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RESUMO

Os processos evolutivos agem sobre os comportameio® animais,
favorecendo aqueles que aumentam a chance de isé@b@Es e o
sucesso reprodutivo dos individuos. A intensidade ird/estimento
parental esta frequentemente relacionada com csSuaeprodutivo,
existindo um balancotr@de-off) entre o numero de filhotes e o
investimento na prole, pois 0s organismos possuEnpd e energia
limitados. Em muitos animais é observado que paderhuma variagao
no investimento parental em resposta ao ambien&ée disso, o
tamanho dos individuos também é um fator que inflize na
intensidade de investimento parental. Os besourol-bosta
(Coleoptera: Scarabaeinae) se alimentam de fezesamacas de
animais, formando bolas arredondadas (bolas-alojecbm seu
alimento e as rolando para outro local. Para seodegir, as bolas-
alimento sdo remodeladas e é onde a fémea ovip&mitaando uma
bola-ninho. Portanto, a quantidade de recurso digpbpara a larva em
desenvolvimento € restrita & quantidade provisianpelos pais. Em
condi¢Bes naturais, 0 excremento é um alimentoatigreza escassa e
transitoria,especialmente em ambientes tropicais. Este estiadoinou
avaliar a influéncia tanto do tamanho dos indiveEdaomo da limitac&do
de alimento no processo de construcdo de bolagfiare bolas-ninho
na subespéci€anthon rutilans cyanescens. Os experimentos consistiam
em variar a quantidade de alimento (1 g e 5 gtadeara casais adultos,
que foram classificados como “Pequenos” ou “Grahdksacordo com
seu peso. Foram utilizados 28 casais, 7 de catlmato, portanto
tanto casais “Pequenos” como “Grandes” receberamntglades
diferentes de alimento (1 g e 5 g). Os resultadostraram que os
casais “Pequenos” construiram um ndmero maior testadimento do
que os “Grandes", entretanto, essas bolas eramregeam peso, com
ambas quantidades de alimento. Em relacdo as bivlas; os casais
“Grandes” construiram uma quantidade maior do cuéPaquenos”,
essas bolas-ninho também foram maiores. O tamaphimdividuo,
portanto, afeta o seu investimento na prole e pelssente no seu
sucesso reprodutivo. No estudo também foi obsengu® ao ser
ofertado menos alimento, os individuos produzemangnantidade de
bolas-alimento e bolas-ninho com menos pesso indica que
alteracdes ambientais podem influenciar na aling@iota reproducao de
Canthon rutilans cyanescens.



Palavras-chave Ecologia Comportamental. Comportamento animal.
Trade-off. Investimento parental. Sucesso reprodutivo. Seaidae.



ABSTRACT

The evolutionary processes act on animal behafaonring those that
optimize the chance of survival and the reprodectiuccess of the
individuals. The intensity of parental investment dften related to
reproductive success and there is a trade-off iwbe number of
progeny and the amount of investment per offspragythe organisms
have limited time and energy available. In manyaoigms a variation
in the parental investment can be observed in respoto the
environment and furthermore the size of the indiald can also be a
factor affecting the intensity of parental investineDung beetles
(Coleoptera: Scarabaeinae) feed on dung or aniarabsses, forming
round balls (food balls) with the food and rollingem away. For
reproduction, the food balls are remodeled andehwmle lays an egg in
it, forming a brood ball. The amount of resourcesilable for the
developing larvae is then restricted to the amquovisioned by the
parents. In natural conditions, dung is a scarce teansitory food
source, especially in tropical environments. Thisdg sought to
evaluate the influence of both individual size &mad restriction in the
construction of food and brood balls in the speasthon rutilans
cyanescens. The experiments consisted in varying the amobfdad (1
g and 5 g) offered to adult couples, which werasifeed as “Small” or
“Large” according to their weight. 28 couples werged, 7 for each
treatment, meaning both “Small” and “Large” coupleseived different
amounts of food (1 g and 5 g). The results showat‘Small” couples
constructed more food balls than “Large” ones, haxethese balls
were smaller in weight, on both amounts of food fédrsthe brood balls,
“Large” couples constructed a larger amount tham&®' couples and
these balls were also larger. Therefore, the dizkenindividuals affect
their investment on the offspring and possibly heit respective
reproductive success. In this study it was alsoentesl that when
offered less food, the individuals produced a senadimount of food
balls and brood balls with less weight. This inthsathat environmental
changes might influence feeding and reproductio@anthon rutilans
Cyanescens..

Keywords: Behavioral ecology. Animal behavior. Trade-offaréntal
investment. Reproductive success. Scarabaeidae.
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1. INTRODUCAO

A ecologia comportamental € um ramo da Biologia puapde
buscar o valor adaptativo dos comportamentos e @@ngder as bases
ecoldgicas e evolutivas que os moldaram ao longdedpo (DEL-
CLARO, 2010). Neste contexto, 0s processos evalstséo centrais,
pois espera-se que a selecdo natural favoreca ctammmtos que
maximizem a chance de sobrevivéncia e o sucessodigjyo dos
individuos (DAVIES et al., 2012)Considerando que 0s organismos
possuem tempo e energia limitados, os recursosndeee divididos
entre as varias funcdes do individuo, de formarquarsos alocados a
uma funcdo ndo podem ser utilizados para outra,stitgindo
compromissos que, de forma geral, sdo selecionadosongo da
evolugdo para permitir o melhor ajustamento indigid possivel
(RICKLEFS, 2010). Esta é a base do conceitdrade-off, que é parte
integral da histéria de vida dos organismos.

A contribuicdo de determinado comportamento pasu@esso
reprodutivo influencia diretamente na aptidaofidness do individuo
em questdo (KREBS & DAVIES, 1997). O investimentrgntal foi
um conceito inicialmente proposto por Robert Tevér972, p. 139)
que considerava como “qualquer investimento pe#is @m uma prole
individual que aumenta a chance da prole sobre@giportanto, o
sucesso reprodutivo) a custa da possibilidade dasde investir em
outra prole”. Se o investimento parental é impddampara a
sobrevivéncia ou crescimento da prole, quanto nfaron investimento
por filhote, menor sera o nimero de filhotes quéepdo ser cuidados
por vez. Isso foi primeiramente observado por L@&47), entendendo
que existe um balaco drade-off entre 0 nimero e o tamanho da prole.

Em 1974, Smith & Fretwell descreveram um modeloeméitico
propondo analisar o tamanho 6timo de prole. Assdaigue um
minimo de investimento € necessario para a soténesia do filhote e
gue, acima deste nivel, a relacdo entre os recarsagvidos e ditness
da prole é positiva, concluiram que existiria unvehiétimo de
investimento parental e quefiiness dos pais seria maximo quando
investindo igualmente em todos os filhotes. Outrestudos
subsequentes apontaram que outros fatores tambéderigm
influenciar no tamanho étimo da prole e no investito parental, como
a qualidade dos recursos e a heterogeneidade eevisipilidade
ambiental (McGINLEY et al, 1987). Neste contextoa
imprevisibilidade ambiental é apontada como favemdo gendtipos
gue produzem proles de tamanhos variaveis (KISHNIBHIDA,
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2006), o que pode ser visto como uma adaptacddeeai®s variaveis
(CAPINERA, 1979; McLAIN & MALLARD, 1991; AVELAR, 193;
CHARPENTIER et al., 2012).

Em muitos grupos de animais é observado que fémpedsm
produzir um menor nimero de uma prole grande emeat@s pobres e
um numero maior de uma prole pequena em ambiertEs r
(CLUTTON-BROCK, 1991; FOX & CZESAK, 2000) como urf@ma
de lidar com condi¢Bes adversas. Heade-off pode ser observado em
varios grupos de insetos, com estudos focando ipalmente na
relacdo entre tamanho e nimero de ovos (LEATHERWRRAND,
1987; GARCIA-BARROS, 1992; WALLIN et al., 1992; LBMNCE &
FOIL, 1993; FOX et al., 1997; GUNTRIP et al., 199¥luitos estudos
também apontam uma relagéo positiva entre o tamdafidémeas e a
intensidade de investimento parental (ALCOCK, 19P&RKER &
BEGON, 1986; FORD & SEIGEL, 1989; LARSSON, 1989; R@BIA-
BARROS, 2000). Os insetos da ordem Coleoptera, &dampelos
besouros, constituem o grupo com maior nimero gécess dentre
todos os seres vivos e sdo interessantes em tetlmosstudo de
tamanho, jA que sao holometabolos e ao cumprir tamoeefose
completa o adulto ndo vai sofrer mais transformsigfgetamanho.

Os besouros da Familia Scarabaeidae, SubfamilimlSzinae
sdo chamados de “rola-bosta”, devido ao seu caistite
comportamento de formar bolas com seu alimentopgdem ser fezes
ou carcacas de animais, e leva-las para outro IgtALFFTER &
EDMONDS, 1982).Sdo considerados insetos sub-sociais, visto que
pode existir cooperacdo entre macho e fémea duamecesso de
nidificacdo e também cuidado parental (HALFFTER97)9 As bolas
construidas pelos casais ou individualmente poderndes dois tipos: as
de formato esférico sdo chamadas de bolas-alimea®m com formato
de péra sdo chamadas de bolas-ninho. As bolasratingfio usadas
como depdsito de alimento para os adultos e ass{oalo séo
remodeladas a partir de bolas-alimento, onde ad&moéde ovipositar e
onde a larva ira se desenvolver (HALFFTER, 199%ytdnto, a larva
fica confinada dentro da bola-ninho e a quantidaée alimento
disponivel para seu desenvolvimento € limitadaa@ntidade fornecida
pelos pais.

O fornecimento de alimento pelos pais pode entdp se
considerado uma fonte de influéncia ambiental ergflete nofitness
dos pais e da prole, através dos chamados “efggtosticos indiretos”,
onde individuos de uma geracédo podem afetar ogiéhis da geracao
subsequente através do ambiente que proporciona@LiP\et al.,
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1998; HUNT & SIMMONS, 2000). Na presenca de quatih
abundantes de excremento e pouca competicdo, fémpedsm
abastecer bolas-ninho com grande quantidade deergtm Em
contrapartida, quando a quantidade de excremditotéda ou existem
altos niveis de competicao, isso poderia resultaruena quantidade
limitada de alimento que pode ser utlizada pargrogucéo
(SCHOLTZ, 2009a). Isso pode ocasionar uma compéosagtre o
numero total de bolas-ninho para as quais é pddeinecer alimento e
a média de alimento disponivel individualmente pzada bola-ninho
(SCHOLTZ, 2009b), o que possivelmente afeta o tdmalo individuo
gerado (LEE & PENG, 1981; MOCSEK, 1998; HUNT & SIMMIS,
2000, 2002; KRYGER et al., 2006).

Em ambientes naturais, 0s besouros rola-bosta ®aoon
excrementos de variadas qualidades, sendo um atinten natureza
escassa e transitoria. I1sso é especialmente olsemm ambientes
tropicais, pois a combinacdo de altas temperatrasuvas acelera a
decomposicdo (GILL, 1991). Além disso, florestampitrais tendem a
possuir uma baixa densidade e biomassa de grandesifarns
(HALFFTER & MATTHEWS, 1966). A competicdo por resos
também é freqliente, evidenciada tanto pela al@a daximigracédo de
besouros para armadilhas (HANSKI & CAMBEFORT, 196@&ino em
observacdes de campo, onde podem ocorrer em goguaentrados
tanto temporal quanto espacialmente (BARTHOLOMEW &
HEINRICH, 1978).

Portanto, o que se observa é que muitas das miscip
caracteristicas de Scarabaeinae demonstram uméntadevolutiva
em direcdo a adaptacBes fenotipicas e comportaimepara a
exploracdo eficiente das fezes e como respostatas #hxas de
competicdo (HALFFTER & EDMONDS, 1982). Assim, tant
competicdo na fonte alimentar quanto o tempo emaje&cremento
fica disponivel sé@o fatores limitantes no procedsoconstrucdo de
bolas-alimento e bolas-ninho. Desta forma, é pebgjue exista um
controle comportamental que funcione como uma tieatade
minimizar os efeitos da variacdo ambiental encdatrgpor esses
organismos, considerando que a quantidade de dbnfi@mecida pelos
pais através da construcdo da bola-ninho podeeimfiar o tamanho
dos filhotes e que é postulado que individuos mmahaiores podem ter
maior sucesso reprodutivo (HUNT & SIMMONS, 2001; AMORRO-
FLORESCANO & FAVILA, 2008; CHAMORRO-FLORESCANO et
al.,, 2011) e que fémeas maiores possuem maior \Sodneia e
fecundidade (HUNT et al., 2002).
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Portanto, este estudo visa avaliar tanto a inflizZédo tamanho
dos individuos como a de condi¢cdes adversas —noastea limitacéo
de alimento— no processo de constru¢do de bolawialo e de bolas-
ninho da subespécie de Scarabaei@aathon rutilans cyanescens.
Caso seja observado que exista uma variacao deoctamento das
fémeas em resposta ao ambiente, seria provavelsgoeafetasse o
comportamento de nidificacdo e o desenvolvimentzalaassim como
o tamanho dos adultos nascidos da geracdo filiaue poderia
parcialmente explicar a grande variagdo de tamawbgporal
encontrada nesta subespécie. A hipétese do trabafleoque quando a
qgualidade ambiental diminui, ou seja, ha menostafde alimento, o
comportamento das fémeas possa se modificar pata teompensar
essa alteracdo ambiental, podendo fazer uma memantigade de
bolas-ninho de um tamanho padrdo ou uma mesmaidad@tde bolas-
ninho de menores tamanhos.
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2. OBJETIVOS
2.1 Objetivo geral

O objetivo deste estudo € avaliar a influéncia dantidade de
recurso alimentar disponivel e do tamanho dos qaise 0 nimero e o
tamanho das bolas-alimento e das bolas-ninho fpélss besouros da
subespécigCanthon rutilans cyanescens para verificar se existe uma
compensacao entre 0 nimero de bolas-ninho e o teEndas mesmas

(peso).

2.2 Objetivos especificos

« Avaliar se a disponibilidade de alimento oferecidfiuencia na
quantidade e no tamanho das bolas-alimento.

« Analisar se existe influéncia do tamanho dos paigjueantidade e
no tamanho das bolas-ninho.
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3. MATERIAL E METODOS

3.1 Coleta de escarabeineos

As coletas foram realizadas em dois locais com tagge de
Mata Atlantica dentro do municipio de Florian6polia llha de Santa
Catarina, Brasil: na Unidade de Conservacdo Amaiedtesterro
(UCAD), localizada em 27°31'56" S e 48°30'44” O e ®arque
Municipal da Lagoa do Peri, localizado em 27°4392 48°30'37” O,
durante os meses de setembro e outubro de 2016.

Para a coleta foram utilizadas armadilhas de qpeda insetos
Vivos que consistiam em potes plasticos (8 cm teaake 15 cm de
didmetro), com furos na base para escoamento de, &gie eram
enterrados ao nivel do solo, preenchidos com 5 eneda do préprio
local e iscados com fezes de cachorro domésticmdaty do Biotério
Central da UFSC. Por fim, eram tampadas com tamguastadas para
permitir a entrada dos individuos.

Foram instaladas 10 armadilhas na Unidade de Gt
Ambiental Desterro (UCAD) e 10 no Parque Municipgal Lagoa do
Peri, totalizando 20 armadilhas no total. As meserasn dispostas ao
longo de uma trilha de 500 m, sendo que em cad@@ gpoam instaladas
duas ou trés armadilhas a uma distancia de aprdaimente 10 metros
uma da outra. Durante a manha eram colocadasassdsapds 48 horas
as armadilhas eram verificadas e os individuosCdethon rutilans
cyanescens eram identificados pelas suas caracteristicas hagitas
(Figura 1) e logo coletados, enquanto besourosuttasespécies eram
devolvidos ao mesmo local.
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Figura 1 - Individuos d€anthon rutilans cyanescens. A: vista frontal. B: vista
superior.

A) B)

Fonte: Fotos da autora

Os animais coletados eram colocados juntos em uenfechado
e preenchido com terra, e transportados para a dsalariacdo do
Laboratorio de Ecologia Terrestre Animal do Depasgato de Ecologia
e Zoologia (LECOTA/ECZ), Centro de Ciéncias Biokas (CCB), da
Universidade Federal de Santa Catarina (UFSC).

3.2 Triagem e manutencao em laboratdrio

No laboratério, os insetos foram mantidos sob teaipea
constante de 24°C, fotoperiodo de 12 horas (7 h9ak) e umidade
relativa do ar em 70%. Os individuos eram sexapesados e foram
mantidos individualizados em potes separados (& x 5 cm) até o
inicio do experimento. Para tanto e também no decdo experimento,
foi utilizada uma balanga analitica Adventurer —AWFE, com preciséo
de 0,0001 g. Os potes eram preenchidos com ceréame de terra
semi-esterilizada em forno micro-ondas e os animafitisentados duas
vezes por semana com fezes de cachorro doméstjcario que a terra
era umidificada uma vez por semana.

Para a sexagem foi utilizada uma lupa estereosopigis 0
dimorfismo sexual é encontrado na ponta das peamdsriores: as
fémeas possuem o esporao apical espiniforme, afiEtjuanto que nos
machos o espordo € alargado, em forma de esp&tAlaFFTER &
MARTINEZ, 1997) (Figura 2). Os individuos que pdssn essa parte
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desgastada ou quebrada, ndo permitindo a ideg@ificando foram
incluidos no experimento. Também foi observada aded dos
individuos, com base em dois parametros: brilhéldm e desgaste da
tibia, neste caso individuos considerados velho®hém ndo foram
incluidos.

Figura 2 - Dimorfismo sexual em@anthon rutilans cyanescens observado na
extremidade da perna anterior. A: Fémea, espordcalapspiniforme. B:
Macho, esporéo alargado, em forma de espatula.

Fonte: Fotos da autora

3.3 Montagem do experimento

Para o experimento, os casais foram realocadosnéidos em
potes maiores (10 cm de altura e 13 cm de diamedd®)potes eram
preenchidos com 5 cm de terra semi-esterilizaddoeno micro-ondas
e eram dispostos de forma aleatéria nas prateldvdaboratério. Os
casais eram alimentados duas vezes por semanaezeside cachorro
doméstico e a terra umidificada uma vez por semana.

Para identificar os individuos por tamanho, todasarh
novamente pesados, no mesmo dia, para evitar queg¢bes de peso
durante o tempo em que permaneceram no laboratfiienciassem na
montagem do experimento.
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Os experimentos consistiram em variar a quantidiedalimento
ofertada a casais adultos para alimentacdo e aaddp. Era ofertado,
respectivamente, 1 g e 5 g de fezes de cachorr@stmm para cada
casal, a escolha do tipo de alimento e da quamtit@daseada em um
trabalho anterior realizado no laboratério (WUERGEG16), no qual
se observou que com 5 g de excremento de cachomeésiico por
casal havia excedente alimentar. Além disso, or feamanho dos
individuos foi avaliado nos experimentos. Portarfitsam realizados
guatro tratamentos com sete réplicas cada, comopar@J abela 1.

Tabela 1 - Descricdo dos tratamentos a serem adabz no experimento:
Diferentes quantidades de alimento e tamanhosdilddinios.

Tratamento Tamanho Numero de Numero de
Fémeas Machos
19 Pequeno 7 7
59 Pequeno 7 7
19 Grande 7 7
5¢g Grande 7 7

Com base nos dados de sexo e peso de cada indivfimuo
montada uma tabela onde os individuos foram orgdoni& em ordem
crescente de peso e formados casais equivalentasndeho, podendo
haver uma diferenca de no maximo 0,02 g entre onoasmsal. Os 14
casais menores foram considerados como “Pequenass maiores
como “Grandes”. Com isso, os tratamentos em relagdoantidade de
alimento foram distribuidos ao longo dos tamanfabéla 2).



27

Tabela 2 - Distribuicdo dos individuos coletados tnatamentos.

Casal Peso da Peso do Tamanho  Tratamento
Fémea (g) Macho (g)
1 0,08 0,10 Pequeno 1lg
1 0,10 0,10 Pequeno 5¢
2 0,11 0,11 Pequeno 1lg
2 0,11 0,11 Pequeno 59
3 0,12 0,12 Pequeno 1lg
3 0,12 0,12 Pequeno 59
4 0,12 0,12 Pequeno 1lg
4 0,12 0,12 Pequeno 59
5 0,13 0,12 Pequeno 1g
5 0,13 0,14 Pequeno 59
6 0,14 0,14 Pequeno 1lg
6 0,14 0,14 Pequeno 59
7 0,14 0,15 Pequeno 1lg
7 0,14 0,14 Pequeno 59
8 0,15 0,17 Grande 19
8 0,15 0,17 Grande 5¢g
9 0,15 0,17 Grande 19
9 0,16 0,17 Grande 59
10 0,17 0,18 Grande 1lg
10 0,17 0,18 Grande 59
11 0,17 0,18 Grande 1lg
11 0,17 0,19 Grande 5¢
12 0,18 0,19 Grande 1lg
12 0,19 0,20 Grande 5¢g
13 0,19 0,20 Grande 1lg
13 0,20 0,21 Grande 5¢g
14 0,20 0,21 Grande 1lg
14 0,20 0,21 Grande 5¢
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3.4 Coleta de dados

O experimento teve inicio no dia 07 de outubro @62 a coleta
de dados foi realizada duas vezes por semana, semdida até o dia
18 de novembro de 2016, portando foram obtidas ddidas durante os
meses de outubro e novembro. As medidas obtidasaéi evento de
coleta de dados foram as seguintes para cada océsadéro e peso de
bolas-alimento (Figura 3, A), nimero e peso dessnlaho (Figura 3,
B).

Para controlar a proliferacdo de acaros, em todosventos de
alimentacdo era realizada a limpeza dos individoos) o auxilio de
uma agulha. Outros procedimentos como a limpeZardms das bolas-
alimento e bolas-ninho, também eram realizados dparecessario,
raspando o excesso com uma agulha.

Foram anotados os dados dos individuos que mordamp o
sexo e data da morte. Somente um individuo (mamph®participava do
experimento morreu durante o tempo de coleta desjad mesmo foi
substituido por outro macho de mesmo peso, queasesendo mantido
sob as mesmas condic¢des no laboratério.
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Figura 3 - Tipos de bolas construidas @anthon rutilans cyanescens. A:
Bolas-alimento, arredondadas. B: Bolas-ninho, corméto de péra. C: Casal
ao lado de uma bola-alimento. D: Casal rolando bat@ ninho.

Fonte: Fotos da autora
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3.5 Andlise de dados

Os dados foram organizados utilizando o softwarerddoft
Excel 2007. A analise estatistica foi feita utifida o software R. Para
comparar os dados em relagdo ao numero de bolas-eiralimento
produzidas por casal foi utilizado um Modelo Lingaeneralizado
(GLM) com distribuicdo de Poisson, devido ao faw gqle os dados
possuiam uma distribuicdo assimétrica a esquerdaedoi observado
através de um histograma. Para testar a diferemiga es pesos das
bolas com os diferentes tratamentos foram feitadliges de Variancia
(ANOVA), verificando se existiam diferencas sigo#iivas no peso das
bolas realizadas por casais com diferentes tamanlatimentados com
diferentes quantidades de alimento. Os dados de pes bolas-
alimento e bolas-ninho apresentaram distribuicaiondb
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4. RESULTADOS

Foi coletado um total de 77 besouros @anthon rutilans
cyanescens, sendo 30 fémeas, 37 machos e 10 individuos que néo
puderam ser identificados. Para o experimento foraitizados 28
fémeas e 28 machos, formando 14 casais de cada deupmanho.

4.1 Quantidade e Peso das Bolas-alimento

Observou-se que o comportamento de construgdo thes-bo
alimento esteve presente em todos 0s casais nareledo experimento.
O resultado do GLM demonstrou que o nimero de fia®nto
produzidas com 5 g de alimento foi maior em relegdog de alimento,
considerando tanto os casais Pequenos como 0s €raAdmesma
andlise também demonstrou que os casais Pequeodszjgam um
numero maior de bolas-alimento do que os casaind8sa(Tabela 3).
N&o houve interacdo entre as variaveis Quantidazlealinento e
Tamanho dos casais, mostrando que ambas varidfieidependem
entre si (Tabela 3).

Tabela 3 - Resultado do Modelo Linear Generalizg@®M) utilizando
distribuicdo de Poisson para o nimero de bolasealioncom as variaveis:
Quantidade de alimento oferecida e Tamanho dossca&zlores significativos
(*p<0,05; ***p<0,001) indicam diferencas entre aigaveis.

Estimativa Erro Z P
padrdo
(Intercepto) -0,71 0,15 -4,59  <0,001 ***
Alimento (5g-19) 1,53 0,17 8,94 <0,001 ***
Tamanho (P - G) 0,39 0,2 1,97 <0,049 *
Alimento x Tamanho -0,15 0,22 -0,74 0,462

Os casais pequenos tiveram uma mediana de 1 lolanab
quando alimentados com 1 g e 3 bolas alimento quafichentados
com 5 g (Figura 4, A). Nos casais Grandes a medwinde O bolas-
alimento quando alimentados com 1 g e 2 bolas-alionguando
alimentados com 5 g (Figura 4, B).
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Figura 4 - Distribuicdo do numero de bolas-alimentmstruidas ao serem
ofertadas diferentes quantidades de alimento (5 g)eem casais Pequenos (A)
e Grandes (B) d€anthon rutilans cyanescens.

A) Macho e Fémea Pequenos B) Macho e Fémea Grandes
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O resultado da analise de variancia para o pesobdiss-
alimento mostrou que o peso das bolas-alimentorfaior naqueles
casais alimentados com 5 g do que os alimentadoslape também foi
maior nos casais Grandes do que nos Pequenos. amd@ houve
neste caso interacdo entre as variaveis Quantidadélimento e
Tamanho dos Individuos (Tabela 4).

Tabela 4 -Resultado da Andlise de Variancia (ANOVA) do pess bolas-
alimento em relagéo as variaveis Quantidade deeftm(1 g e 5 g) e Tamanho
(Casais Pequenos e Grandes). Valores significat{ttbp<0,001) indicam
diferencas entre as variaveis.

GL Somados Quad. F P
Quadrados Meédios
Alimento 1 5,93 5,93 27,64  <0,001 ***
5g-109)
Tamanho 1 11,34 11,34 52,83 <0,001 ***
(G-P)
Alim. x Tam. 1 0,10 0,10 0,46 0,496

Residuo 529 113,56 0,21
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A média de peso das bolas-alimento construidass pedsais
Pequenos foi de 0,90 g quando alimentados comelrgalirso e foi de
1,12 g com 5 g de recurso (Figura 5, A). Nos cagaisdes, a média foi
de 1,13 g quando alimentados com 1 g de recursdled@ g com 5 g de
recurso (Figura 5, B).

Figura 5 - Peso das bolas-alimento em relagado @dtigade de alimento (1ge 5
g) ofertada em casais Pequenos (A) e Grandes (BLamthon rutilans
Cyanescens.
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O total de recurso de ofertado ao longo do experionéi 84 g para
todos os casais alimentados com 1 g e 420 g paelesqalimentados
com 5 g, ja que foi ofertada doze vezes a mesnmtigade de recurso.
Observando-se a soma total dos pesos das bolanédimos casais
Pequenos produziram a partir disso um total deshkalimento que
pesaram 54,0 g quando alimentados com 1 g (a mpédieasal da soma
das bolas-alimento foi de 7,71 g) e 272,3 g quaidoentados com 5 g
(média de 38,89 por casal). Portanto, a relacéie entsoma total do
peso das bolas-alimento e o peso do alimento dfefta para ambos os
grupos de 64%. Nos casais Grandes, 0 peso totdlalas-alimento foi
de 46,62 g quando alimentados com 1 g de alimenéadlia de 6,66 g) e
de 274,53 g quando alimentados com 5 g (média @&l Btilizando
respectivamente para cada grupo 55% e 65% do dbmoéertado.
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4.2 Quantidade e Peso das bolas-ninho

O resultado do GLM utlizando distribuicdo de Poiss
demonstrou que, em relacdo ao intercepto (1 gideiaio), 0 nimero
de bolas-ninho produzidas com 5 g de alimento faiom em casais
Pequenos e Grandes (Tabela 5). A analise tambéooindue os casais
Pequenos construiram um numero menor de bolas-rdvhque os
casais grandes, nas duas quantidades de alimeatiel4T5).

Tabela 5 - Resultado do Modelo Linear Generalizé@&M) utilizando

distribuicdo de Poisson para o nimero de bolassniobm as variaveis:
Quantidade de alimento oferecida e Tamanho dossca&zlores significativos
(*p<0,05; ***p<0,001) indicam diferencas entre agiaveis.

Estimativa Erro Z P
padréo
(Intercepto) -0,74 0,15 -4,69 <0,001***
Alimento (5g-19) 0,76 0,19 4 <0,001***
Tamanho (P - G) -0,59 0,26 -2,2 0,0243 *
Alimento x Tamanho 0,30 0,31 0,96 0,3333

Nos casais pequenos (Figura 6, A), o0 comportameteao
construcdo de bola-ninho esteve presente em ciososdte casais
alimentados com 1 g, embora a mediana se apresente0 bolas-
ninho. Dentre os sete casais pequenos alimentaolos & g, seis
produziram bolas-ninho, neste caso a mediana tanfiédn Nos casais
grandes (Figura 6, B), seis dos sete casais aladestcom 1 g
produziram bolas-ninho e novamente a mediana dgsfEo foi de 0
bolas-ninho. Daqueles alimentados com 5 g, tododyairam bolas-
ninho, sendo que a mediana foi de 1.
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Figura 6 - Distribuicdo do nimero de bolas-ninhstruidas ao serem
ofertadas diferentes quantidades de alimento (5 g)eem casais Pequenos (A)
e Grandes (B) d€anthon rutilans cyanescens.
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O resultado da analise de variancia (ANOVA) doopdas
bolas-ninho demonstrou que houve diferenca sigtifia entre o peso
daquelas construidas com 1 g e 5 g (Tabela 6).alisendemonstrou
gue houve diferenga no peso das bolas-ninho cddatripelos casais
Pequenos e Grandes quando alimentados com 5 getdint, houve
interacdo entre os tratamentos, pois ndo houveéindia do Tamanho
dos individuos no peso das bolas-ninho quando atades com 1 g e
houve quando alimentados com 5 g (Tabela 6).

Tabela 6 - Resultado da Andlise de Variancia (ANQ\A peso das bolas-
ninho em relagcdo a quantidade de Alimento (1g e &g)amanho (Casais
Pequenos e Grandes). Valores significativos (**p&0***p<0,001) indicam
diferencas entre as variaveis.

Gl Soma dos Quad. F P
Quadrados  Médios
Alimento 1 16,01 16 67,54 <0,001***
(59-19)
TamanhgG-P) 1 4,62 4,61 19,49 <0,001%**
Alim. x Tam. 1 1,76 1,76 7,43 <0,006 **

Residuos 208 49,29 0,23
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A média de peso das bolas-ninho construidas pedssis
Pequenos foi de 1,21 g quando alimentados com & geclrso e de
1,58 g com 5 g de recurso (Figura 7, A). Nos caGaindes, a média
foi de 1,22 g quando alimentados com 1 g de recaide 2 g com 5 g
de recurso (Figura 7, B).

Figura 7 - Peso das bolas-ninho em relagéo a gizagtide alimento (1 ge 5 Q)
ofertada em casais Pequenos (A) e Grandes (Baahon rutilans cyanescens.
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Do total de recurso ofertado ao longo do experimédd g para
1 g e 420 g para 5 g), foi produzida uma soma tlalpesos das bolas-
ninho para os casais Pequenos de 26,83 g quamdentédidos com 1 g
de alimento (média de 5,36 g), ja para os alimastadm 5 g a soma
total do peso das bolas-ninho foi de 101,5 g (mddid 6,91 g). Estes
valores representam, respectivamente, 31,9% e 24l@%otal de
alimento ofertado investido em bolas-ninho. Nosasa&randes, o peso
total das bolas-ninho foi de 48,87 g quando alie@o$ com 1 g de
alimento (média de 8,14 g) e de 172,25 g quandoealiados com 5 g
de alimento (média de 24,30 g), sendo utilizadgpeetivamente, 58% e
41% do recurso ofertado.
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4.3 Dificuldades encontradas na criagdo em labdoatd

Apesar da limpeza dos individuos ter sido realizada
constantemente, a infestacéo por acaros foi freégi(€mgura 8, A). Foi
observado que isso ocorreu principalmente naqudieentados com
5g de alimento, mas nao exclusivamente.

No decorrer do experimento ndo nasceram filhotpesar de
terem sido construidas muitas bolas-ninho. Tamhw¥anf encontradas
muitas bolas-ninho parcialmente comidas, mesmoeias@alimentados
com mais alimento. Um desses casos foi registradowmna fémea que
nao participou do experimento e que permaneceunisazise
alimentando da proépria bola-ninho (Figura 8, B).

Figura 8 - A: individuo infestado por acaros. Biabninho comida por uma
fémea, com a larva morta dentro.

A)

Fonte: Fotos da autora
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5. DISCUSSAO

A plasticidade fenotipica do tamanho de insetost@slté um
fendbmeno bem conhecido e, em besouros rola-bostejatheira geral é
suposto que seja um resultado da quantidade derdatindisponivel para
a larva em desenvolvimento, ou seja, o tamanho dka-riinho
geralmente esta relacionado ao tamanho do indivijduado (HUNT &
SIMMONS, 2002; SCHOLTZ, 2009b). Neste estudo olmese que
tanto a limitacdo na quantidade de alimento dismdrdomo o tamanho
dos individuos teve conseqiiéncias para o0 peso aédas-binho
construidas.

Como nédo foi possivel a geracdo de filhotes no terdp
experimento, ndo ha dados diretos sobre a inflaédeitamanho dos pais
e das bolas-ninho no tamanho dos filhotes €@amthon rutilans
cyanescens. Entretanto, muitos estudos com outras espécisgrano que
existe uma relagdo positiva entre 0 peso das lnitd® e o tamanho dos
individuos nascidos. En©Onthoghagus gazella, Lee & Peng (1981)
demonstraram que quando uma prole produzida pa gaindes ou
pequenos eram provisionadas com bolas-ninho caistctas de pais
pequenos ou grandes, respectivamente, 0 seu tanmmlenergirem
refletia o tamanho da bola-ninho e ndo o tamanhs parentais.
Similarmente, Mocsek (1998), estudando o polifenisde chifre em
Onthophagus taurus, observou que um aumento de peso das bolas-ninho
estava relacionado com o desenvolvimento de adoiteres, em dois
tipos de excremento diferentes. Na esp€aieellium bacchus os adultos
possuem grande variacdo de tamanho (22,0-47,0 muo)e parece ser
uma consequéncia direta da quantidade de alimespmrdvel para a
larva em desenvolvimento (KRYGER et al., 2006).

Considerando que individuos machos maiores possaetagens
nas lutas por comida e fémeas (HUNT & SIMMONS, 2001
CHAMORRO-FLORESCANO & FAVILA, 2008; CHAMORRO-
FLORESCANO et al.,, 2011) e que fémeas maiores possmaior
sobrevivéncia e fecundidade (HUNT et al., 2002peesr-se-ia que a
selecdo natural atuasse de forma a favorecer t¢hdigi maiores.
Entretanto, 0 que se observa é uma variagdo graademanho dos
individuos desta subespécie. Os resultados dedtalltio indicam que a
guantidade de alimento disponivel pode ser pareialenresponsavel pela
manutencdo desta variagcdo de tamanho, com bolasreseresultando
em individuos menores que por sua vez constroeas laghda menores.

Os resultados do presente estudo mostraram queraafestado
uma maior quantidade de alimento, os individuosCdethon rutilans
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cyanescens foram capazes de obter um melhor aproveitamenteBgao

a alimentacao, visto que produziram um namero naedoolas-alimento
com uma média de peso maior. Entretanto, ndo hmontalidade em
individuos alimentados com menos alimento, o qudicin que 0s
individuos desta subespécie podem ser capazedhdeviser com pouca
guantidade de alimento. Sabe-se que para se aimestindividuos do
géneroCanthon podem apresentar dois tipos de comportamentor cava
para dentro ou logo abaixo do alimento e se aliaratitetamente dele ou
bem comecar a construir uma bola para guardaneatd (HALFFTER

& MATTHEWS, 1966).

Foi possivel observar no experimento que individownores
tentam compensar o fato de construirem bolas mermqre os grandes
produzindo uma quantidade maior de bolas-alimeMo. entanto, é
provavel que construir uma bola maior seja maistajaso do que
construir mais bolas pequenas, pois a realocacadimento para outro
local € uma importante estratégia para um melhoovagamento do
alimento, evitando a competicdo no local, assim ccaen predacao
(SHOLTZ, 2009c). Além disso, a bola-alimento poéde sansformada
posteriormente em bola-ninho, entdo a construcdmotéss maiores deve
favorecer o sucesso reprodutivo.

Foi observado tanto para o peso das bolas-alimgmémto das
bolas-ninho, que os casais grandes construirams bolis pesadas.
Outros estudos realizados com escarabeineos tramsultados
semelhantes: tanto fémeas quanto machosKHdeper nigroaeneus
apresentam uma relacéo positiva entre o tamanhmgm, medido na
largura do pronoto, e o didametro da bola-aliment® lam(TOMKINS
et al.,, 1999). Em relacdo a construcdo de boldsenima espécie
Onthophagus atripennis existe uma relacdo positiva entre o tamanho da
fémea e o tamanho da bola-ninho construida porasal ¢KISHI, 2014).
Hunt & Simmons (2000) observaram que ©nthophagus taurus 0 peso
das bolas-ninho aumentava linearmente com o pestéd@as e Lee &
Peng (1981) que pais maiores @eathophagus gazella produzem bolas-
ninho com maior peso.

Isso pode ocorrer devido a limitacdes fisicas queividuos
pequenos podem ter em construir e rolar bolas emR(@HOLTZ, 2009a;
KISHI, 2014), considerando que as pernas medianaigseiras sao
utilizadas para medir a porcdo do alimento e comsta bola
(HALFFTER & MATTHEWS, 1966). O tamanho da bola tanb pode
refletir a habilidade competitiva, ja& que individuoanachos maiores
tendem a ganhar os conflitos (HEINRICH & BARTHOLOME 1979;
CHAMORRO-FLORESCANO & FAVILA, 2008; CHAMORRO-
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FLORESCANO et al., 2011). Entéo, individuos maicsée capazes de
construir bolas maiores do que individuos pequencém disso, tém
menos chance de perder suas bolas em conflitos aadgros machos
(TOMKINS et al., 1999; PALAU, 2015). Além disso, msultados deste
trabalho mostraram que em relacdo a construcdo oths-hinho, os
individuos maiores obtiveram um maior aproveitamemonstruiram
mais bolas-ninho e com maior peso (exceto naqudil@entados com 1
g), mostrando que nesta subespécie individuos ewmiovestem mais na
prole e possivelmente também possuem maior sucggsmutivo. Tanto
casais pequenos e grandes construiram bolas-ninpesth semelhante ao
serem alimentados com menos alimento. Isto podectarido pois 1 g
de recurso pode ter sido uma quantidade muitodimetde alimento para
reproducéo, pois sdo utilizados mais recursos éggta a alimentacao.

Em relacdo a construcdo de bolas-ninho, foi obsengue para
todos os casais, quando alimentados com menos rétimdéoram
construidas menos bolas-ninho com menor peso do guando
alimentados com mais alimento, confirmando querpmtamento pode
ser modificado de acordo com o ambiente. O mesmobgervado por
Hunt e col. (2002), que observaram que o nimermse das bolas-ninho
em Onthophagus taurus aumentavam com a disponibilidade de alimento,
entretanto, isso estava negativamente relacionagioaclongevidade das
fémeas, o que nao foi observado no presente estdeo fosse
observado que isso também se aplica a fémea€adthon rutilans
cyanescens, isso poderia indicaque as fémeas continuam a maximizar o
esforco reprodutivo atual conforme a disponibiliglae alimento, mesmo
que isso tenha um custo para sua sobrevivénciaafulgso pode
acontecer em espécies com oportunidades limitaglaspioducéo, como
possivelmente € o caso para espécies de besoladsorta em florestas
tropicais GILL, 1991).

Alternativamente, em relacdo a imprevisibilidade dizurso,
Favila (1993) observou que ao ofertar alimento aend irregular para
Canthon cyanellus cyanellus, 15 g em um dia aleatério da semana para
um grupo e 5 g a cada trés dias para outro grugacesso reprodutivo
das fémeas foi 0 mesmo nos dois tratamentos, @i um ndmero
semelhante de bolas-ninho e ndo houve diferencgobievivéncia das
crias, mostrando a adaptacao das espécie a natfiéezara do recurso.

A presenca ou auséncia de abundantes fontes oemexwo é um
dos principais fatores que determinam a presengaulias espécies de
Scarabeinae em alguns biomas, levando em consiaegag € a fonte de
alimento tanto para larvas como para adultos (HAIER &
MATTHEWS, 1966). A crescente perda de habitats ewodéncia do
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aumento da atividade humana afeta severamentalvdrisidade. Existe
uma diminuicdo da riqueza de escarabeineos, adsoaia declinio de
grandes mamiferos, devido a falta de recursos atanes (NICHOLSet
al., 2009; BOGONI et al., 2016 Andresen (2003) observou que, em
média, o tamanho do corpo de besouros diminui calimiuicdo dos
tamanhos de fragmentos florestais e dentro do mgémero, as espécies
de maior tamanho corporal sdo mais afetadas quasidonbientes sdo
degradados, levando a extincdo local das mesmafR[DBKER et al.;
2008). As condigBes ambientais também podem vdrasticamente em
curtos periodos de tempo e isso pode afetar a riEfidade de
excremento e aumentar a competicdo (SHOLTZ, 20@9n)Scar abaeus
sacer foi observado que o tamanho das bolas diminui abos niveis de
competicdo (HEYMONS & LENGERKEN, 1929, apud HALFFRREet
al.,, 2011), assim como erKheper nigroaeneus (YBARRONDO &
HEINRICH, 1996). Ao estudar duas popula¢be®dtophagus taurus,
umana Australia Ocidental, onde a competicdo por ewergo € alta, e
outra recém-introduzida nos Estados Unidos, ondeolnéa competicao,
Beckers e col. (2015) observaram divergéncias enmas/&aracteristicas
da histéria de vida, como tamanho de corpo, ndrderdolas-ninho e
tempo de desenvolvimento das larvas, sugerindo djuergéncias
populacionais podem também ser mediadas por matasigroximais.
Como as fontes de alimento para este grupo sdoeedé e
podem ser escassas, era esperado que estes atimssem uma
resposta adaptativa a essa situacdo. O tempo idiecoro presente
experimento, embora curto, mostrou mudangas no edampento dos
individuos, mostrando que as condi¢cdes ambientaiem ter influéncia
nos processos de alimentacdo e reproducdoCalghon rutilans
cyanescens, inclusive sendo influenciado pelo tamanho corpoi@s
individuos, podendo afetar as relagBes de compeii¢éaespecifica, no
investimento parental e na dindmica populacionsfedsubespécie.
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6. CONSIDERACOES FINAIS

O tamanho corporal dos individuos d@anthon rutilans
cyanescens afeta 0 comportamento de alimentacdo e nidificapads
individuos menores constroem bolas-alimento e hdl#so menores
que individuos grandes. Isso pode afetditress do individuo, pois a
construgcdo de uma bola maior deve ser mais vaatajosque varias
bolas menores, considerando que o comportamentocodstrucdo e
realocacé@o de bolas-alimento é uma importantetégteapara evitar a
competicdo no local e a predacado. As bolas-alimsftoposteriormente
transformadas em bolas-ninho e estdo diretamef#eioradas com o
tamanho da prole gerada, visto que sdo a Unica fdatalimento da
larva. O tamanho do individuo, portanto, afeta 0 swestimento na
prole.

No presente estudo também foi observado que aofsgada
uma menor quantidade de alimento, individuosCaethon rutilans
cyanescens produzem bolas-alimento e bolas-ninho com menoo.pes
Isso indica que altera¢cBes ambientais e indispadabie de alimento
influenciam na quantidade de alimento que os paigigionam para a
prole nas bolas-ninho. Como o peso das bolas-rénhmuitas espécies
estd relacionado com o tamanho dos individuos gsragéssas
influéncias ambientais podem ser parcialmente resp@is pela
manutencdo da variacdo de tamanho encontrada sabspécie,
resultando em individuos menores, que por sua a@rstroem bolas
ainda menores.



44



45

7. REFERENCIAS

ALCOCK, J. The relation between female body sizd provisioning
behavior in the be€entris pallida Fox (Hymenoptera: Anthophoridae).
Journal of the Kansas Entomological Society1l979. Vol. 52(3): 623-
632p.

ANDRESEN, E. Effect of forest fragmentation on duttgetle
communities and functional consequences for plasgemeration.
Ecography, 2003. Vol. 26(1): 87-97p.

AVELAR, T. Egg size inDrosophila —standard unit of investment or
variable response to environment?—the effect ofpature Journal
of Insect Physiology 1993. Vol. 39(4): 283—-289p.

BARTHOLOMEW, G.A.; HEINRICH, B. Endothermy in Afran dung
beetles during flight, ball making, and ball roginJournal of
Experimental Biology, 1978. Vol. 73(1): 65-83p.

BECKERS, O.M.; ANDERSON, W.; MOCZEK, A.P. A combtien of
developmental plasticity, parental effects, and egjendifferentiation
mediates divergences in life history traits betwednng beetle
populationsEvolution & Development, 2015. Vol. 17(2): 148-159p.

BOGONI, J.A.; GRAIPEL, M.E.; CASTILHO, P.V.; FANTAGII,

F.M.; KUHNEN, V.V.; LUIZ, M.R.; MACCARINI, T.B.; MARCON,

C.B.; TEIXEIRA, C.S.P.; TORTATO, M.A.; VAZ-DE-MELLQF.Z;

HERNANDEZ, M.L.M. Contributions of the mammal comnity,

habitat structure, and spatial distance to dungtldbeeommunity
structure. Biodiversity and Conservation 2016. Vol. 25(9): 1661-
1675p.

CAPINERA, J.L. Qualitative variation in plants airsects: effect of
propagule size on ecological plasticityhe American Naturalist,
1979. Vol. 114(3): 350-361p.

CHAMORRO-FLORESCANGO, I.; FAVILA, M.E. Male reprodtice
status affects contest outcome during nidificafioiCanthon cyanellus
cyanellus Leconte (Coleoptera: Scarabaeidd@ghaviour, 2008. Vol.
145(12): 1811-1821p.



46

CHAMORRO-FLORESCANO, I.; FAVILA, M.E.; MACIAZ-

ORDONEZ, R.M. Ownership, size and reproductive ustaffect the
outcome of food ball contests in a dung roller lgeethen do enemies
share?Evolutionary Ecology, 2011. Vol. 25(2): 277-289p.

CHARPENTIER, A.; ANAND, M.; BAUCH, C.T. Variable &pring

size as an adaptation to environmental heterogeireia clonal plant
species: integrating experimental and modeling @ggresJournal of

Ecology,2012. Vol. 100(1): 184-195p.

CLUTTON-BROCK, T.H.The Evolution of Parental Care. Princeton:
Princeton University Press, 1991. 352p.

DAVIES, N.B.; KREBS, J.R.; WEST, S.AAn Introduction to
Behavioural Ecology 4. ed. New York: Wiley-Blackwell, 2012. 520p.

DEL-CLARO, K. Introducdo a Ecologia Comportamental um
manual para o estudo do comportamento animal. RioJaheiro:
Technical Books Editora, 2010. 128p.

FAVILA, M.E. Some ecological factors affecting tHée-style of
Canthon cyanellus cyanellus: an experimental approactitthology
Ecology & Evolution, 1993. Vol. 5(3): 319-328p.

FORD, N.B.; SEIGEL, R.A. Relationships among boie sclutch size,
and egg size in three species of oviparous snélepetologica 1989.
Vol. 45(1): 75-83p.

FOX, C.W.; CZESAK, M.E. Evolutionary ecology of greny size in
arthropodsAnnual Review of Entomology 2000. Vol. 45: 341-369p.

FOX, C.W.; THAKAR, M.S.; MOUSSEAU, T.A. Egg sizegdticity in
a seed beetle: an adaptive maternal effElse American Naturalist,
1997. Vol. 149(1): 149-163p.

GARCIA-BARROS, E. Evidence for geographic variatiohegg size
and fecundity in a satyrine butterflyHipparchia semele (L.)
(Lepidoptera, Nymphalidae-Satyrina€jraellsia, 1992. Vol. 48: 45—
52p.



47

GARCIA-BARROS, E. Body size, egg size, and theiteispecific
relationships with ecological and life history tgiin butterflies
(Lepidoptera: Papilionoidea, HesperioideBjological Journal of the
Linnean Society 2000. Vol. 70(2): 251-284p.

GARDNER, T.A.; HERNANDEZ, M.I.M.; BARLOW, J.; PERES.A.
Understanding the biodiversity consequences of thialshange: the
value of secondary and plantation forests for rogital dung beetles.
Journal of Applied Ecology, 2008. Vol. 45(3): 883-893p.

GILL, B.D. Dung Beetles in Tropical American Foresin: HANSKI,
I.; CAMBEFORT, Y. (Eds)Dung Beetle EcologyPrinceton: Princeton
University Press, 1991. Cap. 12, 211-230p.

GUNTRIP, J.; SIBLY, R.M.; SMITH, R.H. Controlling esource
acquisition to reveal a life history trade-off: eggss and clutch size in
an iteroparous seed predatdProstephanus truncates. Ecological
Entomology, 1997. Vol. 22(3): 264-270p.

HALFFTER, G. Subsocial behaviour in Scarabaeinaetlég In:
CHOE, J. C.; CRESPI, B. J. (EdsThe evolution of social behaviour
in insects and arachnids Cambridge: Cambridge University Press,
1997. Cap.11, 237-259p.

HALFFTER, G.; EDMONDS, W.D.The nesting behavior of dung
beetles (Scarabaeinaekn ecological and evolutive approach. México,
D.F: Instituto de Ecologia, 1982. 176p.

HALFFTER, G.; HALFFTER, V.; FAVILA, M.E. Food relation and
the nesting behavior inScarabaeus and Kheper (Coleoptera:
Scarabaeinaefcta Zoologica Mexicana 2011. Vol. 27(2): 305-324p.

HALFFTER, G.; MARTINEZ, A. Revision monografica déos
Canthonina americanos, IV: Clave para generos yéndros.Folia
Entomologica Mexicang 1997. Vol. 38: 29-107p.

HALFFTER, G.; MATTHEWS, E.G.The natural history of dung
beetles of the subfamily Scarabaeinae (Coleopter&carabaeidae)
México, D.F: Sociedad Mexicana de Entomologia, 138@p.



48

HANSKI, |.; CAMBEFORT, Y. Competition in dung BeeH. In:
HANSKI, 1.; CAMBEFORT, Y. (Eds). Dung Beetle Ecology
Princeton: Princeton University press, 1991. Cap305-329p.

HEINRICH, B.; BARTHOLOMEW, G.A. Roles of endotherngnd
size in inter- and intraspecific competition foreghant dung in an
African dung beetleScarabaeus laevistriatus. Physiological Zoology
1979. Vol. 52(4): 484-496p.

HUNT, J.; SIMMONS, L.W. Maternal and paternal etkeon offspring
phenotype in the dung beet{anthophagus taurus. Evolution, 2000.
Vol. 54(3): 936-941p.

HUNT, J.; SIMMONS, L.W. Status-dependent selection the
dimorphic beetleOnthophagus taurus. Proceedings of the Royal
Society of London B Biological Sciences, 2001. Vol. 268(1484): 2409-
2414p.

HUNT, J.; SIMMONS, L.W. The genetics of maternatecadirect and
indirect genetic effects on phenotype in the duegtle Onthophagus
taurus. Proceedings of the National Academy of Sciences tife
United States of America 2002. Vol. 99(10): 6828-6832p.

HUNT, J.; SIMMONS, L.W.; KOTIAHO, J.S. A cost of nenal care
in the dung beetleOnthophagus taurus?. Journal of Evolutionary
Biology, 2002. Vol. 15(1): 57-64p.

KISHI, S. Brood ball size but not egg size corredatvith maternal size
in a dung beetleOnthophagus atripennis. Ecological Entomology
2014. Vol. 39(3): 355-360p.

KISHI, S.; NISHIDA, T. Adjustment of parental inwe®ent in the dung
beetle Onthophagus atripennis (Col., Scarabaeidaekthology, 2006.
Vol. 112(12): 1239-1245p.

KREBS, J.R.; DAVIES, N.BBehavioural Ecology An Evolutionary
Approach. 4 edMalden: Blackwell, 1997. 464p.

KRYGER, U.; COLE, K.S.; TUKKER, R.; SCHOLTZ, C.H.idogy
and ecology ofCircellium bacchus (Fabricius 1781) (Coleoptera



49

Scarabaeidae), a South African dung beetle of ceasen concern.
Tropical Zoology, 2006. Vol. 19(2): 185-207p.

LACK, D. The significance of clutch-sizébis, 1947. Vol. 89(2): 302—
352p.

LARSSON, F.K. Female longevity and body size asdigters of
fecundity and egg length iGraphosoma lineatum L. (Hemiptera,
PentatomidaeDeutsche Entomologische Zeitschrift1989. Vol. 36(4-
5): 329-334p.

LEATHER, S.R.; BURNAND, A.C. Factors affecting lifastory
parameters of the pine beauty md®anolis flammea (D&S): the hidden
costs of reproductiorizunctional Ecology, 1987. Vol. 1(4): 331-338p.

LEE, J.M.; PENG, Y.S. Influence of adult size@fithophagus gazella
on manure pat degradation, nest construction, aratjepy size.
Environmental Entomology, 1981. Vol. 10(5): 626—630p.

LEPRINCE, D.J.; FOIL, L.D. Relationships among bosige, blood
meal size, egg volume, and egg productionTatbanus fuscicostatus
(Diptera: Tabanidae)Journal of Medical Entomology, 1993. Vol.
30(5): 865—-871p.

MCGINLEY, M.A.; TEMME, D.H.; GEBER, M.A. Parentahvestment
in offspring in variable environments: theoreticahd empirical
considerations.The American Naturalist, 1987. Vol. 130(3): 370-
398p.

MCLAIN, D.K.; MALLARD, S.D. Sources and adaptive mgequences
of egg size variation iNezara viridula (Hemiptera: Pentatomidae).
Psyche 1991. Vol. 98(2-3): 135-164p.

MOCZEK, A.P. Horn polyphenism in the beetnthophagus taurus:
larval diet quality and plasticity in parental irstment determine adult
body size and male horn morpholo@ehavioral Ecology, 1998. Vol.
9(6): 636—641p.

NICHOLS, E.; GARDNER, T.A.; PERES, C.A.; SPECTOR, Go-
declining mammals and dung beetles: an impendingpgical cascade.
Oikos, 2009. Vol. 118(4): 481-487p.



50

PALAU, A.P. Influéncia das assimetrias de informacdo e de
tamanho corporal nas interacbes competitivas entrenachos de
Canthon rutilans cyanescens (Coleoptera: Scarabaeinae) Trabalho

de Conclusdo de Curso, Curso de Ciéncias Biologica€B,

Universidade Federal de Santa Catarina, Floriamg015. 52p.

PARKER, G.A.; BEGON, M. Optimal egg size and clutihke: effects
of environment and maternal phenotydée American Naturalist,
1986. Vol. 128(4): 573-592p.

RICKLEFS, R.E. A Economia da Natureza 6. ed. Sdo Paulo:
Guanabara Koogan, 2010. 546p.

SCHOLTZ, C.H. Nesting and breeding patterns. INnHSCTZ, C.H.;
DAVIS, A.LV., KRYGER, U. Evolutionary biology and
conservation of dung beetlesBulgaria: Pensoft, 2009a. Cap. 4, 69-94

p.

SCHOLTZ, C.H. Food and feeding in dung beetles. S&RHOLTZ,
C.H.; DAVIS, A.L.V.; KRYGER, U. Evolutionary biology and
conservation of dung beetlesBulgaria: Pensoft, 2009b. Cap. 6, 121-
146p.

SCHOLTZ, C.H. Evolution of feeding, competition, catife history
strategies. In: SCHOLTZ, C.H.; DAVIS, A.L.\V.; KRYGE U.
Evolutionary biology and conservation of dung beedls Bulgaria:
Pensoft, 2009c. Cap. 2, 40-58p.

SMITH, C.C.; FRETWELL, S.D. The optimal balanceweén size and
number of offspringThe American Naturalist, 1974. Vol. 108(962):
499-506p.

TOMKINS, J.L.; SIMMONS, L.W.; KNELL, R.J.; NORRISK.A.
Correlates of ball size in the dung bedleeper nigroaeneus. Journal
of Zoology, 1999. Vol. 248(4): 483-487p.

TRIVERS, R.L. Parental investment and sexual select In:
CAMPBELL, B. (Ed). Sexual selection and the descent of man
Chicago: Aldine, 1972. Cap 7, 136-179p.



51

WALLIN, H.; CHIVERTON, P.A.; EKBOM, B.S.; BORG, ADiet,
fecundity and egg size in some polyphagous preglatarabid beetles.
Entomologia Experimentalis et Applicatg 1992. Vol. 65(2): 129-
140p.

WOLF, J.B.; BRODIE, E.D.; CHEVERUD, J.M.; MOORE, A
WADE, M.J. Evolutionary consequences of indirecheje effects.
Trends in Ecology and Evolution 1998. Vol. 13(2): 64-69p.

WUERGES, M.Fezes de mamiferos onivoros aumentam 0 sucesso
reprodutivo de Canthon rutilans cyanescens (Coleoptera:
Scarabaeinae)?.Trabalho de Concluséo de Curso, Curso de Ciéncias
Bioldgicas, CCB, Universidade Federal de Santa mata
Florianopolis, 2016. 44p.

YBARRONDO, B.A.; HEINRICH, B. Thermoregulation andesponse
to competition in the African dung beeHléeper nigroaeneus.
Physiological Zoology 1996. Vol. 69: 35-48p.



