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Resumen

Scarabaeidae es una familia de escarabajos copréfagos importantes como bioindicadores de dreas perturbadas
de diferentes habitats. La taxonomia del grupo ha sido bastante trabajada y para la mayoria de los grupos hay
revisiones, sin embargo uno de los patrones interesantes en la evolucion de los animales con fertilizacién
interna es la diversidad de 1la morfologia del 6rgano genital masculino, ademads, la genitalia de los machos
posee caracteres donde la variacién es menor comparada con la morfologia externa. De esa manera, el
andlisis de la genitalia ayuda a la separacion de especies proximas y a la taxonomia supraespecifica, debido
a que las estructuras genitales cambian de forma lineal a una velocidad mas constante que los caracteres
derivados de la morfologia externa. Para abordar el andlisis de la genitalia masculina y sus perspectivas, es
importante recopilar los trabajos que se han desarrollado sobre los coledpteros, a fin de sentar las bases para
los préximos estudios sobre la genitalia masculina de estos grupos.

Palabras clave: edeago, escleritos, genitalia masculina, pardmeros, saco interno, Scarabaeidae.

Abstract

Scarabaeidae is a family of coprophagous beetles which are important as bioindicators of disturbed areas of
different habitats. The taxonomy of the group has been quite elaborated and for most of the groups there
are recent revisions, however one of the most interesting patterns in the evolution of animals with internal
fertilization is the diversity of the morphology of the male genital organ, besides, the male genitalia has
characters where the variation is minor compared to the external morphology. Thus, genitalia analysis helps
the separation of closely related species and supraspecific taxonomy, due to genital structures change linearly
at a constant speed that the characters derived from external morphology. To address the analysis of male
genitalia and its prospects, it is important to collect the works that have been developed on coleopterans, to
lay the groundwork for upcoming studies on the male genitalia of these groups.
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1. Introduccion

Scarabaeidae es una familia de coledpteros que
comprende aproximadamente 6000 especies en el
mundo [1]. Presenta gran diversidad, tanto en modos
de vida como en morfologias. Los escarabajos co-
préfagos (Scarabaeinae), por su parte, son un gremio
bien definido de esta familia, importantes en el pro-
ceso de reciclaje de nutrientes en los ecosistemas, y
que pueden verse afectados por las alteraciones me-
dioambientales, lo que hace de este un taxén ideal
para la investigacion sobre la biodiversidad y con-
servacion. Scarabaeinae es un grupo monofilético
y cosmopolita, del cual se conocen mundialmente
cerca de 234 géneros y 5000 especies [1]. Cambe-
fort [2] dividi6 la subfamilia en doce tribus, diez de
las cuales estdn representadas en el Nuevo Mundo
y las otras dos se limitan al Viejo Mundo (Gymno-
pleurini y Scarabaeini). En la region neotropical, se
encuentran 70 géneros y cerca de 1300 especies,
cuyos porcentajes en Colombia son del 50y 21 %
respectivamente [3].

En los trabajos de Hanski y Cambefort [4], Halft-
ter y Favila [5], Favila y Halffter [6], y Escobar y
Halffter [7], se plantea el uso de escarabajos copré-
fagos como un buen grupo bioindicador de pertur-
baciones en diferentes hébitats y en los bosques tro-
picales, para medir los efectos de la accién humana
en lo referente a la alteracién y fragmentacion de
habitats. La ecologia de los escarabajos copréfagos
(Scarabaeinae) esta basada principalmente en la ex-
plotacién competitiva de un recurso alimenticio rico
nutricionalmente, como el excremento de grandes
vertebrados, en especial mamiferos omnivoros y her-
bivoros, ya que este constituye la principal fuente
alimenticia de larvas y adultos [2, 8, 5, 9], cuyos nu-
trientes son reincorporados a la cadena alimenticia o
al ciclo de nutrientes [10, 11, 12]. Este recurso puede
resultar particularmente atractivo para los escaraba-
jos, debido a su alto contenido en nitrégeno y fésforo,
elementos necesarios en los diferentes procesos me-
tabdlicos [4]. Ademads, participan en la aireacion del
suelo, la dispersion secundaria de semillas y como
agentes de control bioldgico de parasitos presentes
en las heces [13, 4], puesto que al enterrar el estiércol
impiden que los dipteros ovipositen y puedan multi-
plicarse, contribuyendo de esta forma al control de
la diseminacién de enfermedades infectocontagiosas
[14].
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Por otra parte, estos insectos son importantes en
estudios de biodiversidad por ser sensibles a per-
turbaciones que alteren tanto la estructura como el
microclima del habitat [8, 15, 16]. Dentro de los
atributos de los Scarabaeinae, que se consideran in-
dicadores ecosistémicos, estdn la captura facil, la
ejecucion de protocolos de muestreo estandarizables,
su papel en el funcionamiento de los ecosistemas, y
el conocimiento que se tiene en cuanto a su taxono-
mia, distribucidn e historia natural [17].

El conocimiento de la fauna de escarabajos co-
préfagos en ecosistemas en peligro de extincién, es
una herramienta fundamental para establecer la im-
portancia del impacto antrépico, ya que los factores
que definen la biologia y distribucién de sus pobla-
ciones se ven seriamente afectados por el nivel de
impacto [4]. La mayoria de estudios sobre escara-
bajos coprofagos estan registrados para Colombia
[18, 19, 3, 12, 20, 21, 22, 23, 24], Bolivia [25, 26] y
Brasil [27]. Sin embargo, los trabajos realizados en
Colombia se han enfocado en inventarios, estudios
de diversidad y estudios regionales [6]. Pocos traba-
jos se han centrado en la taxonomia y sistemaética, no
obstante, Medina y Lopera [28] presentan una clave
para la identificacién de los géneros Scarabaeinae
de Colombia. Vitolo [29, 30], por su parte, estudié
los escarabajos de la tribu Phanaeini, y mostré aspec-
tos de la taxonomia, la distribucién y las claves de
identificacién de las especies presentes en Colombia.

La seleccion de estos escarabajos como un grupo
indicador, se debe a la facilidad en la identificacion
de las especies del grupo [5, 31, 32]. Aunque en la
ultima década se ha avanzado en la taxonomia de los
géneros, para muchos atdn faltan revisiones recientes
que permitan delimitar correctamente las especies,
unidad fundamental en los miltiples estudios biol6-
gicos con los escarabajos copréfagos [3, 32]. Por lo
tanto es indispensable que se realicen descripciones
detalladas y completas de las especies del diverso y
complejo grupo Scarabaeinae.

Por otra parte, uno de los caracteres ampliamente
utilizados en la sistemadtica y taxonomia de todo el
orden Coleoptera, es el 6rgano genital masculino, de-
bido a la dificultad en la separacién de especies por
caracteres morfoldgicos externos, pues, en algunos
casos, las especies son cripticas con nichos ecologi-
cos compartidos. Por eso, el uso de la morfologia
del 6rgano genital de los machos ha sido ttil para
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separar y definir grupos naturales de especies [33],
puesto que reduce notablemente la confusién que
puede presentarse con la variacién poblacional, faci-
litando la separacion de especies proximas, incluso
la taxonomia supra especifica.

Teniendo en cuenta que las estructuras genitales
cambian de forma lineal a una velocidad mas cons-
tante que los caracteres derivados de la morfologia
externa, y que su evolucién parece estar sometida a
mecanismos de control distintos de los que actian
sobre los caracteres adaptativos, resulta mucho mas
confiable un analisis de las afinidades supra especi-
ficas, que el convencional basado Unicamente en la
morfologia externa [34]; sin embargo, algunos au-
tores admiten que el uso de caracteres taxonémicos
genitales en insectos estd sometido a procesos de
rapida divergencia [35, 36].

El 6rgano genital, tanto de machos como de hem-
bras, ha sido utilizado por muchos taxénomos pa-
ra corroborar las especies descritas por caracteres
morfolégicos. Asi, estudiar la familia Scarabaeidae
teniendo en cuenta la genitalia masculina, dard las
herramientas para la incorporacién de nuevos datos
taxondmicos a los bancos de informacién y para la
conformacién de los inventarios nacionales de la
biodiversidad.

2. Resultados y discusion

2.1. Genitalia masculina en

Scarabaeoidea

Desde la perspectiva morfoldgica, los genitales
masculinos constituyen uno de los grupos mas diver-
sos en el reino animal, en el que existe un sinnimero
de disenos [37]. La historia del uso de la estructura
del aparato genital para diferenciar especies, cuenta
ya con mds de un siglo de antigiiedad, tiempo duran-
te el cual los métodos de estudio han ido mejorando
considerablemente [38].

Pese a que la diversidad de la morfoldgica genital
es un tépico interesante, se sabe muy poco acerca
de las causas de su evolucidn, y, hasta ahora, se han
sugerido tres hipétesis para explicar las causas de
la evolucidn del érgano genital masculino. Segtn la
primera, llave-cerradura, para evitar principalmente
el apareamiento con miembros de otra especie; de
acuerdo con la segunda, pleiotropia, la diversidad de
los genitales no tiene una base funcional; y segin
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la hipétesis de seleccidn sexual, los caracteres que
componen los genitales estdn sujetos a seleccién, del
mismo modo que ocurre con los caracteres sexuales
secundarios [37].

Los primeros estudios de las piezas genitales de
insectos, son probablemente los efectuados por Au-
doin sobre himendpteros [39, 40], sin embargo son
Sharp y Muir [41] quienes presentan, ademas de la
anatomia comparada, consideraciones taxondmicas
del uso de las estructuras de la genitalia masculina.
Franz (1929), por su parte, expuso las bases para el
estudio de la estructura interna del edeago [38]. El
primer autor en describir una especie nueva y pre-
sentar una imagen del saco interno fue Pereira, y el
primer estudio comparativo detallado de las piezas
del saco interno para resolver un problema sistemati-
co, lo realizé Binaghi en 1969 [40].

Los trabajos sobre genitalia masculina en Sca-
rabaeoidea permiten aumentar la comprension de
las relaciones filogenéticas y taxonémicas dentro
de la familia. Al respecto, vale anotar que Sharp y
Muirv (1912) inician el primer estudio comparativo
sobre la morfologia del érgano genital masculino
en los coledpteros. En este trabajo se hace la des-
cripcion detallada de este 6rgano en especies como
Phanaeus lugens perteneciente a la tribu Phanaeini;
posteriormente [42] se determinan como caracteres
diagndsticos para la taxonomia de Onthophagus, el
saco interno y las ldminas copulatorias de la genitalia
masculina. Zunino [43] también estudia el género
Onthophagus haciendo descripciones de la genitalia
de ambos sexos, y esquematiza con detalle la arqui-
tectura del saco interno del 6rgano genital masculino
destacando de esta manera caracteres taxonémicos
diagnoésticos para cada una de las especies del géne-
rO.

En trabajos sobre especies de Copris afro-
tropicales realizados por Nguyen-Phung y Cambe-
fort [44, 45, 46], se definen grupos enteros de espe-
cies con ayuda del érgano genital masculino, princi-
palmente sobre la base de caracteres del saco interno,
y se describen asi seis nuevas especies, que incluyen
dos subespecies. Matthews [47] hace una revisién
de la tribu Scarabaeini “Canthonina” de Australia
teniendo en cuenta 38 caracteres morfolégicos, den-
tro de ellos la capsula del 6rgano genital, y describe
tres géneros y 52 especies nuevas con base en estos
caracteres.
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La exploracién de nuevos caracteres importantes
para determinar relaciones filogenéticas basadas en
las genitalias masculinas y femeninas, fue hecha por
Zunino y Halffter [34] con un grupo de especies de
Onthophagus americanos; en este trabajo se estu-
diaron los aparatos copuladores, lo que proporcion6
informacién para la filogenia del grupo.

D’Hotman y Scholtz [48] estudian el significado
filogenético del 6rgano genital masculino utilizan-
do 350 especies de 12 familias de Scarabaeiodea.
Ellos proponen una filogenia dentro de la superfa-
milia basados en este 6rgano, ademds de establecer
la terminologia, la morfologia y los tipos de edeago
para el estudio de la genitalia masculina. En otro
trabajo, D’Hotman y Scholtz [49] proponen carac-
teres como la esclerotizacién de las piezas basales
del saco interno, la presencia o ausencia de la pieza
dorsal basal y pardmeros extendidos, la posicién de
la fusién de las temonas y el estado de desarrollo de
la cépsula genital, para establecer filogenias dentro
de los Scarabaeiodea.

Con el estudio de la genitalia masculina de la
tribu Sisyphini se determiné que para este grupo la
faloteca tiene un modelo general constante, mientras
que caracteres como la esclerotizacion de estructuras
del saco interno variaban de acuerdo con las especies
[50]. En la revisién del género Ontherus, Genier [51]
hace descripciones morfoldgicas muy detalladas del
edeago, pardmeros y un esclerito del saco interno
de las especies, las cuales le permitieron proponer
caracteres para realizar la filogenia del grupo.

Barbero et al., [52] trabajaron las relaciones filo-
genéticas en el género Scarabaeus. La mitad de los
caracteres utilizados son de anatomia interna de la
genitalia masculina y femenina, lo cual confirma la fi-
logenia propuesta por caracteres morfoldgicos. Otro
andlisis filogenético que se hizo teniendo en cuenta
el saco interno, en el que se reconocen estructuras
como la lamela copulatriz y las piezas intermedias,
muestran la parafilia entre las tribus Coprini y Di-
chotomiini [53].

La importancia de la genitalia masculina en la
separacion de especies en la subfamilia Scarabaei-
nae, ha venido incrementiandose en los dltimos trein-
ta afios [50, 48, 34]. Estudios como el de Lopez-
Guerrero [33], donde la genitalia masculina de los
géneros Eurysternus y Sisyphus es analizada, provee
una descripcion general del edeago y hace énfasis en

42

las estructuras del saco interno para la caracteriza-
cioén de estas especies.

Kohlmann [54] describe nuevas especies de Afeu-
chus con base en la genitalia masculina. Mediante el
andlisis del saco interno se determinaron caracteres
de importancia taxonémica como la lamela apical.
Con el estudio de las estructuras del saco interno,
parameros, falobase y los escleritos vulvares, Reid
[55] revisa el complejo de especies del género Cop-
todactyla, donde se logra separar especies cripticas
con la ayuda de caracteres del saco interno antes no
utilizados.

Las caracteristicas del edeago y la forma de los
pardmeros son caracteres de valor taxonémico para
Canthon [56]. Los escleritos del saco interno tam-
bién fueron evaluados y fue establecida la termi-
nologia para los diferentes tipos: esclerito circular,
esclerito elongado y esclerito placa. Se resalta el tra-
bajo de Gonzalez et al. [18], quienes, ademas de los
escleritos mencionados, incluyen el esclerito medial
como cardcter taxonémicamente importante.

Por otra parte, House y Simmons [36] estudian la
morfologia genital de Onthophagus taurus, con el
objetivo de determinar si la variacién en la morfolo-
gia genital masculina influye en el éxito reproductivo
de la especie; sin embargo, no establecen una termi-
nologia para los escleritos del saco interno, sino que
los enumeran para hacer la caracterizacién de ellos.

Frolov y Scholtz [57] hacen una revisién del géne-
ro Macroderes, y analizan el edeago y los escleritos
del saco interno para cada especie. Con estos carac-
teres determinan seis especies nuevas, y sefialan, en
particular, que la forma de un esclerito del saco in-
terno es un caricter diagndstico importante para el
género. Por su parte, Lopez-Guerrero [58] revisa el
género Dichotomius en México, donde examina las
estructuras genitales de ambos sexos. Para el andlisis
de la genitalia masculina evalia el edeago (falobase
y parameros), las estructuras esclerotizadas del saco
interno, debido a que estos caracteres pueden contri-
buir a clarificar la identificacion de las especies del
género.

En relacién con la genitalia masculina y femenina
de Phanaeus, Price [59] hace las primeras descrip-
ciones ilustradas de los genitales masculinos y de
las espermatecas, para las especies P. vindex, P. dif-
formis y P. igneus. La cépsula genital, es decir, la
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falobase y pardmeros y los escleritos del saco interno,
revelaron diferencias en la forma y la esclerotizacién
en las tres especies.

El trabajo de Werner y Simmons [60], sobre la
evolucién de los genitales masculinos y la funcio-
nalidad de los escleritos genitales en Onthophagus
taurus, muestra que la seleccion sexual ha sido im-
portante en la evolucion de la morfologia genital.
Hay pocos estudios sobre morfologia funcional, no
obstante, este es un primer acercamiento en el que se
muestra que tres de los escleritos forman una unidad
funcional integrada que genera el espermat6foro de
forma tubular y ofrece su apertura a la espermateca
de la hembra.

Tarasov y Solodovnikov [61], basados en caracte-
res de la morfologia externa, muestran la sistematica
actual de la tribu Onthophagini, debido a que en esta
se han presentado varios conflictos entre la filoge-
nia molecular y la clasificacion basada en caracteres
morfoldgicos, sin embargo haciendo un analisis de
las hipdtesis filogenéticas, de 91 caracteres morfo-
l6gicos que evaluaron, aquellos que pertenecen a
los escleritos, el edeago y la falobase aportan para
definir relaciones filogenéticas fuertes, por lo tan-
to, ellos establecen terminologia para la falobase y
determinan la variacién de la lamela copulatrix.

En 2013, Medina et al. [62] examinan la genitalia
interna y externa de once tribus de la subfamilia
Scarabaeinae, describen y homologan las estructuras
presentadas por otros autores, explican la variacion
del segmento genital, el edeago, el saco interno, sus
escleritos y rdspulas, ademds proponen para facilitar
el estudio de la genitalia, dividir el saco interno en
cuatro areas: basal, submedial, medial y apical.

2.2. Morfologia de los genitales masculinos
en Scarabaeinae

Uno de los patrones mds interesantes en la evolu-
ci6n de los animales con fertilizacion interna, es la
diversidad de la morfologia genital masculina [37].
Desde la perspectiva morfolégica, los genitales, prin-
cipalmente los masculinos, constituyen uno de los
6rganos mas diversos en el reino animal, donde exis-
te un sinnimero de disefios [63]. Otro aspecto, es
el conocimiento de las funciones adicionales a la
trasferencia de esperma de los genitales, ya que se
lograria analizar el efecto de la variacién de esos
caracteres en el éxito reproductivo.
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Pese a que la diversidad de la morfologia genital
es un tépico muy interesante para trabajar la taxono-
mia de grupos, sélo desde la dltima década se estan
trabajando estos caracteres en la taxonomia y filoge-
nia de grupos de insectos [40, 44, 45, 46, 47, 34, 51,
54, 18].

En Scarabaeidae, los caracteres del 6rgano copula-
dor muestran consistencias intraespecificas mayores
que las que suelen ocurrir en los caracteres morfol6-
gicos externos [65], mientras que estos tltimos estdn
fuertemente condicionados en su evolucién por la
presion selectiva del medio [18]. La morfologia de
la genitalia interna del macho puede estar menos
expuesta a seleccién por parte de condiciones am-
bientales, aunque puede estar influida directamente
por seleccién sexual [66, 18].

El 6rgano genital masculino de los escarabajos
copréfagos estd conformado por varias estructuras.
En los Scarabaeinae, el érgano copulador del macho
se llama edeago y estd conformado por tres partes,
las temonas que son unas ldminas quitinosas que
recubren el edeago, la falobase o pieza basal y un
par de pardmeros que se articulan al extremo distal
de la falobase, estas partes conforman una cdpsula
externa quitinosa que contiene el saco interno [41,
48]. El edeago ha tenido un valor taxonémico, en
particular por los pardmetros de su forma, angulo y
simetria.

Dentro de la cdpsula del edeago se encuentra el
saco interno, o bolsa membranosa y alargada donde
se distinguen diferentes zonas (basal, sub-medial,
medial y apical), en las que se hallan diferentes es-
cleritos envueltos en una membrana gruesa.

El segmento genital se deriva del noveno segmen-
to abdominal [49], el cual se conecta al pigidio ro-
deando y soportando el edeago, el segmento genital
presenta placas esclerotizadas ventrales y laterales,
estas placas varian en posicion, orientacion, forma y
grado de esclerotizacién [62], varios autores ha to-
mado caracteristicas del segmento para la definicién
de especies y en filogenia [67].

3. Perspectivas

Teniendo en cuenta el avance de las técnicas de es-
tudio de la genitalia masculina y la propuesta de
Medina et al. [62] sobre la unificaciéon de la no-
menclatura desarrollada para los componentes del
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6rgano genital masculino, el reto es abordar cada
uno de los géneros de la tribu de la subfamilia Sca-
rabaeinae [35], ademds de proveer una consistencia
en las descripciones e ilustraciones de la genitalia
del macho para facilitar propuestas de homologias.
Lamentablemente, en la actualidad este tipo de labor
es bastante dispendiosa y depende mucho de la ética
del investigador, pues la descripcién del 6rgano ge-
nital masculino puede ser muy subjetiva, segtin las
observaciones que se hagan de este.

En términos generales, el enfoque taxondémico de
la genitalia masculina representa una informacién
muy valiosa y adicional a los caracteres morfol6-
gicos, ademads de aportar a la investigacién de la
filogenia de los grupos. Es importante, igualmente,
integrar el conocimiento de morfologia y sistemdtica
con la entomologia aplicada, para disponer de esta in-
formacién en los diferentes estudios ecolégicos que
se hagan. También es de relevancia hacer andlisis de
la correlacion entre las estructuras de la genitalia de
machos y hembras, conjuntamente con los estudios
de morfologia funcional del comportamiento de la
c6pula y ovoposicion.
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