78 5 83 + 69 + 4.0 56 11 78 =
PASTIZAL 72 % 83 + 2. 79 + 4.0 84 % 67 + 13 47 +9 .7 79 +
1992 JUN JUL AGO SEP NOV ENE* ABR¥*
SELVA 76 + 78 = 3.4 76 71 £ 7.0 77 £ 4.0 68 =+ 3.4 76 %
BORDE 76 + 1. 80 + 1.9 78 £ 2. 72 £ 5.0 79 £ 2.0 64 + 2.0 78 %
PASTIZAL 66 + 5 70 £ 10 68 + 6. 67 + 11 76 + 4.0 65 + 15 77 *
* 1993
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II.4 Humedad del suelo
El promedio de humedad del suelo de la selva (X = 60 + 44.2 %)
fue 10 % més alto que el del pastizal (X = 50 = 33.8 %) v entre

la selva y el borde (X = 57 * 35.3 %) la diferencia de humedad

del suelo fue de tan s6lo 3 %.

El promedio mensual de humedad del suelo mds alto y estable
se encontrd en la selva, el mids bajo vy el mds extremoso en el
pastizal, y los registros intermedios con poca variacidén en el
borde de la selva {(Figura 13). FEn abril y junio de 1991 se
registraron los valores mds bajos de humedad del suelo en los
tres sitios de estudio, debido a gue la lluvia se presentd hasta

el mes de julio, cuando los valores de humedad se incrementaron.
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Figura 13. Promedio mensual de la humedad del suelo (%) en la
selva, el borde y el pastizal durante 1991, 1992 v parte de 1993.
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En la temporada de lluwvias se encontraron los valiores mas
altos de humedad del suelco en el interior y el borde de la selva
y los méds bajos en el pastizal, solamente en junio de 1991 se
encontraron registros muy bajos de humedad del suelc en los tres
sitios de estudioc, por las razones antes dichas (Cuadro 12). En
la temporada de secas se encontraron los valores mas altos de
humedad del suelo en octubre de 1991, noviembre de 1992 y enero y

abril de 1993, v los mds bajos en abril de 1991.

II.5 Lu=z

La luz en el interior de la selva durante los tres afioes de
estudio fluctud entre 11 v 920 lux, en el borde la escala de luz
fue entre 44 v 16000 lux v en el pastizal los registros
estuvieron entre 113 y 106600 Ilux.

En la selva el promedio mensual de luz mds alto se encontrd
en septiembre de 1990, junio de 1991 v 1892, en el borde fue en
junio de 1990, 1991 y 1992 y en el pastizal en Junio de 18991 vy
1992, v en julio v septiembre de 1991 (Figura 14). Mientras que
los registros mas bajos de luz en los tres sitios y tres periodos

anuales de muestreo se encontraron entre septienbre y diciembre.
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Cuadro 12.

Promedio mensual de humedad relativa del suelo (%) durante los tres afios Y
sitiosg de muestreo.

LLUVIAS SECAS
1991 JUN JUL AGO SEP ABR oCT
SELVA 2.7 % 100 = O 82 + 19 100 £ 0 9 £ 7.4 92 = 11
BORDE 1 * 3. 83 + 59 £ 16.2 80 = 0 8 + 11 96 + 8.9
PASTIZAL 0 86 + 8 38 + 24 76 + 20 0 74 £ 19
1992 JUN JUL AGO SEP NOV ENE* ABR™
SELVA 100 £ O 85 = 10 100 £ O 1060 = 0O 95 + 10 80 £ 0 80 £ 20
BORDE 88 + 19 78 £ 17 88 1 15 100 £ 50 £ 12 100 = 0 57 £ 32
PASTIZAL 73 £ 17 63 + 34 42 * 23 100 £ 0O 87 &+ 12 100 = 0 57 £ 51
* 1993
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Figura 14. Promedio mensual de luz (lux) en la selva, el borde vy
el pastizal durante los tres afios de muestreo.

Durante la temporada de lluvias los valores mas altos de luz
en la selva y el pastizal se encontraron en septiembre de 1390 y
en los tres sitios de estudio en 3junio de 1881 y 1852 (Cuadro
13) . Mientras que los registros mas bajos de luz en los tres
sitios se encontraron en septiembre de 1991 y 19%92. En la
temporada de secas la luz presentd los registros mas bajos de

toda la temporada, principalmente en octubre y diciembre de 1990.
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Cuadro 13. Promedio mensual de luz (lux) durante los tres afios vy sitios de muestreo.

LLUVIAS SECAS
1990 JUN JUL AGO SEP ocT DIC
SELVA 186 171 118 + 104 111 +98 318 & 593 32 & 20 25 « 8
BORDE 6671 £ 5327 4788 + 3571 4868 x4038 2267 £ 1744 9434 % 12573 912 £ 1089

PASTIZAL, 21407 £ 12654 37726 & 26375 31751 #31210 37158 * 24584 18516 & 14325 7455 = 5969

1991 JUN JUL AGO SEP ABR oCT
SELVA 532 % 462 283 =+ 273 215 +194 189 ¢ 210 235 & 250 257 & 212
BORDE 6009 + 2856 4257 + 2384 2580 £ 1619 2267 + 1744 4252 + 3985 1521 = 1242

PASTIZAL 28184

H

22399 18954 + 5013 1799u t 4546 14962 + 10423 18516 * 14325 18417 £ 17101

1992 JUN JUL AGO SEP NOV ENE* ABR¥*
SELVA 526 & 329 312 « 315 84 + 57 le & 6 156 * 157 164 = 127 224 t 295
BORDE 3784 t 4091 1680 + 1182 1067 *+ 1643 643 & 19 1864 + 1963 900 % 665 2183 + 1747

PASTIZAL 39812 % 23948 20335 + 16754 27497 + 12316 8135 * 6579 34127

5

29717 34336 % 37767 7413 % 3456

* 1993



IX.6 Viento
En el interior de la selva se encontraron los valores mds bajos
de velocidad del viento, con registros que siempre estuvieron por
debajo de 1.9 metros/segundo (Figura 15}). En el borde los
registros fueron ligeramente mds altos y fluctuaron entre los 0.1
v 3.3 m/s (Figura 15). Mientras qgue en el pastizal se encontrd
que la velocidad del viento fue mayor que en los dos sitios
anteriores, con fluctuaciones de entre 0.1 y 10 m/s (Figura 16).
Los promedios mensuales de velocidad del viento en la selva
fueron\més estables que en el borde vy el pastizal, donde el
viento presentd variaciones altas en los meses de abril v junio
de 1991. S&lo para el pastizal en octubre de 1991 y para los tres

sitios en septiembre de 1992, el viento fue fuerte.
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Figura 15. Promedio mensual de velocidad del viento {(m/seg) en la
selva v el borde durante 1991, 1992 y parte de 16563.
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Figura 16. Promedio mensual de velocidad del viento (m/seg) en el
pastizal durante 1991, 1992 y parte de 1993.

En la temporada de liuvias se encontrdé que el promedio
mensual de la velocidad del viento en los tres sitios y afiog de
muestreo presenté los valores més altos en septiembre de 1992
{Cuadro 14). Mientras que en la temporada de secas la velocidad
del wviento en los tres sitios v afios de estudio aumentd en abril

y s6lo para el pastizal aumentd también en octubre de 1991.
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Cuadro 14. Promedio mensual de la velocidad del viento (m/seg) durante los tres afios y
sitios de muestreo.

LLUVIAS SECAS
1891 JUN JUL AGO SEP ABR ocT
SELVA 0.08 ¥+ 0.121 0.02 0.06 0.008 = 0.028 0.02 = 0.06 0.3 + 0.6 0.08 £ 0.13
BORDE 0.62 £ 0.67 0.11 0.22 0.116 + 0.243 0.08 = 0.18 0.6 £ 0.8 .04 + 0.05
PASTIZAL 1.1 + 0.95 0.87 0.63 0.480 + 0.410 0.40 * ©.55 2.8 + 1.6 3.2 * 3.51
1992 JUN JUL AGO SEP NOV ENE* ADBR*
SELVA 0.0 £ 0.07 O 0 1.1 + 0.6 0.3 £ 0.6 0.5 * 1 0.3 = 0.5
BORDE 0.0 £+ 0.10 O 0.4 £ 0.6 2.5 £ 1.1 0.6 + 0.9 0.6 £ 1.1 1.6 £ 0.9
PASTIZAL 1.17 + 1.21 0.8 £ Q.8 1.1 £ 1.0 8.6 £ 2.0 2.5 % 2.8 2.7 £ 3 4.1 £ 2

* 1993
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II.7 Compactacidn del suelo

La compactacidén del suelo en el interior de la selva (% = 4 +
1.9 lbs/pie?) fue ligeramente mds baja que en el borde (X = 4.8
£ 0.28 lbs/pie?), mientras que en el pastizal (X = 13.2 + 3.7

lbs/pie?) el suelo fue significativamente mas cempacto que en la
selva y el borde durante el muestreo de 1991 v también en el de
1992 (prueba de rangos de Tukey « = 0.05; Cuadro 15).

El promedio mensual de compactacidén del suelo en la selva v
el borde fue mds alto en abril de 1991 vy 1993, justo antes de las
lluvias; mientras gqgue en el pastizal fue en Jjunio de 1991 YV eneroc
de 1993 (Figura 17).

La compactacidén del suelo en la temporada de lluvias en los
tres sitios y afios de muestreo decrecid de junio a septiembre v
los registros més altos se encontraron en junio (Cuadro 16).
Durante la temporada de secas se encontrd que en la selva v el
borde los valores mds altos de compactacidén del suelo se

presentaron en abril y en el pastizal en octubre y enero.

Cuadro 15. Analisis de varianza para la compactacién del suelo
entre selva, borde y pastizal: A) 1991 y B) 1992.

Fuente de Variacidén gl SC CM F P

A) 1891

Entre sitiocs 2 0.6237 0.3118 16.517 0.002
Dentro de sitios 15 0.2832 0.0188

Total (corregido) 17 0.9069

B) 1992

Entre sitios 2 0.6994 0.3497 21.18 0.0000
Dentro de sitios 18 0.2971 0.0175

Total (corregido) 20 0.2965
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COMPACTACION DEL SUELO (Ibs/pis?)
L=
i

ABR  JUN | UL AGO  SEP 0BT JON  JUL_ AGC  SEP NGV ENE  ABA
MESES

—-- SELVA - & - BORDE —< - PASTIZAL

Figura i7. Promedioc mensual de compactacidn del suelo (lbs/pie?)
en la selva, el borde v el pastizal dGurante 1991, 1992 y parte de
1993.

II.8 Correlacién de variables ambientales

En el Cuadro 17 se presenta la matriz de correlacidn entre las
variables ambientales de la selva, el borde v el pastizal
registradas durante el periodo de lluvias de 1851 y 1992.

La temperatura ambiente y la temperatura del suelo
presentaron una correlacidn positiva significativa con la luz vy
la compactacién del suelo y negativa con la humedad del suelo. La
temperatura del suelo presentd una correlacidn positiva
significativa con la luz y la compactacidén del suelo y negativa
con la humedad del suelo. La humedad relativa del ambiente sdélo
presenté una correlacidén negativa significativa con la wvelocidad

de la viento. Mientras gue la humedad del suelo también presentd
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Cuadro 16. Promedio mensual de la compactacién del suelo (lbs/pie?) encontrado durante
los tres afios v sitios de muestreo.

LLUVIAS SECAS
1991 JUN JUL AGO SEP ABR OCT
SELVA 6 £ 0 3 £ 0.16 6 £ 2 2 £ 0 6 £ 1.7 4 & 0.7
BORDE 70 3 £0 4 + 2 4 + ] 8 + 1.7 5 4+ 0.7
PASTIZAL 19 + 2.5 11 £ 1.86 12 + 4 9 = 6 12 + 3.2 13 £ 0
1992 JUN JUL AGO SEP NOV ENE* ABR*
SELVA 4 £ 0 3 %0 4 £ 0 2 £ 0 2 0 5 % 0 6 %
BORDE 7+ 0 4 = 0 3 £ 0 320 2+ 0 4 + 0 5 &
PASTIZAL 12 + 0.5 10 £ 0 9 0 12 £ 0 10 £ 0 14 = 0 9 =

* 1993

£9



una correlacidén negativa significativa con la luz v la

compactacidn del suelo. Finalmente la iuz y el viento presentaron

una correlaciédn positiva significativa con la compactacidén del

suelo.

Cuadro 17.
(Ta) v del suelo

coeficientes de correlaciédn entre temperatura ambiente
(TS}, humedad relativa del ambiente (HRA) y del

suelo (HS), luz, velocidad del viento (V) y compactacidén del

suelo (C8) registradas durante el periodo de lluvias de 1991 y
1992 en la selva, el borde y el pastizal.

TA TS HRA HS LUZ v cs
A X 0.8067% -0.0143 | -0.6348* 0.5767* -0.1387 5.5605*
TS X -0.0142 | -0.8116* 0.7646* -0.1290 0.7403*
HRA X 0.0586 -0.36186 ~0.7879* | -0.3375
HS X -D.5365* 0.0630 -0.6899%
LUZ X 0.3815 0.8676*
v X 0.4262%
Cs X

* Correlaciones significativas (=< = 0.05).
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IIT Autoecologia de Canthon (Glaphyrocanthon) femoralis

III.1 Relacidén entre la abundancia y las variables ambientales

El andlisis de la abundancia de cada especie se hizo durante el
periodo de mayer actividad de los escarabajos (temporada de
lluvias; ver inciso I) de 1991 v 1992 en donde se registraron
todas las variables ambientales.

La abundancia de C. femoralis presentd una relacidn directa
con la temperatura del ambiente y la luz. Los resultados del
analisis de regresidén por pasos se muestran en el Cuadro 18. La

ecuacidén guedd comoc sigue

Y =i (-9.24) + §7(-0.88) + P (8.8) + & (0.4405)
donde (4 vy los valores de [3 son los coeficientes de regresién, ¢/
es la luz, & es la temperatura ambiente y & es el error. La

regresidén explicd el 68 % (r?) de la varianza de gk

La abundancia mensual de C. femoralis se incrementd cuando
los promedios mensuales de temperatura ambiente se encontraron
entre 25° C y 27° C (Figura 18a). La abundancia mensual de C.
femoralis fue méds alta cuando los promedios mensuales de luz se
mantuvieron entre 200 y 300 lux, pero siempre por debajo de los

550 lux (Figura 18b).
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Cuadre 18. Pardmetros de regresidn del logaritmo natural de la
abundancia de C. femoralis vs la temperatura del ambiente (°C) vy
la luz (lux).

Variable Coeficilente erroxr valor-t P
Independiente estdndar
CONSTANTE -S.2477 4.3396 -2.131 0.0451
TEMPERATURA
AMBIENTE 8.8006 3.1653 2.7803 0.0112
LUZ -0.8888 0.1344 -6.6088 0.0000
r2 = 0.6882
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Figura 18. Relacidén entre las abundancias mensuales de C.
femoralis con los promedios mensuales de a) la temperatura
ambiente v b) la luz durante las temporadas de liuvias de 1991 y
1992.
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La temperatura ambiente vy la luz seleccicnadas por el modelo
de regresidén indican el mejor ajuste de las abundancias con estas
variables ambientales:; sin embargo, dichas variables también
presentarcon una correlacidn significativa con otras variables
como se vid en el inciso II.8. A continuacién se describen las
relaciones entre la abundancia de los escarabajos con la
temperatura, compactacién y humedad del suelo, variables
amblentales que presentaron una correlacidn significativa con la
temperatura ambiente y la luz (ver Cuadro 17; inciso II1.8}). Las
abundancias mensuales mds altas (mds de 100 individuos) se
encontraron cuande la temperatura del suelo estuve entre los
24 °C y 25 °C (Figura 19a), 1la compactacidn del suelo entre 2 v 6
lbs/pie® (Figura 19b) y la humedad del suelo entre 80 vy 100 %

(Figura 1%¢) .

ITTI.2 Distribucién espacial y temporal

La abundancia de C. femoralis durante la temporada de lluvias de
1990 en el interior de la selva fue mayor que la encontrada en el
borde de la selva ((1424 individuos vs 368 individuos; Figura
20) . Durante 1991 y 1992 sdélo se encontréd en la selva YV MUy
raramente en el borde (junio y agosto de 1991). La distribucién
temporal de C. femoralis presentd diferencias en cada uno de los
afios de muestreo, en 1990 la abundancia fue nmayor gue durante

1991 y 1992.
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Figura 19. Relacién entre la abundancia mensual de C. femoralis
con los promedios mensuales de algunas variables ambientales
durante las temporadas de lluvias de 1991 y 1992: a) temperatura
del suelo; b) compactacidén del suelo y ¢) humedad del suelo.
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Figura 20. Abundancia mensual de C. femoralis encontrada durante
1990, 1991 vy 1992 en la selva, borde vy pastizal.

D F A

III.3 Distribuciédn vertical
En el interior de la selva y en los diferentes estratos de la
vegetacidén (4, 8, 12 y 20 metros de altura) se encontraron un
total de 5 especies diurnas de escarabajos de la subfamilia
Scarabaeinae v.gr. C. femoralis, C. subhyalinus, C. viridis, C.
euryscelis y Onthophagus rhinolophus v a nivel del suelo: v.gr.
Copris laeviceps ¥y C. c. cyanellus. Para éste andlisis sélo se
describira lo que se observd en la distribucidn vertical de .
femoralis.

De las tres especies de Canthon consideradas en esta tesis
C. femoralis fue la Unica especie de selva que se encontrd tanto
en el suelo como en varios estratos de la vegetacidn de la selva

a0, 4, 8, 12 v 20 metros de altura.
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La abundancia de C. femoralis colectados a diferentes
alturas de la vegetacidn de la selva no presentd diferencias
estadisticamente significativas en cada uno de los afies de
muestreo (Cuadro 19 a, b y c; Figura 21). Sin embargo, en 1920 se
encontrd que el nimero de escarabajos colectados fue mayor gue en

1993 y en 1994.

Cuadro 19. Andlisis de varianza para la distribucién vertical de
la abundancia de €. femoralis en diferentes alturas de la
vegetacidén de la selva: a) 1990; b) 1993 y c¢) 139%94.

Fuente de Variacidn gl S.C. C.M. F P
a) 199890

Entre alturas 3 4.5780 1.5260 1.522 NS
Dentro de alturas 4 4.0096 1.0024

Total (corregidoe) 7 8.587¢

b) 19583

Entre alturas 3 8.7403 2.9134 2.257 NS
Dentro de alturas 4 5.1622 1.28%805

Total (corregido) 7 13.3%026

c) 1894

Entre alturas 3 22.8588 7.6328 1.687 NS
Dentro de alturas 4 18.10258 4.5256

Total (corregido) 7 41.0014
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Figura 21. Abundancia de C. femoralis encontrada en Junio de 1990
y julio de 1993 y 1994 a diferentes alturas de la vegetacidn.

IITI.3.1 Distribucidn vertical y actividad diaria de machos v
hembras

Se analizé las abundancia de machos v hembras de C. femoralis a
diferentes alturas de la vegetacidn v en dos periodos de
actividad diarios {mafiana y tarde) durante el mes de julio de
1994, En este andlisis no se considerd el estado reproductivo de
los individuos.

No hubo diferencias significativas en el numero de machos v
hembras encontrados en los diferentes estratos de vegetacidn (0,
4, 8, 12 v 20 m de altura) (Cuadro 20). Aungue no se encontraron
diferencias significativas en la abundancia entre los dos
periodos de actividad, la abundancia matutina, fue mayor gue la

vespertina (Figura 22).
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Cuadro 20. Andlisis de varianza de la abundancia de machos y
hembras de C. femoralis colectados por la mafiana y por la tarde a
diferentes alturas de la vegetacidn.

Fuente de variacidn gl e CM F P
Efectos principales
AL TURAS 4 14.3714 3.5928 2.183 NS
SEXOS 1 0.3488 0.3488 0.212 NS
PERIQDOS 1 6.2540 6.2540 3.800 NS
RESIDUALES 13 21.3953 1.6457
Total (corregido) i9 43.3685
5.1 — T
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Figura 22. Raiz cuadrada (+ 0.5) e intervalocs de abundancia de
machos y hembras de C. femoralis colectados en la mafiana (06:00 -
12:00 h) v en la tarde (12:00 - 18:00 h).
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IXI.3.2 Distribucién wvertical, actividad diaria ¥y estado
reproductivo de las hembras

El andlisis de la distribucidn vertical, la actividad diaria en
los periodos seflalados v el estado reproductive de las hembras
(inmaduro y maduro) de C. femoralis se realizd durante julio de
1954,

La abundancia de C. femoralis a 0, 4, 8, 12 v 20 metros de
altura no presentd diferencias estadisticamente significativas
{Cuadro 21). Se analizdé también la abundancia en dos periodos de
actividad diaria y se encontrdé que en la mafiana {(07:00 - 12:00 h)
hubo més hembras que por la tarde (12:00 - 18:00 h) (F (144) =
10.244; P < 0.007; Figura 23}. Asi mismo la abundancia de las
hembras reproductivas fue significativamente mayor que las no
reproductivas (F .4, = 6.734; P < 0.0222; Figura 24). La
descripcién de los estados reproductivos de las hembras estd en
el inciso de Biologia Reproductiva de esta especie.

Cuadro 21. Andlisis de varianza para la distribucidn vertical

(alturas de colecta), actividad diaria (maflana vy tarde) v
reproductiva de las hembras de C. femoralis.

Fuente de Variacidn gl S.C. C.M. F P

Efectos principales

ALTURAS 4 1.1952 0.2988 0.458 NS
PERIODOS 1 5.2405 5.2405 3.031 0.0141
EDO. REPRODUCTIVO 1 3.5511 3.5511 5.442 0.0364
Residuales 13 8.4829 (0.6525

Total (corregido) 19 18.4697
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Figura 23. Raiz cuadrada (+ 0.5) e intervalos de la abundancia de
hembras de C. femoralis colectadas en dos periodos de actividad:
por la mafiana (06:00 - 12:00 h) y por la tarde (12:00 - 18:00 h).
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Figura 24. Raiz cuadrada (+ 0.5) e intervalos de abundancia de
hembras reproductivas y no reproductivas de (. femoralis.
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IIX.4 Actividad diaria a nivel del suelo

El periodo de actividad diaria de c. femoralis a nivel del suelo
en el interior de la selva vy durante la temporada de lluvias de
1991 fue entre las 08:00 vy las 10:00 h (Figura 25).

La mayor abundancia de C. femoralis fue a las 08:00 h
(Kruskal Wallis H = 27.35; P = 0.004). Ademas, la abundancia de
machos y hembras durante la mafiana (06:00 -~ 12:00 h) v la tarde
(13:00 - 18:00 h) no presentd diferencias significativas (U de

Mann Withney; machos Us.os 6,6y = 30.5 v hembras Us o5 (6,4, = 21).

ABUNDANCTIA PRCMEDIO (*8)
w
l
1
—
k

O REEEE,.

- ] } | l I I 1 I ] }
1 ! f T ¥ 1 T 1 T T 1

T
7 8 9 i0 11 12 13 [ 14 15 16 17 18
TIEMPO EN HORAS

Figura 25. Promedio (* error estdndar) de la abundancia de C.
femoralis durante cada hora de muestreo.
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Este patrdén de actividad diaria fue constante durante cada
mes de muestreo. La abundancia de machos y hembras de C.
femoralis no presentd diferencias significativas en cada mes de
muestreo (P > 0.05; Kruskal Wallis: jun H = 0.875; jul H =
1.6204; ago H = 0.0438 y sep H = 0.1599). En junio la abundancia
de machos v hembras fue baja y se encontrd entre las 07:00 v las
09:00 h (Figura 26a). En julio y agosto la abundancia més alta de
machos y hembras fue entre 08:00 h y 10:00 h (Figura 26b y c) vy
en septiembre a las 09:00 h para los machos y a las 12:0C h para

las hembras (Figura 26d).

III.5 Biologia reproductiva

ITITI.5.1 Estados de desarrollo de las gdnadas en hembras

Las hembras de C. femoralls presentaron cinco estados de
desarrollo gonadico (Cuadro 22; Figura 27). Los dos primeros
estados fueron no reproductivos en los gue no hubo ovocitos y la
génada fue un filamento translicido (I), o la génada presentd al
menos un ovocito basal (II). Los tres estados reproductivos
restantes se caracterizaron por la presencia de un ovocito basal
junto con un ovocito no desarrollado (III); o per la presencia
del ovocito basal no desarrollado v en la parte distal de la
génada un ovocito méds pequefio, con el oviducto dilatado en forma
esférica y translicido, encontrandose en la base de la gdnada

relictos foliculares de color amarille (IV); finalmente, un
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Figura 26. Actividad diaria mensual de C. femoralis en el periodo
de lluvias de 1991: a) junio, b) julio, c) agosto vy 4)
septiembre.
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ovocito basal desarrollado y en la base de la gdnada relictos
foliculares amarilios (V).

Se analizd la relacidén entre la longitud del ovocito basal y
la longitud total del cuerpo y se encontrdé que la proporcidn en
hembras no reproductivas en estado de desarrollo II fue de 7.1
veces v para las hembras reproductivas en estado de desarrollo
11T (primera reproduccidén) de 4.2 veces; para el estado IV (més
de una oviposicidn) de 9.2 veces y para el estado V (mas de una
oviposicidén) de 4 veces.

Se encontraron hemﬁras no reproductivas en estado de
desarrollo I, sin desgaste de las ufias de los tarsos anteriores v
los dientes clipeales (hembras jévenes no reproductivas). Las
hembras en estado de desarrollo II presentaron hasta un 10 % de
desgaste en las ufias v 6 % en los dientes clipeales. Las hembras
reproductivas en estado de desarrollo III presentaron un & % de
desgaste en las uflas vy 9 % en los dientes clipeales. Las hembras
en estado reproductivo IV y V presentaron el mayor desgaste en

las ufias {15 %) y en los dientes clipeales (13 %}.
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Cuadro 22. Estados de
femoralis encontradas

desarrollo de las gdénadas en hembras de C.
durante 189S0, 1991 v 1992.

ESTADO

DESCRIPCION

iT

ITT

v

NO REPRODUCTIVQ

NO REPRODUCTIVO

REPRODUCTIVO
PRIMERA
REPRODUCCION

REPRODUCTIVO
CON MAS DE UNA
OVIPOSICION

REPRODUCTIVO
CON MAS DE UNA
OVIPOSICION

Gdénada sin ovociteos, con forma de filamento v
translicida de 1.03 * 0.15 mm {n =19) de longitud

promedioc vy 0.15 £ 0.01 mm (n = 20) de anchura
promedio.

Génada con al menos un ovocito basal no

desarrollado {hasta dos) con una longitud de 1.1 =
0.37 mm v 0.59 # 0.21 mm de anchura (n = 69} .

Ovocito basal bien desarrollado v en su maximo

tamaflo, con una longitud de 1.9 = 0.2 mm v 1.11 =+

0.17 mm de anchura {(n = 45). Fue visible junto al

ovocito basal un ovocito no desarrollado, oviducto
alargado vy translucido.

Ovocito basal no desarrollado, con una
longitud prowmedio de (.98 % 0.36 mm v 0.65

£ 0.19 mm de anchura (n = 47). Fue visible en la
parte distal de la génada un ovocito no
desarrollado, oviducto dilatado, translicido y
esféricec. En la base de la génada se observaron
frecuentemente relictos foliculares amarillos.

Ovocito basal bien desarrollade v en su

médximo tamafio, con una longitud de 1.73 +

0.33 mm v 1.05 £ 0.15 mm de anchura

{(n = 8). Fue visible junto al ovocito basal un
ovocito no desarrollado, oviducto dilatado y
esférico. En la base de la gdénada se observaron
frecuentemente relictos feliculares amarillos.
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IT III

v

Figura 27. Vista dorsal del ovario de hembras de C. femoralis:
Estados no reproductivos: I) sin ovocitos y II) con al menos un
ovocito basal. Estados reproductives: TIII) ovocito basal bien
desarrollado v el oviducto es alargade IV) ovocito basal no
desarrollado, con relictos foliculares y el oviducto dilatado y
esférico y V) ovocito basal desarrollado, con relictos
foliculares v el oviducto dilatado y esférico. a) ovocito basal,
b) oviducto v c¢) relictos foliculares (para explicacidn ver
texto) .
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La dureza del pronoto se incrementd con la madurez sexual.
En el estado de desarrollo I no se encontrd ninguna hembra con el
pronoto duro {100 % blandas) y en el estado II el 72 % de las
hembras presentaron el pronoto duro. En los estados ITI, IV vy V

el 100 % de las hembras lo presentaron duro.

I1I.5.2 Estado de desarrollo del reservorio glandular de machos
Para analizar la madurez sexual de los machos de . femoralis se
utilizé como base la longitud y la anchura del reservorio
glandular (RG} (Cuadro 23; Figura 28).

Los machos de C. femoralis presentaron dos estados de
desarrollo: I) no reproductivo y II) reproductivoe. Los machos no
reproductivos se clasificaron en dos categorias: a) los gue no
presentaron desarrecllado el RG (64 %; n = 27) v b) los que
presentaron el RG con forma de filamento transldcido {36 %; n =
15) . Los machos reproductivos presentaron totalmente desarrollado
el RG (n = 93).

Cuadro 23. Estados de desarrollo de machos de . femcralis con

base al andlisis de la longitud vy la anchura del reservorio
glandular (RG).

ESTADO DESCRIPCION

I NO REPRODUCTIVO.
a) RG no desarrollado y b) RG desarrollado con una
longitud promedio de 1.3 * 0.3 mm y anchura de 0.3
* 0.1 mm {(n = 60).

IT REPRODUCTIVO.
RG completamente desarrollade con una longitud
promedio de 1.8 £ 0.3 mm v anchura de 0.6 + 0.1 mm
(n = 127).
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Figura 28. Esquema del reservorio glandular utilizado para
determinar el estado de desarrollo reproductivo de los machos de
c. femoralis, C. i. chiapas y C. c. cyanellus. Estados de
desarrollo: I) no reproductive y II) reproductivo. a) reservorio
glandular, b) edeago y c) ducto eyaculador.

Se encontrd que en los machos no reproductivos la proporciodn
entre la longitud del RG y la longitud total del cuerpo fue de
6.4 veces y en los machos reproductivos de 4.4 veces.

Los machos no reproductivos en estado de desarrollo I
presentaron hasta 5 % de desgaste en las ufias de los tarsos
anteriores y de los dientes clipeales. Mientras gue en machos
adultos en estado reproductive II el desgaste de la ufias fue de
20 3 v el de los dientes clipeales de 5 %. La dureza del pronoto
se incrementd con la madurez sexual: en el estado de desarroilo I
no reproductivo se encontrd el 33 % de machos con el proncte duro
v en el estado II reproductivo el 86 % de los machos presentaron

el pronoto duro.
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ITYI.6 Ciclos reproductivos
IIT1.6.1 Periodo reproductivo de hembrasg

Los andlisis de los periodos reproductivos de las hembras de ¢.
femoralis se hicieron durante 1990, 1991 y 1992. 86lc¢ durante
Junio de 1992 no se colectaron hembras. EL periodo reproductivo
de 1990 fue entre julio v septiembre, con un pico de méxima
actividad en agosto (87 %; Figura 29). En 1991 vy 1992 el periodo
fue en los meses de julio y agosto, en el primer afio con un pico

en julio (67 %) y en el segundo en agosto {7% %).

Hembras raproductivas {%)

1990 1991 1992 1993

- Reproduckivas D Ne reproductivas

Figura 29. Porcentaje de hembras reproductivas de C. femoralis
durante 1990, 1991 y 1992 (estados de desarrollo III, IV v V). Se
consideraron solo los muestrecs mensuales con mas de 10
individuos.
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III.6.2 Periodo reproductive de machos

Los periodos reproductivos de machos de C. femoralis se
analizaron con datos de 19%0 vy 1991 (Figura 30). El periodo
reproductivo en 1990 fue entre julic y octubre, con un pico en
octubre (33 %). En 1991 fue en julic y agosto, con un pico en

agosto (8% %).

BO -

60 ~

40

Hachus reproductivos (%)

20 o

T T T T

1990 TIEMRO 1951

- Reproductivos D No reproductives

Figura 30. Porcentaje de machos reproductivos de C. femoralis
durante 1990 y 1991. Se consideraron solo los muestreos mensuales
con mds de 10 individuos.
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ITT.6.3 Proporcidén sexual

La proporcidn sexual durante tres ciclos anuales (1990, 1991 vy
1992) de C. femoralis fue de 1:1.1. Sélo se encontraron ligeras
variaciones mensuales en julio y agosto de 1991, Julio de 1992 vy
abril de 1993 (Figura 31).

En 1990 la proporcidn fue de 1:1.2, durante todo el afio
siempre hubo un poco mis de hembras que de machos. En 1991 1a
proporcidén cambié ligeramente a favor de los machos con 1:0.8.
Durante éste afio se encontraron mas machos gue hembras en febrero
con 1:0.2, julio y agosto con 1:0.8. En 1992 la proporcidn fue
nuevamente en favor de las hembras con 1:1.2, sélo se encontraron
variaciones en favor del numero de machos en julio con 1:0.7 vy
septiembre con 1:0.5. Finalmente durante los dos meses de
muestrec de 1993 la proporcidn en enero y abril favorecid a los
machos con 1:0.4.

C. femoralis se encontré tanto en el interior de la selva
como en el borde de la selva durante el periodo de lluvias de
1990 (ver inciso IIXI.2; Figura 20). Durante este periodo se
compard la proporcién de machos y hembras encontrada en el
interior de la selva contra la proporcidén del borde de la selva y
nc se encontraron diferencias estadisticamente significativas (X2

= 1.7; gl = 1 NS).
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Figura 31. Proporcidén sexual mensual de C. femoralis durante
1990, 1891, 1982 y 1983.

ITI.7 Comportamiento de parejas

IIT.7.1 Tamafio de la bola de alimento en campo

En julio de 1993 se observaron 5 parejas de C. femoralis en el
interior de la selva. Se utilizd como cebo excremento de mono
aullador (Alouatta palliata). Cuatro parejas se colectaron
directamente en el suelo v una pareja se formé en la hoja de un
4rbol (Nectandra ambigens) a una altura de 1.6 m. Para ésta
especie sélo se evalud el didmetro de la bola de alimento que fue
de 10.73 + 1 mm {(n = 3). Las parejas se revisaron a los cinco
dias v se encontrd que cortaron y comieron parte de la bola de
alimento. En todos los casos las hembras tenian la bola de

alimento gque se habia reducido a 1.9 mm (X = 8.84 & 0.7 mm; n =
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3) v los machos estaban enterrados aparte con pequefios fragmentos

de alimento. No se logrd la formacidn de més parejas de machos y

hembras por lo que no fue posible colocar mas nidos en el borde vy

el pastizal préximo a la selva.

ITI.7.2 Reproduccién en laboratorio

Se utilizaron dos métodos de nidificacidén para parejas de C.
femoralis en el laboratorio: a) parejas de machos y hembras
seleccionadas al azar y colocadas en terrarios individuales {n
76 parejas v b) grupos de cuatro machos Yy cuatro hembras
colocades en un terrario (n = 8 grupos) . En estas pruebas se

utilizd excremento de vaca, de alouatta palliata v de Ateles

geoffroyi. En tres condiciones de luz (12, 39 Yy 58 lux) se evalud

el peso y el didmetro de las bolas de alimento, el estado de

desarrollo de los padres durante los experimentos y se describid

el tamafic de las bolas nido.

Terrarios individuales

De las 76 parejas de machos y hembras colocadas en terrarios
individuales y en las tres condiciones de luz, solamente se
cbtuve una bola nido (ver Cuadro 2).

No hubo diferencias estadisticamente significativas entre
los pesos de las bolas de alimento cortadas por parejas de C.

femoralis en tres condiciones (Kruskal Wallis H = 1.37; P >

0.05). El peso de las bolas de alimentoc a 12 v 39 lux fue de 0.6

87



+ 0.06 g (n = 12) y aumentd ligeramente a 0.7 £ 0.4 g (n = 5}
cuando la luz se mantuve a 58 lux.

Bl didmetro de las bolas de alimento no presentd diferencias
estadisticamente significativas entre las tres condiciones
analizadas (Kruskal Wallis H = 7.87 NS). El diémetro de las bolas
de alimento fue mayor a 39 y 58 lux con un promedio de 8.03 £ 0.3
me (n = 22} v menor a 12 lux con 7.4 = 0.3 mm.

Se analizd el estado reproductivo de 10 machos y 12 hembras
que fueron utilizados en los experimentos anteriores (ver
detalles en el inciso III.5; Cuadros 22 vy 23). E1 25 % de las
hembras se encontraron en estado reproductive con el ovocito
basal completamente desarrolladeo y el 70 % de los machos presentd

el reservorio glandular en estado reproductivo.

Terrarios con mas de una pareja

En los terrarios con parejas de cuatro machos y cuatro
hembras solamente se logréd la nidificacidén de seis parejas de C.
femoralis a 58 lux. Se obtuvo un total de 6 bolas nido de 13.53 *
1.29 mm (n = 6) de didmetro vy 22.54 £ 1.12 mm (n = &) de altura.
En la Figura 32 se pueden observar las medidas promedio de las

bolas nido.
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g 8.14

b 28.38

c 14.82

Figura 32. vValores promedio del tamafic de las bolas nido de C.
femoralis obtenidas en condiciones de laboratorio {datos en
milimetros): a) didmetro; b) altura; c) altura de la bola de
alimento; d) didmetro externo de la entrada de aire; e) didmetro
interno de la cdmara del huevo; f) didmetro externo de la cémara

del huevo; g} altura de la cdmara del huevo v h) altura de la
entrada de aire.
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IV Autocecologia de Canthon cyanellus cyanellus

IV.1 Relacidén entre la abundancia de C. ¢. cyvanellus y las
variables ambientales.

El andlisis de la abundancia de C. cyanellus se hizo durante el
periode de 1lluvias de 1991 y 18%2 (Capituleo I).

La abundancia de . ¢. cyaneilus presentd una relacidn con
la velocidad del viento. Los resultados del andlisis de regresidén
pPOor pascs se muestran en el Cuadro 24. La ecuacidn quedd como
sigue

¥ = (1.3473) + f# (-2.4808) + &£ (0.6281)
donde # es la velocidad del viento. La regresidn explicd el 39 %

{r2) de la varianza de gk

Cuadro 24. Pardmetros de la regresidn del logaritmo natural de la
abundancia de C. ¢. cyanellus contra la velocidad del viento
{metros/segundoc) .

Variable Coeficiente error valor-t P
independiente esténdar

CONSTANTE 1.3473 0.1648 8.1738 0.0000
VIENTC -2.4808 0.6482 -3.8271 0.0005
r2 = 0.3996

La abundancia de C. cyanellus fue mayor cuando la velocidad

del wiento esiuvo por debajo de 0.2 m/s {Figura 33). El modelo de

regresién por pasos nos indica el mejor ajuste de la abundancia
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con velocidad del viento; sin embargo, esta variable también
presentd una correlacién significativa regativa con la humedad
relativa del ambiente y positiva con la compactacién del suelo
(ver Cuadro 17). A continuacidén se describen las relaciones entre
la abundancia de C. cyanellus, la humedad relativa del ambiente Yy
la compactacidén del suelo.

La maxima abundancia de esta especie se encontrd cuando la
humedad relativa del ambiente estuvo entre 70 Yy 80 % (Figura 34a)

y la compactacidén del suelo entre 2 vy 6 lbs/pie* (Figura 34b).

individuos)

200

100

Abundancia (No.

Viento (m/seg}

Figura 33. Relacién entre la abundancia de C. c. cyanellus con el
promedio mensual de la velocidad del viento encontrados durante
la temporada de lluvias de 1991 y 1992.
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Figura 34. Relacién entre la abundancia de C. cvanellus con a) la
humedad relativa del ambiente vy b) la compactacidén del suelo.
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IV.2 Distribucidn espacial y temporal

El andlisis de la distribucién espacial y temporal de C.
cyanellus se hizo sélo con los datos de abundancia en las
temporadas de lluvias de 1990, 1991 y 1992. Se encontraron
diferencias significativas en la abundancia de C. cyvanellus
encontredas en la selva, el borde vy el pastizal durante 199C
(Kruskal Wallis H = 6.61; P < (0.05; Figura 35), 1991 (Kruskal
Wallis H = 9.88; P < 0.05) v 1992 (Kruskal Wallis H = 4.13; P <
0.05). La abundancia fue similar entre la selva v el borde
durante 1990, 1991 vy 1992 (Cuadre 25). En el pastizal la
abundancia fue significativamente mis baja que en 1la selvé‘(l990
y 1991) v el borde (1990, 1991 y 1992). Solamente se encontrd una
abundancla similar entre la selva y el pastizal durante 1992.
Esto posiblemente fue debido a que en 1992 1la abundancia de C.
cyanellus en la selva fue baja. A pesar de la similitud de
abundancias entre la selva v el borde, en el borde {n = 985
individuos) siempre hubo abundancias mds altas, con respecto a la

selva {(n = 281 individuocs).
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Cuadro 25. Comparacién miltiple no paramétrica (U de Mann-
Whitney) de la abundancia de C. cyanellus en la selva, el
pastizal v el borde de la selva por cada afic de muestreo (= =

0.05; % diferencias significativas; U 3,122y = 112.5).
COMPARACION 1990 1991 1992
SELVA VS. BORDE 25.5 20.5 88.5
SELVA V5. PASTIZAL 1%4.0 * 127.5 * 103.5
BORDE VS. PASTIZAL 141.5 * 144.0 * 120.5 *

250 1

200 -

150 -

Abundancia (No. individuos)

{1 TIEMPO EN MESES 196 1983

Figura 35. Abundancia mensual de C. ¢. cyanellus durante 1990,
1991 v 1992 en la selva, el borde y el pastizal.
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IV.3 Actividad diaria

El periodo de actividad diaria de C. cyanellus en el borde de la
selva y durante el periodo de lluvias de 1991 fue entre las 09:00
y las 17:00 h (Figura 36).

La mayor abundancia de C. cyanellus en el borde de la selva
fue a las 15:00 h (Kruskal Wallis H = 48.34; P < 0.05). Adem&s,
ia abundancia de machos y hembras durante la mafiana (entre 06:00
Yy 12:00 h) y la tarde (entre 13:00 vy 18:00 h) no fueron
significativamente diferentes (U de Mann-Whitney; machos: Us.os (4.5,

= 7 y hembras Upos (4 = 16}

10 -+

1 }}}}} I3

-2 .
7 8 g 10 11 12 13 i4 is 16 17 18
TIEMPO EN HORAS

PROMEDIO DE LA ABUNDANCIA (+5)
[-%
|
T

Figura 36. Promedioc (+ error esténdar) de la abundancia de C.
cyanellus durante cada hora de muestreo.
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A pesar de esto, se encontrd gue en promedio los machos fueron
més activos por la mafiana, entre 10:00 v 13:00 h v menos activos
por la tarde, sdélo presentaron un pico a las 15:00 h (Figura 37).
Mientras que en promedio, las hembras fueron menos activas
durante la mafilana y més activas durante la tarde, con un pico a

las 15:00 h (Figura 38).

o
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i
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7 5 g 10 11 12 © 13 14 15 16 17 1B
TTEMPC EN HORAS

Figura 37. Promedio (* error estdndar) de abundancia de machos de
C. cyanellus durante cada hora de muestreo.
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Figura 38. Promedio (* error estdndar) de abundancia de hembras
de C. cyanellus durante cada hora de muestreo.

bste patrdn de actividad diaria fue constante durante cada mes
de muestreo de la temporada de lluvias de 1997 . La abundancia de
machos y hembras de €. cyanellus no presentd diferencias
significativas en cada mes de muestreo (P > 0.05; Kruskal Wallis:
jun H = 0.7927; jul H = 0.8551; ago H = 007 y sep H = 0.4764) .
En junic la abundancia mds alta fue a las 10:00 h para los machos
v a las 17:00 h para lag hembras (Figura 39a), en julio a las
il:OO Yy 13:00 h para los machos v a las 15:00 h para las hembras
(Figura 38b), en agosto a las 11:00, 12:00 v 15:00 h para los
machos y a las 15:00 h para las hembras (Figura 39c¢) v en
septiembre a las 11:00, 13:00 vy 15:00 h para los machos y a las

15:00 h para las hembras {(Figura 39d).
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IV.4 Biologia reproductiva

IV.4.]1 Estados de desarrollo de las gdénadas en hembras

Las hembras de C. ¢. cyanellus presentaron cuatro estados de
desarrclle gonadico (Cuadro 26; Figura 40). Los dos primeros
estados fueron no reproductivos. La génada consistid de un
filamento translicido, sin ovocitos (I), y entre unec y cuatro
ovocitos no desarrollados (II). Los dos estados reproductivos
siguientes presentaron un ovocito basal bien desarrollado Yy entre
dos v cuatro ovocitos no desarrollados {(IIT) v con el ovocito
basal no desarrollado v junto a €1, entcre tres v cuatro ovocitos
no desarrollados (IV).

La proporcidn entre la leongitud del ovocito basal v la
longitud total del cuerpo en hembras no reproductivas en estado
de desarrollo II fue de 8.4 veces y para las hembras
reproductivas en estado de desarrollo III {primera reproduccidn)
la proporcidén fue de 4.32 veces y para el estado IV (més de una
oviposicidén) de 5.9 veces.

Las hembras en estado de desarrollo I no presentaron desgaste
en las ufilas de los tarsos anteriores v en los dientes clipeales
(hembras jévenes no reproductivas). Las hembras en estado de
desarrclleo II presentaron un 11 % de desgaste en las ufias v 6 %
en los dientes clipeales. Las hembras reproductivas en estado de
desarrollo III y IV presentaron un 12 % de desgaste en las ufias Y

7 % en los dientes clipeales.
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Cuadro 26. Estados de desarrollo de las gédnadas en hembras de C.
c. cyanellus durante 1990, 1991 vy 1992.

ESTADO

DESCRIPCION

I NOC REPRODUCTIVO

IT NO REPRODUCTZIVO

III REPRODUCTIVO
PRIMERA
REPRODUCCION

IV REPRODUCTIVO CON
MAS DE UNA
OVIPOSICION

Gdénada sin cvocitos, con forma de
filamento v translicida de 1.46 = 0.32 mm
(n = 33) de longitud promedioco v de 0.2 =#

0.1 mm {(n = 32) de anchura promedio.

Génada con al mencs un oveocito no
desarrollado de 1.1% = 0.48 mm {(n = 91) de
longitud promedio v de 0.75 £ 0.27 mm (n =

91) de anchura.

Ovocito basal bien desarrollado de 2.04 =
0.28 mm (n = 51) de longitud promedioc v de
1.16 = 0.23 mm (n = 51) de anchura
promedio. Fuercn visikles Jjunto al ovocito
basal entre dos y cuatro ovocltes no
desarrollados. Oviducto rigido,

translicido y alargado.

Ovocito basal no desarrollado de 1.44 =*
0.72 mm {n = 4) de longitud promedio vy de
0.86 £ 0.2 mm (n = 4) de anchura promedio.
Fueron visibleg en la parte distal entre
tres y cuatre ovocitog no desarrcllados.
Oviducto distendido, transldcido y

alargado.
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1T

I1T

Figura 40. Vista dorsal del ovario de hembras de C. c. cvanellugs,
Estados no reproductivos: I) sin ovocitos; II) con al menos un
ovocito. Estados reproductivos: III) ovocito basal bien
desarrollado y IV) ovocito basal no desarrollado. a) ovocito
basal y b) oviducto (para explicacidén ver texto).

La dureza del pronoto se incrementé a medida que fue avanzando
la madurez sexual. En el estado de desarrollo I no se encontrd
ninguna hembra con el pronoto duro (100 % blandas) y en el estado
II el 58 % de las hembras presentaron el pronotc durc. En el
estado de desarrollo III la dureza del pronoto fue de 84 % v en

el estado de desarrollo IV el 100 % de las hembras presentarcn el

pronoto duro.
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Iv.4.2 Estado de degarrolleo del reservorio glandular de machos
Para el andlisis de la madurez sexual de los machos de C. c.
cyanellus se utilizé come base la longitud v la anchura del
regservorio glandular (RG) {(Cuadro 27; ver Figura 28).

Los machos de C. c¢. cyanellus presentaron dos estados de
desarrollo: I) no reproductive y II) reproductivo. Los machos no
reproductivos se clasificaron en decs categorias: a) los que no
presentaron desarrollado el RG (59 %; nn = 44) yv b) los gue
presentaron el RG con forma de filamento transldcido (41 %; n =
18) . Los machos reproductivos presentaron el RG bien desarrollado
v se clasificaron en dos categorias: a) RG no completamente lleno

(85 %; n = 83) y b} RG lleno (15 %; 15).

Cuadro 27. Estados de desarrolle de machos de . c. cyvanelilus con
base en el andlisis de la longitud y la anchura del reservorio
glandular {(RG).

ESTADO DESCRIPCION

I NO REPRODUCTIVO.
a) RG no desarrollado v b} RG desarroilado con una
longitud promedio de 1.0l £ 0.26 mm {(n = 44) vy
anchura de 0.36 = 0.13 mm (n = 44}.

II REPRODUCTIVO.
RG desarrecllado con una longitud promedio de 1.43 =
0.23 mm (n = 98) y anchura de 0.4% £ 0.12 mm {n =
98) .

En los machos no reproductives, la proporcidn entre la
longitud del RG v la longitud total del cuerpo fue de 10.1 veces

v en los machos reproductivos de 6.9 veces.
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Los machos no reproductivos en estado de desarrollo I
presentarcn un 1C¢ % de desgaste en las ufias de los tarsos
anteriores y 2 % de desgaste en los dientes clipeales. Mientras
que los machos adultos en estado reproductive II presentaron un
desgaste de 36 en las ufias v de 19 % en los dientes clipeales. La
dureza del pronoto aumentd con la madurez sexual: en el estado de
desarrollo I se encontrd el 14 % de machos con el pronoto duro Vv
en el estado de desarrollo II el 85 % de los machos presentaron

el pronoto duro.

IV.5 Ciclos reproductivos

IV.5.1 Periodo reproductivo de hembras

La actividad reproductiva de las hembras de C. ¢. cyanellus se
analizé durante 1990-1992 (estados de desarrollo III vy IV). Sélo
en junio de 1992 no se colectaron hembras.

El periodo reproductivo en 1990 fue entre los meses de julio vy
septiembre, con un pico de mdxima actividad en agosto (57 %;
Figura 41). En 1991 las hembras reproductivas se encontraron a
partir del mes de abril y entre los meses de junio y agosto, el
pico de madxima actividad fue en julio (67 %). En 1992 la
actividad disminuyé considerablemente, solo se encontraron
hembras reproductivas en julio y en agosto, el pico més alto fue
en agosto (20 %). En abril de 1993 se encontrd un 24 % de hembras

reproductivas.
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Figura 41. Porcentaje de hembras reproductivas de C. c. cyanellus
durante 1990, 1%$91, 1592 v 19%3. Solo se consideraron los
muestreos mensuales con mds de 10 individuos.

IV.5.2 Pericdo reproductivo de machos

El periodo reproductivo de los machos de C. ¢. cyanellus se
analizé durante 1990 y 1991 (estados de desarrollc II; Figura
42 .

En 1990 el pericdo reproductiveo fue entre julio y septiembre,
con un pico de mdxima actividad en septiembre (30 %; Figura 42).
Zn 1991 se encontrd la mayor abundancia de machos reproductivos
en los meses de abril v entre junic y septiembre con 47 % de
abundancia, con dos picos de mayor actividad; uno en abril v el
otro en julio. En 1991 los machos no reproductivos se encontraron
durante el mismo periodo (exceptuando en septiembre) con una

abundancia de 21 %.
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Figura 42. Porcentaje de machos reproductivos de O. c. cyanellus
durante 1990 v 1991. Sclo se consideraron 1os muestreos mensuales
con mas de 10 individuos.

IV.5.3 Proporcion sexual

La proporcidén sexual de C. c¢. cyanellus fue de 1:0.9. La
proporcién sexual por afio y mes de muestreo presentd variaciones
en favor de las hembras en los meses de julio de 1990, junio,
agosto y octubre de 1991, v en julio v agosto de 1992 {(Figura
43). El andlisis de la proporcién sexual se hizo con los datos
obtenidos de los muestreos realizados con necrotrampas en el

borde de la selva.
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Figura 43. Proporcidn sexual de . c¢. cyvanellus durante 1990,
1991, 1992 y 1993.

Fn 1990 la proporcidén sexual fue de 1:1.2. Durante éste afio
sélo hubo mé&s hembras que machos en julic con 1:0.7. En 1991 1la
proporcidén macho-hembra fue de 1:1.1. En éste afio hubo mas
hembras que machos en junio con 1:1.7, agosto con 1:1.3 y octubre
con 1:1.4. Finalmente en 1992 la proporcidn fue 1:1.2. Agui la
proporcidén macho-hembra favorecid a las hembras en los meses de
julio con 1:1.3 vy agosto con 1:1.6.

Se compard la proporcidn sexual de C. ¢. cyanellus durante el
periodo de lluvias de 1990, 1991 y 1892 en interior y en el borde
de la selva (ver inciso IV.2; Figura 35). Se encontraron
diferencias estadisticamente significativas entre la proporcidn
sexual del interior de la selva contra la proporcidén del borde de
la selva durante 1992 (X® = 5.32; gl = 1; P = 0.03), mientras que

en 1990 no hubo diferencias significativas entre la proporcidn
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sexual de la selva y el borde (x* = 0.54; gl 1 NS) v 1991 (X* =

.005; gl = 1 NS).

IV.6 Exito reproductivo

IV.6.1 Exito reproductivo en campo

Se logrd la nidificacidn de 16 parejas de C. ¢. cyanellus en
condiciones de campo. Se evalud el éxito reproductive analizando
el didmetroc de las bolas de alimento, el didmetro v el numero de
las bolas nido y la sobrevivencia de las crias en tres diferentes

ambientes: selva, borde v pastizal.

Diametro de las bolas de alimento durante diferentes temporadas.

Se midid el didmetro de las bolas de alimento cortadas por
tres grupos de escarabajos: a) parejas fuera de la temporada de
maxima actividad (entre octubre y mayo); b} parejas dentro de la
temporada de maxima actividad (entre junio y septiembre) y c)
hembras solas durante el periodo de mdxima actividad (entre junio
Y septiembre).

Se encontraron diferencias estadisticamente significativas
entre el didmetro de las bolas de alimento cortadas por cada
grupc de escarabajos (Kruskal Wallis H = 23.77; P << 0.01). EL
didmetro de las bolas de alimento cortadas por parejas dentro de
la temporada reproductiva fue mayor (X = 16.54 + 0.37 mm: n = 35)

que el de las bolas cortadas por parejas fuera de la temporada
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reproductiva (X = 13.39 * 0.30 mm; n = 23) v por hembras solas (X

= 13.77 = 0.47 mm; n = 6).

Diametro de las bolas nido

Se midid el didmetro de las bolas nide hechas por pareijas en
log tres ambientes analizados (selva, borde y pastizal). Se
encontraron diferencias estadisticamente significativas entre los
didmetros de las bolag nido de cada tipo de ambiente {Kruskal
Wallis H = 10.14; P = 0.0006). Las bolas nido hechas en el borde
de la selva fueron mas grandes (X = 17.37 £ 0.25 mm; n = 6) gue
las hechas en el interior de la selva (X = 16.03 £ 0.39 mm; n =

5} v en el pastizal (X = 14.57 = 0.2 mm; n = 3).

Nimero de beolas nido

Se compard el numerc de bolas nido hechas por parejas en la
selva yv el borde. En el andlisis no se incluyd el pastizal por
gue no hubo suficientes datos. Se encontraron diferencias
estadisticamente significativas en el nlUmero de bolas nidec hechas
en la selva v el borde (Kruskal Wallis H = 16.32; P = 0.02). El
nunmere de bolas nido (bn) fue mayor en el borde de la selva (kX =
2.32 £ 0.9; n = 25) que en el interior de la selva (X = 1.25 ¢

0.25; n = 4).

108



Sobrevivencia de las crias

Se obtuvieron un total de 30 bolas nido, de las cuales se
siguié su desarrollo y la sobrevivencia de las crias en los tres
anbientes estudiados (Cuadro 28). En la selva se encontrd el
porcentaje mads alto adultos tenerales, con un total de 87.5 E Y
una produccidén de 1.6 bolas nido por pareja; en el borde se
encontré el nimero méds alto de bolas nido (n = 19), con una
produccidn promedio de 2.7 bolas nido por pareja y la emergencia
de adultos tenerales fue del 73 %; finalmente en el pastizal, de
los tres Unicos nidos marcados sélo se encontrarorn 2 bolas nido
con una produccién de 0.7 bolas nide por nido y no hubo

emergencia de las crias.

Cuadro 28. Sobrevivencia de las crias de C. c. cvanellus que se
desarrollaron en: a) selva; b) borde v C} pastizal.

TIPO DE AMBIENTE SELVA BORDE PASTIZAL

Tamafio de muestra 5 7 4

Adultos emergidos
por nimero de bolas nido 7/8 14/189 0/3

Bolas nido por
pareia 1.6 2.7 0.7

109



IV.6.2 Exito reproductivo en laboratorio

En el laboratoric se logrd la nidificacidén de 54 parejas de
maches yv hembras de C. ¢. cyvanellus. El éxito reproductivo en
laboratorio se analizd comparando cuatro condiciones de luz (9,
37, 91 v 232 lux) el peso y el diametro de las bolas de
alimentacidén, el peso, didmetro y nmiimero de las bolas nido, asi

como la sobrevivencia de los adultos tenerales.

Peso de la bola de alimento

Log pesos de las bolas de alimento fueron diferentes
significativamente en las cuatro condiciones de luz analizadas
(Kruskal Wallis H = 11.66; P = 0.008). Los pesos de las bolas de
alimento fueron mayores a 91 lux (X = 2.13 £ 0.27 ¢g; n = 15) vy
menores a 9 lux (x = 0.72 = 0.15 g; n = 5), 37 1lux (x = 0.67 =&

0.14 g; n = 8) vy a 232 lux (X = 0.75 £ 0.1C g; n = 7).

Didmetro de la bola de alimento

Los didmetros de las bolas de alimento presentaron
diferencias significativas entre las cuatro condiciones de luz
analizadas {(Rruskal Wallis H = 9.56; ? = 0.02}). Al igual que el
peso de la bola de alimento, el didmetro de ésta fue mayor a 91
lux (% = 13.88 %= 0.57 mm; n = 17), mientras que siempre fue més
bajo a 9 lux (%X = 12.67 %# 0.52 mm; n = 5}, 37 lux (x = 11.53 %

0.34 mm; nn = 9) v 232 1lux (X = 11.81 £ C.50 mm; n = 7).
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Didmetro de la bola nido

Los didmetros de las bolas nido fueron significativamente
diferentes entre las cuatro condiciones de luz analizadas
{Kruskal Wallis H = 23.45; P = 0.03E®). E1 didmetro de las bolas
nide fue mayor a 37 lux (X = 12.2 + 0.29 mm; n = 25) Yy a 232 lux

(x = 12.58 + 0.33 mm; n = 18), v menor a 9 lux (x = 11.2 £ 0.18

x|

mm; no= 23) vy a 91 lux {(x = 11.11 = 0.11 mm; n = 50).

Nimero de bolas nido

El numero de bolas nido (bn) fue significativamente
diferente entre las cuatro condiciones de luz analizadas {Kruskal
Wallis H = 13.18; P = 0.004). Se encontrd que a 91 lux se
produjeron més bolas nido (x = 3.71 * 0.9 bn: n = 14) gue en las
demds condiciones de luz en donde el nimero de bolas nido fue
menor: 9 lux (x = 2.66 £ 1.1 bn; n = 9); 37 lux (% = 2.3 + 1.7

bri; n = 13) y a 232 lux (x = 2.4 £ 0.5 bn; n = 10) .

Sobrevivencia de las crias

Se obtuvieron un total de 121 bolas nido, de las cuales se
siguié su desarrollo y la scobrevivencia de las crias en las
cuatro condiciones de luz (Cuadro 29).

El nimero de bolas nido (bn) por cada pareja fue mas alto a
91 lux (2.6 bn por pareja). La sobrevivencia de las crias a 91

lux también fue alta (76 %), pero la sobrevivencia de las crias
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fue alin mds alta a 9 lux (86 %), con un ntémero de bolas nido
hechos por cada pareja similar a los encontrados a 91 lux (2.5 bn
por pareja). Finalmente, la sobrevivencia més baja de las crias
se encontrd a 37 lux (61 %) v el nUimero de bolas nido por pareja

fue més bajo a 232 lux (1.6 bn por pareja).

Cuadro 29. Sobrevivencia de C. ¢. cyanellus que nidificaron en
cuatro diferentes condiciocnes de luz en laboratoric.

LUz (LUX) 9 37 °1 232

Tamafic de muestra S 13 20 12

2dultos emergidos
por nimerc de bolas nide 20/23 16/26 40/52 15/20

Bolas nido por

pareja 2.5 2 2.6 1.6
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V Autoecologia de Canthon indigaceus chiapas

V.1l Relacidén entre la abundancia Yy las variables ambientales

El analisis de la abundancia de C. 1. chiapas se hizo durante la
temporada de lluvias de 1991 y 1992 (ver inciso Iy,

La abundancia de C. i. chiapas presentd una correlacién
positiva significativa con la humedad relativa del ambiente y con
la compactacidén del suelo. Los resultados del andlisis de
regresidn por pasos se muestran en la Cuadro 30. La ecuacidn

quedd como sigue

7 = U (-15.4156) + fAF(7.1314) + [ES (3.0321) + &£ (0.5675)
donde u v [?Son los coeficientes de regresidn, % es la humedad
relativa del ambiente, &5 es la compactacidén del sueio v £ es el
error. La regresidn explicéd el 59 % (r?) de la varianza de gk
Cuadro 30. Pardmetros de la regresidn del logaritmo natural de la

abundancia de C. i. chiapas vs. humedad relativa del ambiente (%)
Yy compactacidén del suelo (lbs/piez).

Variable Coeficiente erroxr valor-t P
independiente esténdar

CONSTANTE -15.4156 5.3205 -2.8973 0.0086
Humedad relativa

del ambiente 7.1314 2.7367 2.6058 0.0165
Compaciibkilidad

del suelo 3.0321 0.5519 5.4938 0.0000
r? = 0.5%4
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La abundancia mensual de C. i. chiagpas se incrementd cuando
los promedios mensuales de humedad relativa del ambiente se
encontraron entre 60 y 80 % (Figura 44a) y la compactacidén del

suelo entre 9 v 12 lbs/pie? (Figura 44b).
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Figura 44. Relaciédn entre las abundancias mensuales de C. I.
chiapas con los promedios mensuales de &) humedad relativa del
ambiente v b) compactacidén del suelo encontrados durante las
temporadas de lluvias de 1991 y 1992.
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La humedad relativa del ambiente vy la coﬁpactacién del sguelo
nos indican el mejor ajuste de la abundancia con estas variables
amblentales; sin embargo, estas variables también presentaron una
correlacidén significativa con otras variables como se vid en el
inciso II.8. A continuacidén se describe la reilacidén entre la
abundancia de los escarabajos con la luz, la temperatura del
suelo y con el viento; variables ambientales que presentarcn una
correlacidn positiva significativa con la compactacidn del suelo
{(ver Cuadro 17). Las abundancia mensuales mds altas (madg de 100
individuos) se encontraron cuando la luz fue superior a los 10000
lux (Figura 45a}), la temperatura del suelo entre 27 v 31° C
(Figura 45b) y la velocidad del viento entre 0.4 vy 1.1 m/seg

{Figura 45c).

V.2 Distribucidén espacial y temporal

La distribucidén espacial de C. i. chiapas durante la temporada de
lluvias de 1990, 1991 v 1992 fue exclusiva del pastizal, ésta
especie sdlo se presentd con abundancias bajas (< 2 individuos)
en el borde de selva durante los meses de junio vy agosto de 1991
(Figura 46). La distribucidén temporal de C. 3. chiapas presentd
diferencias entre los afios de muestreo, en 1991 se encontrd gue
la abundancia fue mds alta (522 individuos) dque durante 1990 (361

individuos) vy 1992 (229 individuos) .
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Figura 45. Relacidén entre las abundancias de C. i. chiapas con
log promedios mensuales de a) luz, b) temperatura del suelo y c)
velocidad del viento durante las temporadas de lluvias de 1891 y
1992.
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V.3 Actividad diaria

El periodo de actividad diaria de C. 1. chiapas en el pastizal
préximo a la selva y durante la temporada de lluvias de 1992 fue
entre las 09:00 vy las 15:00 h {(Figura 47).

La mayor abundancia de C. 1. chiapas en el pastizal fue a
las 11:00 h (Kruskal Wallis H = 20.22; P < 0.03). Ademé&s, las
abundancias de machos y hembras encontradas durante la mafiana
(entre las 06:00 y 12:00 h) v la tarde (entre las 13:00 v 18:00
h) no fueron significativamente diferentes (U de Mann-Withney;

machos: Uy g5 56y = 25 v hembras Ug.os 45,4y = 12.5) .
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Figura 47. Promedio (* error esténdar) de la abundancia de C. I.
chiapas durante cada hora de muestreo.

El patron de actividad diaria fue constante durante los dos
inicos meses de actividad (junio y agosto) de C. 1. chiapas en el
pastizal prdéximo a la selva y durante la temporada de lluvias de
1992. La abundancia de C. i. chiapas durante junio fue
considerablemente mas alta (204 individuos) que la de agosto (9
individuos). Sin embargo, el periodo de actividad diaria fue
similar: en junio las abundancias mds altas fueron entre las
09:00 y las 13:00 h (Figura 48a). En agosto, con una haja
abundancia, solamente hubo actividad entre las 10:00 v las 14:00

h (Figura 48b).
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v.4 Biologia reproductiva
v.4.1 Estado de desarrollo de las gonadas en hembras

Las hembras de C. indigaceus chiapas presentaron cuatro estados
de desarrollo gonéddico {(Cuadro 31; Figura 49) . Los dos primeros
estados de desarrollo fueron no reproductives. La gdnada sin
ovocitos (I) v entre uno y tres ovecitos no desarrollados (II).
En los estados reproductivos la gdnada presentdé un ovocito basal
bien desarrollado y entre dos y tres ovocitos no desarrollados
(TII) v con el ovocite basal no desarrollado vy entre dos y tres
ovocitos no desarrollados (IV).

La proporcién entre la longitud del oveocito basal vy la
longitud total del cuerpo en hembras no reproductivas en estado
de desarrollo II fue de 12 veces y para las hembras reproductivas
en estado de desarrollo III (primera oviposicidn) la proporcidn
promedio fue de 3.9 veces; para el estado IV (més de una
oviposicidén) fue de 14 veces.

En las hembras no reproductivas en estado de desarrollo I no
presentaron desgaste en las uflas de los tarsos anteriores Yy en
los dientes clipeales {(hembras jévenes no reproductivas) . Las
hembras en estade de desarrollc II presentaron solamente el 2 %
de desgaste en las ufias y el 9 % en los dientes. Las hembras
reproductivas en estado de desarrcllc IIT presentaron un 24 % de
desgaste en las ufias y un 21 % en los dientes. Las hembras en
estado reproductlve IV presentaron un desgaste de 20 % en las

ufias v 10 % en los dientes clipeales.
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Cuadro 31. Estados de desarrcllo de las génadas en hembras de C.
i. chiapas durante 1990, 1991 vy 1992.

ESTADO DESCRIPCION

I NO REPRODUCTIVO Gdénada sin ovocitos, con forma de filamento Y
transidcida de 1.5 £ 0.4 mm (n = 26) de
longitud promedio y 0.28 # 0.16 mm (n = 26)
de anchura promedio.

IT NO REPRODUCTIVO Génada con al menos un ovocito basal no
desarrollado (hasta tres) con una longitud de
1.2 £ 0.6 mm (n = 66) y 0.69 £ 0.28 mm (n =
66) de anchura.

ITI REPRODUCTIVO Ovocito basal bien desarrollado v en su
PRIMERA maximo tamafic con una longitud de 2.6 =+ (0.4
REPRODUCCION mn (n=17) ¥y 1.3 £ 0.22 rm (n = 17) de

anchura. Fueron visibles junto al ovocito

basal dos o tres ovocitos no desarrollados.

IV  REPRODUCTIVO Ovocito basal no desarrollado con una
CON MAS DE UNA longitud promedio de 0.8 + 0.3 rm (n = 3) y
OVIPOSICICN 0.8 £ 0.09 mm (n = 3) de anchura. Fueron

visibles en la parte distal dos o tres
ovocitos no desarrcllades.

Se encontrd que la dureza del pronoto se incrementd con la
madurez sexual. En el estadoe de desarrollo I no se encontrd
ninguna hembra con el pronoto duro (100 % bilandas) v en el estado
de desarrcllc II el 39 % de las hembras pPresentaron el pronoto

duro. En los estados de desarrollo IIT v IV el 100 % de las

hembras presentaron el pronoto duro.
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Figura 49. Vista dorsal del ovario de hembras de C. indigaceus
chiapas. Estados no reproductivos: I) sin ovocitos y II)} con al
menos un ovocito basal. Estados reproductivos: III) primera
oviposicidén y IV) con mds de una oviposicidn. a) ovocito basal v
b) oviducto.

v.4.2 Estados de desarrollio del reservorioc glandular de los
machos

Para analizar la madurez sexual de los machos de C. 1. chiapas se
utilizé como base la longitud y el anchura del reservorio

glandular (RG) (Cuadro 32; ver Figura 28).
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Cuadro 32. Estados de desarrollo de machos de . 1. chiapas con

base al andlisis de 1la longitud v anchura del reservorio
glandular (RG).

ESTADO DESCRIPCION
I NO REPRQDUCTIVO.

a) RG no desarrollado Y b) RG desarrcllado con una
longitud promedioc de 1.3 + 0.44 mm in = 58) vy
anchura promedio de 0.3 * 0.1 mm (n = 58).

1T REPRODUCTIVO.
RG totalmente desarrollade con una longitud
promedio de 1.7 * 0.31 mm (n = 15) v anchura de
0.4 £ 0.2 mm (n = 58).

Los machos de C. 1. chiapas presentaron dos estados de
desarrolile: I) no reproductivo y II) reproductivo. Los machos no
reproductivos se clasificaron en dos categorias: a) los que no
presentaron desarrolliado el RG (84 %) v b) los que presentaron el
RG desarrollado pero vacio y con forma de filamento translitcido
(16 %). Los machos reproductivos presentarcn totalmente
desarrollado el RG (15 individuos).

La proporcién promedio entre la longitud del RG v la
longitud total del cuerpo en machos no reproductives fue de 7.1
veces y en los machos reproductivos de 6.2 vaces.

Los machos no reproductivos en estado de desarrollo T
bresentaron el 11 % de desgaste en las ufias de los tarsos

anteriores vy 6 % en los dientes clipeales. Los machos

reproductivos presentaron 44 % de desgaste en las ufas v 18 % en
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los dientes clipeales. La dureza del pronoto se incremento con la
madurez sexual: el 25 % de los machos en estado de gdesarrollo I
(individucs jévenes) vpresentaron el pronoto duro y el 93 % en

estado de desarrollo IT.

v.5 Ciclos reproductivos
v.5.1 Periodo reproductivo de hembras
El periodo reproductivo de las hembras de C. 1. chiapas se
analizé durante 1991, 1992 y parte de 1983 (estados de desarrollo
III v IV). Sélo en junio de 1992 no se colectaron hembras (Figura
507} .

El periodo reproductivo en 1991 fue entre junio y agosto,
con un pico de mayor actividad en julio (52 %; Figura 50). En
1992 solo se encontraron hembras reproductivas en el mes de mayo

(20 %). En 1993 se encontraron solamente en abril (54 %).

v.5.2 Periodo reproductive de machos
El periodo reproductivo de los machos de C. i. chiapas se analizé
durante 1991, 1992 y parte de 1993 (estado reproductivo II)
Sélo en junio de 1992 no se colectaron machos (Figura 51).

2]l periodo reproductivo en 1951 fue durante julio ¥y agosto,
con mayor actividad en julio (14 %; Figura 51). En 1992 solo se

encontraron en mayo (80 %).
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v.5.3 Proporcidén sexual

La proporcidén sexual de C. i. chiapas fue de 1:1.1. Sé6lo se
encontraron incrementos en favor de leos machos en junio, julio vy
septiembre de 1991, noviembre de 1992 y enero de 1993 (Figura,
52).

En 1990 la proporcidén sexual fue de 1:1.6, durante todo el
afio hubo més hembras que machos. En 1991 se encontrd que la
proporcién cambid ligeramente en favor de los machos con 1:0.9.
Durante éste afio hubo mAs machos gue hembras en junio con 1:0.7,
julio con 1:0.8 y septiembre con 1:0.9. En 1992 la proporcidn fue
nuevamente en favor de las hembras con 1:1.1, sdélo se encontrd un
incremento en favor de los machos en noviembre con 1:0.4. En 1993
se encontrd que en enero la proporcidn fue en favor de los machos

con 1:0.6.
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Figura 52. Proporcién sexual de C. i. chiapas durante 1950, 1981,
1992 v 1993.
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V.6 Comportamiento individual vy de parejasg

V.6.1 Observaciones en campo
Diadmetro de la bola de alimento cortada por individuos inmaduros

En julio de 1992 se observaron 27 individuos de C. i. chiapas
cortando y rodando sus bolas de alimento en el pastizal. No se
encontraron diferencias estadisticamente significativas en el
didmetro de las bolas de alimento cortadas por machos y hembras
(U de Mann Withney U, gs:0.12y = 99; NS). Sin embargo el didmetro de
las bolas de alimento hechas por las hembras (14 mm) fueron més

ligeramente mds grandes que las hechas por machos (11 mm.)

Distancia de enterramiento de la bola de alimento

No se encontraron diferencias significativas en la distancia
de enterramiento de la bola de alimento de machos y de hembras (U
de Mann Withney U0.05(12,12) = 68: NS). Sin embargo, losg machos
(x = 111.6 cm) enterraron las bolas de alimento ligeramente més
lejos que las hembras (% = 96.4 cm). Nunca se observd
comportamiento cooperativo entre machos v hembras vy no fue
posible obtener nidos de ésta especie; los individuos observados
fueron seguidos hasta que se enterraron, marcados y revisados a

los c¢inco dias,  solamente se alimentaron de la bola de estiércol.
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Dismetro de la bola de alimento cortada por parejas

En julio de 1993 se colectaron cuatro parejas de C. i.
chiapas en el pastizal y ninguna llegé a nidificar. Las cuatro
parejas se colectaron directamente en la fuente de alimentacidn
(excremento de vaca). El didmetro promedio de la bola cortada en
la fuente de alimentacién por machos y hembras fue de 17.2
+ 3.9 mm (n = 2). Las cuatro parejas fueron colocadas en el
pastizal préximo a la selva, se revisaron a los cinco dias y se
observé que tanto los machos como las hembras habian fraccionado
v consumido la bola de alimento, solo quedaron restos de alimento

sSeCo.

V.6.2 Observaciones en lahoratorio

Las 30 parejas de machos y hembras de C. indigaceus chiapas
colocadas en terrarios con una densidad de seis parejas en cada
terrario v alimentados cada tercer dia con excremento de vaca
(120 g por terrario) no lograron nidificar bajo tres condiciones
de luz: a) 9 lux, b) 37 lux y 478 lux. Todas las ocbservaciones se
hicieron bajo las mismas condiciones ambientales: temperatura
ambiente 26° C (+ 2° C), humedad relativa del ambiente de 70 % vy

12/12 horas de luz/oscuridad.
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5 DISCUSION Y CONCLUSIONES

Analisis General

En general los Scarabaeinae diurnos fueron mds abundantes en
nimero de especies y en individuos durante las temporadas de
lluvias que durante las temporadas de secas.

Tres especies del género Canthon fueron las mds abundantes
en la selva, el borde v el pastizal. En 1§ selva C. femoralis fue
la especie dominante durante las lluvias, pero durante las secas
la especie dominante fue Onthophagus rhinolophus. En el borde de
la selva y durante la temporada de lluvias, la especie més
importante fue C. c¢. cyanellus, mientras que durante las secas
fue C. femoralis. En el pastizal se encontré que C. i. chiapas
fue la especie mas abundante durante las lluvias, mientras que en
las secas fue Canthidium aff. punticoclle.

A diferentes combinaciones de condiciones climdticas
corresponden diferentes estructuras del gremio y con ello
diferentes especies dominantes en cada ambiente.

Los Scarabaeinae de selvas y pastizales del neotrépico
americano son diferentes en su estructura y composicidédn de
especies (Halffter y Matthews, 1966; Hanski, 1989: Halffter et
al., 1992). Un andlisis detallado de la estructura del gremio de
los Scarabaeinae en selvas y pastizales de Veracruz y Chiapas fue
hecho por Halffter et al. (1992). Estos autores encontraron gue

la selva de los Tuxtlas en Veracruz y la de Boca del Chajul vy la
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de Palengque en Chiapas presentaroh una rigueza de especies
similar (entre 24 y 27 especies diurnas y nocturnas) y una
distribucidén de abundancias equitativa. Mientras gue en un
pastizal reciente en Palenque (Chiapas) la rigueza fue muy baja
(5 especies) vy la distribucién de abundancias no fue egquitativa.
Sin embargo, en un pastizal viejo en Laguna Verde, Veracruz la
riqueza fue de 18 especies formadas por una mezcla de especies de
selva v pastizal. Las especies de selva fueron las mismas gque en
este trabajo se encontraron invadiendo el borde y el pastizal de
Log Tuxtlas.

En la regién de Los Tuxtlas se han reportado como especies
estrictas de selvas a C.(Gl.) femoralis, C. (G1.) viridis, todas
ias especies del género Eurysternus y algunas especies del género
Phanaeus, y como un ejemplo de escarabajos de pastizales a C.
indigaceus chiapas (Halffter y Matthews, 1966), Mordn (1579)
reportd que durante un periodo comprendide entre 1971 y 1978 en
la estacidén de Los Tuxtlas se recolectaron un total de 16
especies de Scarabaeinae diurnos de selva, de las cuales tres
especies se encontraron también en un borde de selva con
vegetacidn secundaria (C. c¢. cyanellus, C. (Gl.) viridis y
Sulcophanaeus chryseicollis) pero no se reportaron especies de
pastizal. Mordén y Blackaller (1597) reportaron durante 1984 vy
1990 un total de 18 especies de Scarabaeinae diurnos en la

estacidén de Los Tuxtlas, de las cuales 16 especies fueron de
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selva y dos de pastizal. De las especies de pastizal una de ellas
(C. i. chiapas) ya habia sido reportada por Halffter v Matthews
{1966) y la otra (Digitonthophagus gazella) fue introducida de
Africa via Texas, E.U. y posteriormente invadid México (Barbero Y
Lépez-Guerrero, 1992; Kohlmann, 1994).

En esta tesis se encontrd que hay especies estrictas de )
selva como Canthon morsei, Eurysternus angustulus y Sulcophanaeus
chryseicollis; especies de selva del género Canthon
(Glaphyrocanthon) que toleran zonas con vegetacidén perturbada
como los bordes de la selva y especies de selva que pueden salir
hacia los pastizales cercanos a la selva como C. c. cyvanellugs,
Eurysternus mexicanus y Onthophagus rhinolophus (Favila vy Diaz,
1997a) . Ademds, otros autores también han reportado especies
estrictas de selva (Halffter y Matthews, 1966; Howden v Nealis,
1975), especies de selva en sitios perturbados (Kiein, 1989;
Morén y Blackaller, 1997) y en pastizales (Halffter et al,, 1992;

Mordén y Blackaller, 1997).

Distribucién espacial
En las tres zonas de estudio de Los Tuxtlas se encontraron
diferentes microclimas que se relacionaron con la distribucién
espacial de las especies de Canthon analizadas.

La zona de estudio se ubicd en la vertiente costera del

Golfo de México y a una altitud sobre el nivel del mar entre 80 v
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120 metros. A pesar de estd ubicacidn, sdélo en la selva las
temperaturas del ambiente anuales (entre 24° y 26° C) estuvieron
dentro de los valores reportados por Soto y Gama (1997), ya que
en el borde de la selva (entre 24° y 28° C) v el pastizal (entre
25° y 28° C) los valores estuvieron por arriba de los citados por
estos autores. Asi los andlislis a menor escala efectuados en esta
tesis detectaron variaciones microclimdticas més finas en los
tres ambientes. Estas variaciones microclimdticas probablemente
estdn relacionadas con la distribucidn espacial y temporal de los
escarabajos.

La distribucidn espacial de C. femoralis en la selva y de C.
i. chiapas en el pastizal fue estenotdpica, va gue cada especie
no pudo desplazarse hacia otros ambientes. Mientras que C. c.
cyanellus presentd una distribucién euritdpica, ya que se
encontré, ademds de en la selva, con mayor abundancia en el borde
v con menor en el pastizal.

En cada uno de los tres ambientes analizados en este
\trabajo, se encontrd que la abundancia de cada especie se
relaciond con las variables ambientales de cada sitio de estudio.
Fn la selva, la abundancia de ¢. femoralis se relaciond con la
temperatura ambiente v la luz, en el borde la abundancia de C. c.
cyanellus se relaciond con el viento y en el pastizal la
abundancia de C. i. chiapas se relaciondé con la humedad relativa

del ambiente vy la compactacidén del suelo.
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En el interior de la selva la luz presentd valores muy bajos
(por abajo de los 300 lux), debido a la alta densidad de &rea
foliar de la vegetacién del dosel de la selva. Ademds, la humedad
relativa del ambiente captura la }uz, por la gran cantidad de
moléculas de agua que hay en el ambiente (Bazzaz, 1891). La
temperatura ambiente fue entre 24° y 26° C y la humedad del
ambiente por arriba del 80 %. Esto sugiere que C. femoralis no
toleré temperaturas altas y mucha luz, ni- baja humedad en el
ambiente. Por esta razén, esta especie posiblemente no puede
desplazarse hacia las zonas de borde y pastizal en donde estas
condiciones del ambiente cambian.

Después de la fragmentacidn de la selva, la vegetacidn se
encuentra visiblemente afectada dos metros hacia el interior del
borde (Lovejoy et al., 1986). Esto permite que en el borde se
genere un microclima intermedio entre la selva y el pastizal, v
una de las variables ambientales que cambia es el viento. Pero
icomo se puede relacionar la abundancia de €. c¢. cyanellus con el
viento en los bordes de la selva? Poxr ejemplo, en la formacidn de
parejas, C. c¢. cyanellus utiliza feromonas sexuales que son
emitidas por los machos para atraer a las hembras (Bellés Y
Favila, 1988; Favila, 1992; Favila y Diaz, 1996, 1997b). La
infiuencia del viento en la difusién de las feromonas, abre una
posibilidad de relacidn entre viento vy abundancia,

En el trabajo realizado por Halffter et al. (1992) se
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reporta que hay especies de selva, con una distribucidén
euritépica, que han podido invadir nuevos ambientes. Por ejemplo,
C. c. cvanellus que presenta una distribucidén muy amplia, que
incluye zonas en donde actualmente ya no existe selva, como en el
centro de Veracruz, en donde los pastizales son la vegetacidn
dominante (Laguna Verde; Halffter et al., cop cit.) y en zonas
agricolas (cultivos de maiz) en la Reserva Ecoldgica de El Cielo
en Tamaulipas (Villalobos et al., en prensa). Ademas, C. c.
cvanellus frecuentemente se ha encontrado en lugares en donde hay
remanentes de vegetacidén, en forma de grupos de &rboles ¢ cercas
"vivas" (arboladas).

En el borde de la selva, ademds de los cambios en los
factores abidticos, también hay cambios bioiégicos importantes
como lo reporta Lovejoy et al. (1986). Primero existe una elevada
mortalidad de drboles, surgimiento de nuevas plantas, depresidn
en las poblaciones de aves en numero de individuos y numero de
especies. En una segunda etapa surgen poblaciones de insectos
herbivoros. Finalmente, se incrementan de los depredadores de
insectos herbivoros. Esta informacidén permite plantear una
hipétesis sobre la distribucidn euritépica de C. ¢. cyanellus en
Los Tuxtlas. Se ha reportado que C. cyanellus puede alimentarse y
reproducirse con diplépodos del género Rhysodesmus (Villalobos,
et al. en prensa), ademds se han observado alimentandose de

orthépteros (Favila, obs. pers.), y de otros insectos. 8i hay un
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incremento de invertebrados en los bordes de la selva como lo
menciona Lovejoy et al. (1986), es posible que C. c¢. cyanellus
pueda encontrar mds recursos en estos ambientes perturbados, Y
ampliar su distribucidn espacial en estos nuevos escenarios

ecoldgicos.

Rasgos de las historias de vida

Las historias de vida de log Scarabaeinae han sido estudiadas a
nivel general, sin considerar su demografia v genética (Edwards,
1988; Cambefort y Hanski, 1991; Doube, 1991; Hanski y Cambefort,
1991). Los estudios sobre historias de vida han sido enfocados
hacia la evolucidén del comportamiento subsocial de algunas
especies, lo que Klemperer (1983) ha denominado "estilos de
vida". Estos estudios estdn enfocados principalmente a la
autcecologia y al comportamiento de las especies (Klemperer,
1983; Edwards, 1988; Favila, 1993). En esta tesis se dio un
enfogque de este tipo.

En la Cuadro 33 se resumen algunos de los rasgos de las
historias de vida de C. femoralis, C. ¢. cyanellus y de C. 1.
chiapas. En relacidn al comportamiento reproductiveo séloc en C. c.
cyanellus se conoce el cuidado de las crias en donde participan
machos y hembras. En (. femoralis y en C. 1. chiapas hasta el
momentc no se ha encontrado evidencias de que exista cuidade de

las crias. El numero de crias puestas por cada pareja de macho Vv
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hembra por nido fue entre 2 v 3 para el caso de C. c¢. cvanellus vy
de una para las otras dos especies. El periodo de desarrollo de
las crias fue de 28 vy 30 dias para las dos especies de la selva vy
de 35 dias para la del pastizal. Las tres especies son
lterdéparas.

Cuadro 33. Rasgos de las historias de vida de las especies

estudiadas.

a) Canthon (Gl.) femoralis
No hay cuidado de las crias

Nimero de crias 1 por nidificacidn

Fecundidad ? no se conoce

Periodo de desarrollo de las crias 28 dias

Periodo reproductivo 3 meses

Diapausa reproductiva = 9 meses

Frecuencia reproductiva iterdpara

Periodo a la madurez sexual ? nc se conoce

Proporcidén de machos hembras 1:1.1

Tamafic del huevo 2 mm

Numero de ovocitos en vitelogénesis

al mementc de la oviposicidn 2 ovocilitos

b) Canthon cyanellus cyanellus

S8i hay cuidado de las crias machos entre 5 v 10 dias
hembras entre 28 y 30 dias

Nimero de crias entre 2 y 3 por nidio

FPecundidad hasta 9 crias

Periodo de desarrolleo de las crias 28 - 30 dias

Periodo reproductive 4 meses

Diapausa reproductiva 8 meses

Frecuencia reproductiva iterdpara

Pericdo a la madurez sexual 15 dias

Proporcién de machos hembras 1: 0.9

Tamafio del huevo 2 mm

Nimero de oveocitos en vitelogénesis

al momento de la oviposicidén entre 3 y 5 ovocitos

c) Canthon indigaceus chiapas
No hay cuidade de las crias

Nimero de crias 1 por nide
Fecundidad ? no se conoce
Periodo de desarrollo de las crias ? no se conoce
Periodo reproductivo 3 meses
Diapauga reproductiva 9 meses
Frecuencia reproductiva iterdépara
Periodo a la madurez sexual 30 dias *
Proporcidén de machos hembras 1 : 1.1

Tamafio del huevo 2.6 mm

Nimero de ovocitos en vitelogénesis

al momento de la oviposicidn entre 3 y 4 ovocitos

* Martinez, 1992. Datos para Canthon indigaceus chevrolati
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El tamafio del hueve (antes de la oviposicidn) es una medida
indirecta del esfuerzo reproductivo de las especies. En
proporcién la longitud del ovocito basal vy la longitud total del
cuerpo fue similar en las tres especies, la longitud del huevo
cabe cuatro veces en la longitud total del cuerpo en las tres
especies. Esto nos indica gue la inversién de energia para la
reproduccidn es muy grande en las tres especies.

El nimero de ovocitos en vitelogénesis fue diferente en las
tres especies: en C. femoralis se encontraron dos ovocitos, en C.
c. cyanellus entre tres y cinco ovocitos v en C. 1. chiapas entre
tres y cuatro ovocitos. Esto posiblemente explica parte de las
diferencias en la fenologia y el comportamiento reproductivo de
las tres especies.

La reabsorcidén de los ovocitos en los Scarabaeinae es una
estrategia para continuar la reproduccidn, evitando que la
ovariola se cierre cuando las condiciones son favorables para la
oviposicién (Tyndale-Biscoe y Watson, 1977). Posiblemente el
namero de ovocitos en vitelogénesis estd relacionado con el
proceso de nidificacidén de las especies. Las especies gque ponen
una cria por nido, como hasta donde se conoce lo hace C.
femoralis presentd pocos ovocitos, mientras que las especies
subsociales con nidificacidén compuesta, que ponen més de una cria
por nido, presentaron muchos ovocitos en vitelogénesis.

En el caso particular de C. c¢. cyanellus, especie subsocial,
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el comportamiento de cuidado a las crias estd relacionado con el
nimerc de ovocitos en vitelogénesis, ya que se observé gue cuando
inicia la nidificacidén, el macho y la hembra se alimentan durante
los primeros dias con pequefios fragmentos de carne. Después a los
diez dias el macho abandona el nido y la hembra se guedan hasta
20 dias mds cuidando a las crias sin alimento. Posiblemente la
tnica fuente de energia que tienen las hembras para cuidar a las
crias sea a través de la reabsorcidn de los ovocitoes inmaduros.

L.as hembras de C. femoralis presentaron cinco estados de
desarrollo de las génadas. Lo més relevante es gue presentaron
dos estados de desarrollo con relictos foliculares. Esto indicéd
que las hembras con estas caracteristicas, habian tenido como
minimo una oviposicién, yva que después de la primera oviposicidn
quedan en la base de la génada restos de células que estan en
reabsorcién (ver Tyndale-Biscoe y Watson, 1977; Tyndale-Biscoe,
1978, 1983, 1984, 1988) y el tejido de la vagina queda

distendido, mientras que el cdliz queda dilatado.

Fenologia vy biologia reproductiva

Se encontraron diferencias en la duracidn del periodo
reproductivo de las dos especies de selva, C. femeralis v C. c.
cyanellus v de la especie de pastizal, C. i. chiapas. Estos
cambios estdn posiblemente relacionados con los cambios

temporales en las variables ambientales de la selva, el borde y
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el pastizal. Asi como por las caracteristicas de los recursos que
cada especie utiliza para su alimentacién y reproduccidn.

En la selva C. femoralis presentd un periodo de actividad
reproductiva de tres meses, durante la temporada de lluvias vy una
diapausa reproductiva de nueve meses {Cuadro 34). Posiblemente la
temperatura y la humedad del ambiente en el interior de la selva
sean favorables durante periodos mds largos de tiempo (que sdlo
el periodo de lluvias). Sin embargo, uno de los recurso que esta
especie utiliza como alimento para llegar a la reproduccidén, fue
el excremento de "mono aullador" (Alouatta palliata).

Se ha reportado gue A. palliata presenta un patrdén temporal
en el consumo de 19 especies de frutales (Estrada et al., 1984).
Ademds, utiliza preferentemente las hojas jévenes de 34 especies
de plantas y el 50 % del tiempo de forrajeo lo utiliza para comer
hojas (Estrada y Coates-Estrada, 1986). La estacionalidad de los
mamiferos arboricolas posiblemente estd relacionada directamente
con los ciclos de vida de los arboles, periodo de floracidn v
fructificacidén, caida y recambio de hojas. Es probable entonces
que la estacionalidad de los escarabajos copréfagos este a su vez
relacionada con la calidad y cantidad de alimento Jque este
consumiendo los vertebrados arboricolas. En el caso de C.
femoralis se ha reportado que existe una preferencia hacia el
consumo de excremento de A. palliata (Estrada, et al., 1993), por

1o que sexia interesante conccer si hay una relacidn entre la
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estacionalidad alimentaria de los monos y los periodos de

actividad de los escarabajos.

Cuadro 34. Fenologia de las especies analizadas.

a) Canthon (Gl.) femoralis

jun jul ago sep oct nov dic ene feb

mar abr may

Periodo DE ACTIVIDAD REPRODUCTIVA

DIAPAUSA REPRODUCTIVA

et

verano otofio invierno

primavera

b) Canthon cyvanellus cyanellus

jun jul ago sep oct nov dic ene feb

mar abr may

Periodo DE ACTIVIDAD REPROBUCTIVA

DIAPAUSA REPRODUCTIVA

verano otofio invierno

primavera

c) Canthon indigaceus chiapas

jun jul ago sep oct nov dic ene feb

mar abr may

Periodo DE ACTIVIDAD REPRODUCTIVA

DIAPAUSA REPRODUCTIVA

verano otofio invierno

primavera
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En el borde de la selva C. c¢. cyanellus presentd un periodo
reproductivo de cuatro meses durante la época de lluvias, pero
también se encontraron individuos reproductivos durante el mes de
enero (Cuadro 34). En el borde de la selva las condiciones
ambientales no son tan extremas comoe en el pastizal, ya que la
cublerta vegetal, que delimita al borde, mantiene condiciones mas
favorables que las encontradas en el &rea abierta del pastizal.
Lo que posiblemente permitiria gue esta especie pudiera tener
actividad reproductiva durante el periodo de secas.

En la regidén de Los Tuxtlas la mayor concentracidn de lluvia
es en el verano, pero en la vertiente costera existe una
importante cantidad de humedad también durante el invierno {Soto
y Gama, 1297). Posiblemente estas condiciones ambientales
contribuyen a que los periodos de actividad de las especies de
selva puedan ser mds amplios, como en el caso de C. c. cyvanellus,

En el pastizal C. i. chiapas presentd un periodo
reproductivo mas corto que C. ¢. cyanellus. Este periodo ocurrid
durante la temporada de lluvias entre los meses de junio v
agosto. También se encontraron individuos reproductivos en los
meses de abril y mayo (Cuadro 34). Sin embargo, las condiciones
ambientales en el pastizal durante estos meses (época de secas)
son extremas. La diapausa reproductiva fue de siete meses,

principalmente entre los meses de septiembre y marzo.
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En el pastizal, la distribucién de C. i. chiapas estuvo
asociada directamente al periodo de lluvias (Favila y Diaz,
1997a). Resultados similares son reportados por otros autores en
selvas de México (Halffter v Matthews, 1966; Halffter et al.,
1992) . Datos precisos de la relacidén entre la lluvia y el periodo
de actividad de los Scarabaeinae africanos del gémero Kheper son
descritos por Edwards (1988) y para otras especies de pastizales
tropicales americanos por Halffter y Edmonds (1982) y Halffter y

Matthews (1966).

Comportamiento reproductivo
Canthon femoralis

En campo v dentro de la selva ésta especie se encontré tanto a
nivel del suelo como en diferentes alturas de la vegetacidn (4,
8, 12 v 20 m de altura). La formacidn de parejas se observé en un
4rbol de Nectandra ambigens, utilizando como cebo excremento de
mono aullador (A. palliata). El macho hizo la bola de alimento en
la hoja de un 4rbeol y esperd sujetdndose fuertemente a la bola
con el abdomen hacia arriba, la hembra llegd minutos después vy se
dejaron caer al suelo para enterrarse con la bola de alimento.

No hay reportes sobre la relacidn entre la distribucidn
vertical vy la actividad reproductiva de las hembras. En esta
tesis se encontrdé que las hembras reproductivas fueron mas

abundantes que las no reproductivas en las diferentes alturas.
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Esto posiblemente esta asociado a la formacidn de parejas que
puede ocurrir entre la vegetacidn.

La actividad de los Scarabaeinae en diferentes alturas no es
exclusiva de especies de selvas americanas. Cambefort v Walter
(1981) reportan que en selvas de Africa hay especies de los
géneros Onthophagus y Sisyphus que siguen a los mamiferos
arboricolas entre 10 y 20 m de altura. Halffter {(1991) hizo una
revisidén de los Scarabaeinae americanos que dejan el suelo por
periodos largos de tiempo, principalmente para buscar alimento,
dando ejemplos de especies americanas de Scarabaeinae gue han
sido encontradas-en diferentes alturas, entre las cuales se
describe a C. femoralis como una especies asociada con monos v el
follaje de los arboles. Howden y Young (1981) reportan que dos
especies del género Canthon fueron observadas a 20 m de altura
preparando sus bolas de alimento y utilizando excremento de mono
(A. palliata).

Este comportamiento de formacién de parejas en las alturas
nos indica el grado de especializacién que posiblemente presenta
C. femoralis en la utilizacién del excremento de mamiferos
arboficolas de Los Tuxtlas, principalmente de monos. El
comportamiento de perchar en hojas de los &rboles v de bisqueda
de alimento ha sido observado también por Halffter (1991) en Los
Tuxtlas. Delgado (1989) ha colectado C. femoralis en trampas de

alturas (entre 2 y 4 m) en la localidad de Acahuizotla, Guerrero
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en donde no existen monos. Pero nunca se habia observade la
formacidén de parejas de ésta especie en las alturas de la
vegetacidén v con excremento de mono.

Aunque en la actualidad no existen especies de monos en el
estado de Guerrero, Delgado (1989%) capturd 2097 ejemplares de C.
femoralis con necro y copro trampas, de los cuales solamente el
2% fueron colectados con estiércol de vaca. Esto nos indica que
C. femoralis posiblemente esta asociado al excremento de otros
mamiferos de la regidn.

En las observaciones efectuadas en la selva de Los Tuxtlas
se encontraron dos estrategias de forrajeo para C. femoralis. La
primera fue perchar en las hojas de los drboles a diferentes
alturas de la vegetacidén, esperar a que la corriente de aire
ilevara el olor del alimento para posteriormente volar y
buscarlo. Esto ha sido descrito por Halffter (1991), Hanski y
Krikken (1991}, Gill (1991) y Halffter y Edmonds (1582). La
estrategia de perchado es similar al comportamiento de "esperar-
sentado” (en inglés ~-sit and wait-) reportade principalmente para
reptiles (Zug, 1993), este comportamiento es poco costoso en
términos energéticos. La segunda estrategia de forrajeo para ésta
especie fue hacer vuelos rasantes a 30 cm scbe el nivel del suelo
para buscar el alimento. En el caso de C. c. cyanellus y C. 1.
chiapas sélo presentaron la segunda estrategia de forrajeo con

vuelos rasantes a nivel del suelo.
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De un modelo general de costos y beneficios relacionados con
el comportamiento de forrajeo en animales hay dos patrones: uno
es de bajo costo y consiste en esperar o buscar lentamente el
alimento (por ejemplo, caminar o volar despacio y perchar) vy el
otro es muy costoso y consiste en buscarlo intensivamente {por
ejemplo, perseguir o volar rédpido) (Krebs, 1978). Ambos
comportamientos son usados por C. femoralis, v posiblemente estidn
asociados a 1) la formacién de parejas, 2) la bisqueda de
alimento (Halffter y Edmonds, 1982; Gill, 1991) v 3) con fines de
termoregulacién (Gill, 1991). Lo que es evidente en el caso de (.
femoralis, es que éste comportamiento de perchado, puede ser un
factor que podria afectar su capacidad de dispersidn (Gill 1991).

En la selva de Los Tuxtlas y a nivel del suelo C. femoralis
presentd su periodo de actividad principalmente durante las
primeras horas de la mafilana, que coincidié con el periodo de
actividad de los monos aulladores (A. palliata) de Los Tuxtlas.
Estc también ha sido reportado para México por Estrada et al.
{1993) v para Panamé por Howden y Young (1981).

En el laboratorio, de 76 parejas de machos y hembras
colocadas en terrarios individuales y en tres condiciones de luz,
sé8lo una pareja logrd nidificar. Sin embargo, se logrd la
nidificacién de 6 parejas colocadas en terrarios con una densidad
de cuatro machos y cuatro hembras. Esta informacidén nos da

elementos para suponer que . femoralis necesita alimento
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continuo vy fresco para lograr la reproduccién. Aparentemente la
calidad del alimento fue fundamental para lograr que ésta especie
se reprodujera en el laboratorioc. Halffter, G. y V. Halifter
(datos no publicados) han logrado la nidificacidén en condiciones
de laboratoric de C. femoralis colectados en Acahuizotla,
Guerrero y alimentados con excremento de vaca. De un total de 40
parejas observadas solamente lograron la nidificacidn de 6
parejas.

En esta tesis se encontrd que C. femoralis sélo pudo
nidificar con excremento de mono aullador (A. palliata) y de mono
arafia (Ateles geoffroyi). También se probd excremento de vaca,
coati (Nasua narica), mapache (Procyon lotor) y martucha (Potos
flavus), sin lograr la reproduccidén. Algunos de los factores que
posiblemente influyen en la reproduccidn de C. femoralis en
laboratorio son: el alimento fresco (gue influye en su calidad),
1la frecuencia de alimentacidn (tener disponibilidad continua) vy
el tipo de alimento (de diferentes especies de mamiferos).
Estudios relacionados con estos factores, posiblemente nos
podrian confirmar la especificidad de C. femoralis en la
utilizacidén del excremento de mamiferos arboricolas para su
reproduccién y la distribucidén vertical que esta especile presentd
en la selva.

Por otra parte, es posible que las condiciones de luz en la

selva de Los Tuxtlas sean un factor importante para la
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reproduccidn de C. femoralis. Sin embargo, no fue posible obtener
un numero grande de parejas reproductivas para evaluar el éxito
reproductivo en diferentes condiciones de luz en el laboratorio.
Ademés, es posible que otras variables ambientales como la
temperatura y la humedad estén influvendo directamente en la

reproduccidn de C. femoralis.

Canthon cyanellus cyanellus

El patrén de actividad diaria de C. ¢. cyanellus estd relacionado
con su comportamiento reproductivo. Los machos adultos salen por
la mafiana (después de la 09:00 h) a buscar alimento; una vez gue
lo encuentran cortan una bola de alimento (esto dura
aproximadamente entre 30 minutos a dos horas); si no llega una
hembra a la fuente de alimentacidn el macho rueda la bola y la
transporta (hasta 2.5 m), en donde la entierra y emite feromonas
sexuales para atraer alguna hembra (ver Favila v Diaz, 1996). Las
hembras adultas presentaron mayor actividad a las 15:00 h,
coincidiendo con el periodo en que los machos adultos estédn
emitiendo feromonas sexuales para atraer a las hembras. Asi, el
periodo de actividad bimodal de C. c. cyanellus estd posiblemente
relacionado con el comportamientec de formacidn de parejas y de
blisqueda de bolas de alimento para la reproduccidén.

El comportamiento de nidificacidn de C. ¢. cyvanellus ha gido

analizado por Favila (1992, 1993) en donde se describe como una
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caracteristica importante la emisidn de feromonas sexuales por
los machos, para atraer hembras y la elaboracién de las bolas
nido. Mas recientemente Favila y Diaz (1996, 1997b) describen el
comportamiento reproductivo en cendiciones de campo Yy encuentran
que: a) la elaboracién del nido miltiple (de 1 a 4 bolas nido) es
a partir de una sola bola de alimentacién elaborada por parejas
de machos y hembras o por machos solos; b) la emisidn de
feromonas sexuales es realizada sélo por machos y c) la
elaboracidén de bolas de alimento mds pequefias que las de
nidificacién son hechas por machos y hembras jdvenes no
reproductivos.

El primer reporte bien documentado de un escarabajo rodador
que hace un nido con més de una bola nido fue para Canthon
cyanellus cyanellus LeConte (Halffter, 1977; Halffter et al.,
1983) . Sin embargo, hay otras especies de Scarabaeinae que
nidifican con varias bolas nido (Halffter y Matthews, 1966; Sato
e Imamori, 1986a, b, 1887).

Para C. c¢. cyanellus se encontrdé gque en campo el diametro de
las bolas de alimento hechas por machos y hembras durante la
temporada de lluvias fue mds grande que el didmetro de las bolas
hechas en la temporada de secas y bolas de alimento hechas por
hembras solas. Durante las lluvias hay una mayor disponibilidad
de recursos gue en las secas, y posiblemente esto se refleja en

el tamafic de las bolag de alimentacidén. El didmetroc de las bolas
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de alimento fue menor en la temporada de secas, esto posiblemente
afectard el nimero de bolas nido que la hembra podra poner.

El didmetro y numero de las bolas nido de campo siempre fue
mayor en el borde de la selva que en la selva. La sobrevivencia
de las crias, el numero de adultos emergidos y el numero de bolas
nido por pareja, también fueron mayores en el borde de la selva
que en los demds sitios analizados.

En los experimentos se encontrd gue las condiciones bajas de
luz no son adecuadas para la reproduccidén de esta especie va gue
la sobrevivencia mds alta, el tamafic de las bolas de alimentd Y

el numero de bolas de nidificacidn incrementd a 91 lux.

Canthon indigaceus chiapas

En el pastizal el periodo de actividad diaria de C. i. chiapas
fue entre las 10:00 y las 16:00 h con un pico a las 11:00 h. E1
periodo de actividad diario al medio dia ha sido reportado
tampbién para el 33 % de las especies diurnas del género
Onthophagus y de Sisyphus biarmatus, encontradas en pastizales de
Zaire (Cambefort, 1991). Es posible que los periodos de wvuelo de
los Scarabaeinae diurnos de pastizal sean muy especificos debido
& que las condiciones climdticas son muy severas, lo que no
permite gue puedan estar activosg por pericdos més prolongados.
Ademds, no todas las especies estdn activas a lz misma hora,

lo que posiblemente evita la competencia interespecifica por
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recursos. En los pastizales de los Tuxtlas se encontrd gue
Canthidium aff. punticolle fue tan abundante como C. i. chiapas,
pero su actividad diaria fue bimodal {(un pico al amanecer y el
otro al atardecer), lo que posiblemente evita la competencia por
recursos con C. i. chiagpas.

En condiciones de campo de las cuatro parejas de machos y
hembras de C. i. chiapas encontradas en el pastizal préximo a la
selva sdlo se encontrd que el didmetro promedio de las bolas de
alimento fue de 17 mm, pero no se logrd la nidificacién de
ninguna pareja. Es posible que el periodo elegido para los
experimentos de campo, entre junio vy septiembre de 1992, influyd
en los resultados obtenidos, ya que durante este afio la
reproduccidén fue baja.

En el laboratorio no se logrd la nidificacidn de 30 parejas
colocadas en terrarios (con una densidad de 6 parejas por
terrario) vy alimentadas con excremento de ganado cada tres dias.
Posiblemente, la temperatura ambiente (26° C) y la humedad
relativa del ambiente (80 %) utilizadas durante los experimentos
de laboratorio no fueron las adecuadas para la reproduccidén de C.
i. chiapas, va que como se describié antes la temperatura del
ambiente durante el periodo reproductivo en campo fue entre 27° y
32° ¢, siempre por arriba de la temperatura usada en los
experimentos. Finalmente, la luz posiblemente sea un factor

importante para la reproduccidén de C. i. chiapas, pero hasta este
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