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Introduccion

Los pasdlidos (Coleoptera: Passalidae) son escarabajos negros
(los adultos inmaduros (tenerales) son rojizos y unas pocas
especies presentan dreas rojizas cuando son maduros),
relativamente grandes (13-80mm), que viven en grupos familiares
con traslape de generaciones en sistemas de tUneles dentro de
troncos en proceso de descomposicidn. Una especie, Ptichopus
angulatus Perch., vive exclusivamente en las cdmaras de
desperdicios de las hormigas o zompopos del género Atta
(Hendrichs y Reyes-Castillo 1963, Schuster 1984). Otras especies
han sido encontradas ocasionalmente en ofros fipos de hdbitats.
Unas pocas especies viven entre los defritos de los rizomas de
helechos epifiticos (e.g. Ceracupes arrowi Heller; Johki y Kon
1986, 1989), en detritos de madera producidos por ofros
organismos (Ceracupes fronticornis Westwood; Araya et al.
1997), o en la inferfase entre el tronco podrido y el suelo (e.g.
Taeniocerus spp., Kon y Johki 1987, Kon y Araya 1992;
Ophrygonius vedai Kon & Johki, Kon et al. 2002). Otras se
han encontrado ocasionalmente en bromelias epiffticas (e.g.
Passalus dubitans (Kuwert), Luederwaldt 1931; Popilius lenzi
Kuwert, Gémez 1977), en cormos de bamb (Leptaulax bicolor
F., Kony Araya 1991), en materia orgdnica en descomposicion
(e.g. Passalus punctatissimus Esch., en calabazas, Passalus
punctiger Lep. & Serv., en heces secas de ganado vacuno
(Luederwaldt 1931) y Veturius paraensis Lued., en hojas
descompuestas de Mauritia sp. (Ribeiro y Fonseca 1991)), en
nidos de termitas (e.g. Veturius transversus (Dalman) con
Anoplotermes sp., Costa y Vanin 2010), y restos de pasdlidos
se han encontrado hasta en cuevas con colonias de los “péjaros
aceitosos” o “gudcharos”, Steatornis caripensis Humbolt (Schuster
1978).

Se conocen unas 930 especies (Boucher 2005) distribuidas
en los trépicos del mundo, con algunas especies que llegan al
norte hasta Estados Unidos, Canadé y Japén y ofras muy al sur
en Uruguay, Argentina y Tasmania (Schuster 1978). Los fésiles
son muy escasos, con solo dos especies conocidas: Passalus
indormitus Cockerell, del Oligoceno (23-34 millones de afios)
de Oregon (Reyes-Castillo 1977) y Macrolinus sinicus (Hong)
del Mioceno (6-23 millones de afios) de Shanwang al este de
China (Zhang 1989).

Casi todas las especies de pasdlidos completan su ciclo
biolégico y se alimentan de madera en varios grados de
descomposicién (saproxilofagia), contribuyendo con ello al
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reciclaje de nutrientes (Castillo y Reyes-Castillo 2003). Junto
con ofros coledpteros saproxiléfagos son los responsables
primarios del rompimiento mecdnico del material lefioso y
secundariamente del rompimiento de las moléculas de celulosa,
hemicelulosa y probablemente de lignina, a través de las
relaciones simbidticas con una pléyade de microorganismos,
entre hongos, bacterias y protozoos, contribuyendo asf a la
formacién y humificacién del suelo.

En este trabajo revisamos algunos factores conductuales,
microbioldgicos y anatémicos de los Passalidae, que inciden en
el proceso de transformacion de la madera en descomposicion
para ser finalmente incorporada al suelo del bosque.

El comportamiento de los pasdlidos

Los pasdlidos parecen ser mondgamos. La pareja de adultos
reproductivos construye, mantiene y defiende el sistema de
toneles donde depositan sus huevos y mantienen a la progenie
(Figura 1). De acuerdo a Schuster y Schuster (1997) la
dependencia de los inmaduros permite el traslape de generaciones
en un sistema de galerias del grupo familiar, debido a que los
adultos tenerales necesitan de ocho a 10 semanas para llegar
a estar completamente esclerotizados, aunque no sean
completamente reproductivos. El cortejo se ha descrito para
Odontotaenius disjunctus (lll.), O. striatopunctatus (Perch.), O.
zodiacus (Truqui), Passalus punctiger Lep. & Serv., P. affinis
(Perch.) (Schuster 1975) y H. topicus (Perch.) (Valenzuela y
Castillo 1984) y la cépula ocurre generalmente dentro del tronco
donde posteriormente en nidos especiales construidos por la
pareja y aprovisionados con madera fina masticada, se depositan
de dos a cuatro (a veces seis) huevos al dia (Schuster y Schuster
1997). El proceso de oviposicién puede extenderse hasta durante
10 semanas, con lo que el total de huevos en un nido puede
ser de 20-35 (Schuster y Schuster 1997), excepcionalmente 542
como en Passalus interstitialis Esch. (Morén et al. 1988). Sin
embargo, el nimero de larvas, pupas y adultos tenerales presentes
en un sistema de tineles es usualmente bajo, se presume que
se deba a las tendencias canibalisticas de la larva (Schuster y
Schuster 1997). El ciclo de vida desde la eclosién hasta el adulto
teneral, foma de dos meses y medio hasta tres meses (Schuster
y Schuster 1997). En un sistema de t0neles de un grupo familiar
se puede encontrar todos los estados, huevos, larvas, prepupas,
pupas, los padres adultos y los adultos tenerales. Los adultos
tenerales colaboran con sus padres y hermanos, asistiendo a



las prepupas en la construccion de la cémara pupal y cooperando
con los adultos en la reparacion de las cémaras pupales (Schuster
y Schuster 1997, Valenzuela 1993, Reyes-Castillo y Halffter
1984).

Los tres estados larvales se alimentan de madera previamente
masticada por los adultos y de las deyecciones de los adultos
(Schuster y Schuster 1997, Valenzuela 1992). La mezcla de
detritos y material fecal es reingerido tanto por las larvas como
por los adultos. Mason y Odum (1969) demostraron que larvas
y adultos son altamente dependientes de la reingestién de
material fecal, enriquecido por la actividad degradadora de los
microorganismos simbiontes, por lo cual Matson y Odum (1969)
lo consideraron como un “rumen externo”. De acuerdo a Gray
(1946) los pasélidos producen dos tamafios de pulpa de madera,
grandes (a veces del tamafio de un “centavo”) cuando comienzan
una nueva galeria o cuanto necesitan agrandar el tinel
rapidamente y finas que se usan en la alimentacién de los
juveniles.

Reyes-Castillo y Jarman (1981) determinaron la fuerza
mandibular de 11 especies de Passalidae, incluyendo especies
africanas y neotropicales. Ellos encontraron que la fuerza ejercida
por las mandibulas de los adultos es directamente proporcional
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a la masa del individuo y que, comparado con las larvas, los
adultos ejercen una fuerza mandibular casi 10 veces mayor que
la de la larva del tercer estadio. Posteriormente, Jarman y Reyes-
Castillo (1985) encontraron que no existe diferencia en la fuerza
mandibular entre machos y hembras del mismo grupo familiar,
que la fuerza ejercida por los adultos tenerales es infermedia
entre la larva y el adulto reproductivo y que la fuerza de las
larvas de Passalidae es mucho menor que la fuerza mandibular
de las larvas solitarias de Scarabaeidae (“gallinas ciegas”). Las
larvas de Passalidae son incapaces de destruir la madera y se
alimentan de las particulas y heces dejadas por los padres
(Valenzuela 1992, Schuster y Schuster 1997, Gray 1946, Mason
y Odum 1969). Asi, la escasa fuerza mandibular de las larvas
de Passalidae estaria facilitando el comportamiento subsocial,
ya que no pueden proveerse de alimento por si mismas a partir
de la madera, lo que las hace depender de los adultos (Jarman
y Reyes-Castillo 1985).

De acuerdo a Park (1937), los adultos, bajo condiciones
estables, pueden estar activos indistinfamente a fravés de las 24
horas del dia y segin Schuster y Schuster (1997) pueden vivir
unos dos afios en la naturaleza y hasta cinco afios en cautiverio.

Figura 1. Colonia de escarabajos Passalidae. La linea roja sefiala el limite de digestion de la madera por una especie de hongo. Note la forma que sigue la galeria excavada
por los escarabajos. a. Pareja de adultos maduros y una larva del tercer estadio b. Pupa en su cdmara pupal formada de “frass” c.. Huevos entre “frass”. Cuando estdn
recién puestos son rojos, los infermedios son anaranjados y los mds desarrollados son verdes.
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Dispersion y colonizacin de froncos

Las especies cuyo hdbitat es de larga duracién o abundante,
usualmente no son buenos dispersdndose, comparados con las
especies cuyo hdbitat es mds escaso o efimero (Grove 2002).
Pocos estudios se han enfocado en la habilidad de dispersién
de los escarabajos Passalidae, cuyo hébitat se considera estable
(larga duracién y relativamente abundante). Schuster y Schuster
(1997) sefialan un perfodo de migracién al inicio de la femporada
de lluvias en el Neotrépico (abril-mayo), aunque individuos
caminando o volando pueden encontrarse a lo largo de todo
el afio. Buhrnheim y Aguiar (1995) en Manaus, Brasil,
recolectaron pasdlidos en trampas de luz de mercurio durante
dos afios, y encontraron que las especies volaron durante fodo
el afio, con un ligero aumento en la abundancia de algunas
especies entre los meses de abril a mayo y de septiembre o
diciembre. El Passalini Spasalus crenatus Macleay, de la isla de
Puerto Rico, presenta una tendencia muy fuerte a colonizar
troncos localizados a solo 6 m del punto de liberacién (Galindo-
Cardona et al. 2007). En un experimento entre bosques y dreas
abiertas Jackson et al. (2009) encontraron que la tasa de
desplazamiento cursorial, la velocidad y la linearidad de O.
disjunctus fueron mayores en el bosque, con una mayor fendencia
a desplazarse durante el dia. Jackson et al. (2009) encontraron
una distancia promedio de 11.6 m para la colonizacién de
nuevos froncos, con un pico de dispersién en primavera y ofro
en ofofio. Asf, parece que los pasdlidos presentan poca vagilidad
por locomocién.

2Qué tan disponibles y abundantes son los troncos podridos
en los bosques? 2Es la tasa de caida de drboles diferente entre
diferentes ambientes? A este respecto, los estudios son muy
escasos cuando estdn enfocados en Passalidae.

El arbolado muerto

La madera muerta es uno de los componentes mds importantes
del bosque, representando hasta el 22% del carbono forestal
(Delaney et al. 1998, Eaton y Lawrence 2006, Chao et al.
2009). En el mundo, la mortalidad del arbolado (no debida a
catdstrofes) estd correlacionada con la productividad forestal:
los bosques mds productivos (i.e. los trépicos) presentan una
tasa promedio de mortalidad de tres a cuatro veces mds grande
que la de los bosques menos productivos (Stephenson y Mantgem
2005).

En general, las causas de la variacién geogrdfica en las
tasa de mortalidad del arbolado permanecen relativamente
inexploradas (Stephenson et al. 2011). Pero las explicaciones
son necesarias debido a que los escarabajos Passalidae dependen
para su existencia de la continua disponibilidad de madera
muerta en los bosques himedos. Los pocos estudios que proveen
informacién relevante provienen de programas de “parcelas
permanentes”. Por ejemplo, Chao et al. (2009) encontraron
que la necromasa (como ellos llaman a la madera muerta) estd
relacionada tanto a la estructura del bosque (biomasa) como
a la dindmica forestal (tasa de mortalidad y el potencial de
descomposicién), aunque estd mejor explicada por la Gltima.
Chao et al. (2009) también encontraron que la relacién de
necromasa a biomasa es diferente entre tipos de bosque, lo
cual sugiere que el fipo de bosque puede influencior la cantidad
de residuos lefiosos (CWD por sus siglas en inglés “coarse woody
debris”). Las tasas de mortalidad también difieren entre las
especies de drboles (e.g. Lines et al. 2010). Para los bosques
del Este de los Estados Unidos, Lines et al. (2010) encontraron
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que el tamafio (didmetro a la altura del pecho) es la variable
que mejor explica la tasa de mortalidad arbérea, con la tasa
mas bajo para los drboles de tamafos medianos y la més alta
para los drboles pequefos o de diametros muy grandes. Ese
modelo parabdlico entre tamafio y mortalidad también se ha
demostrado para bosques de Nothofagus en Nueva Zelanda
(e.g. Coomes 2007) y bosques tropicales del Amazonas de Per(
y Venezuela (Chao et al. 2008). Esta condicién se explica por
competencia en el caso de los individuos pequefios y por
senecencia y exposicidn a vientos y a ofros disturbios en el caso
de los drboles mds grandes (Coomes 2007, Lines et al. 2010).
Por ofro lado, Ferry et al. (2009) han sugerido que la pendiente
y el anegamiento pueden ser factores primarios en la dindmica
forestal, como encontraron en la Guyana Francesa, donde la
tasa de caida de drboles fue el doble en las planicies que en
las cumbres.

Asi, estos escenarios nos muestran que la disponibilidad
de madera muerta es variable entre los diferentes tipos de
bosques, por lo general siendo més baja en los bosques secos
(Delaney et al. 1998, Harmon et al. 1995) y templados (Harmon
et al. 1986) con un pico en los bosques tropicales himedos
(Delaney et al. 1998). Delaney et al. (1998) encontraron que
el total de madera muerta de un bosque en Venezuela es de
aproximadamente un 10% de la biomasa que esté sobre el
suelo y sefialaron que el porcentaje de madera muerta en pie,
en confraposicién con la madera cafda varia entre localidades.

La descomposicién de la madera es un proceso complejo,
que implica influencias bidticas y abidticas, ast como propiedades
mecdnicas y quimicas de la madera misma (Freschet et al.
2012). Estudios de Mackensen et al. (2003) indican que la tasa
de descomposicién de la madera muerta sin la participacién de
la fauna es muy variada. Para ellos, el 44% de la variacion se
explica por la temperatura, el didmetro del fronco y principalmente
la densidad inicial de la madera: especies con madera de baja
densidad, se descomponen considerablemente mas rdpido que
la madera de especies de alta densidad. Sin la intervencion de
artrépodos, especies como Beucarnea pliabilis (Baker) Rose y
Bursera simaruba (L.) Sarg., con una densidad de
aproximadamente 0.25 y 0.33 g cm-3, respectivamente, tienen
un tiempo de existencia de 6 a 8 afos (Mackensen et al. 2003).

Las especies de alta densidad como Manilkara zapota (L.) van
Royer, Blomia cupanoides Mir. y Talisia olivaeformis (HBK) Radlk,
con una densidad de madera de aproximadamente 0.8 g cm-
3, tienen una duracién de entre 100 a 375 afios (Mackensen
et al. 2003). De 184 especies a las que se les estudi6 los valores
de tiempo de descomposicién, 57% fueron mayores de 40 afios,
con una mediana para esos datos de 49 afos, hasta que la
descomposicién fue completa (Mackensen et al. 2003), sin la
intervencién de la macrofauna.

¢Qué ocurre cuando infervienen los pasdlidos? ;Aceleran
por mucho ese proceso?

*La participacién de los pasdlidos en la descomposicién
de la madera del bosque. Los pasdlidos nunca inician el
proceso de descomposicion de un drbol. La degradacion de la
madera del bosque que terminard siendo constituyente del suelo
comienza desde que los arboles se encuentran de pie, vivos, a
través de infecciones bacterianas, colonizacién por hongos y la
actividad de insectos como coledpteros, lepidopteros e
himenépteros (Kadrik 1974).



El grado de descomposicién juega un papel importante en
determinar cuando los pasalidos comienzan a colonizar los
troncos podridos (Herndndez-Martinez y Castillo 2003). Para
fines practicos, Castillo y Reyes-Castillo (2003) dividieron el
proceso de descomposicién de la madera en cuatro etapas: |,
donde el tronco conserva la corteza, la madera es sélida y solo
se puede cortar con la ayuda de un hacha; I, la corfeza se
desprende con relativa facilidad, la madera es sélida y solo
penetrable con un hacha; lll, la corteza ha desaparecido o estd
suelta, la madera es blanda y el hacha penetra fécilmente; IV,
no hay corteza y la madera esponjosa y blanda se puede
desprender manualmente. Herndndez-Martinez y Castillo (2003)
observaron que Odontotaenius striatopunctatus requirié mucho
tiempo (mes y medio) para colonizar troncos previamente algo
descompuestos, mientras que en los troncos en avanzado estado
de descomposicién, el proceso duré unas pocas horas. En los
Estados Unidos, O. disjunctus se encontré colonizando troncos
de pino hasta después de 3-4 afios de muertos y troncos de
Quercus, después de dos afios (Savely 1939). Otros datos,
resumidos por Castillo y Reyes-Castillo (2003), indican que la
colonizacién ocurre en estados intermedios de descomposicién,
aunque los escasos estudios publicados muestran que hay
variacién en la etapa sucesional en la que se encuentran
colonizando (etapas I-ll) y que colonias de Passalidae se pueden
encontrar en las cuatro etapas sucesionales.

Los estudios sobre el desmenuzamiento de los troncos
podridos son muy raros para la familia Passalidae y en ocasiones
no comparables. En general, parece que la reducciéon de la
madera varfa con la especie de pasdlido (e.g. forma, tamafio,
fuerza mandibular), el nimero de individuos por colonia
(reproduccién diferencial), la especie de drbol, la tasa de caida
de drboles y probablemente también de la humedad y densidad
de la madera. Morén (1985b) encontré que en los bosques de
pinos de México los Passalidae desmenuzan mensualmente un
33% de la madera caida, mientras que en el bosque mixto los
pasdlidos procesan un 42% de la madera, con un predominio
en el nimero de individuos de Passalidae en ambos tipos de
bosque. Ademds, sefialé que en muchas ocasiones es mds
importante la cantidad de madera que desmenuzan durante la
construccion de las galerias, que la cantidad de madera que
ingieren como alimento. Morén y Terrén (1986) en la Sierra de
Hidalgo, México, encontraron que en un m® de madera himeda
en proceso de descomposicién, los Passalidae representaron el
0.44% de los organismos presentes en Pinus patula Schiede ex
Schltdl. & Cham. y el 38.28% en Liquidambar styraciflua L.
Datos experimentales de Castillo y Morén (1992) para 10
especies mexicanas, indican que la tasa relativa de degradacién
de madera de L. styraciflua fue de 12.3 a 960 mg/ind/dia, con
una relacién expresada por la funcién potencia (Y=ax), que
explica una mayor tasa de consumo para las especies mds
pequenias (ademds, subcorticicolas), con las especies de mayor
tamafio presentando la menor tasa de consumo. Una especie
de la corteza, P. intertitialis, presenté la tasa de consumo mds
alta de acuerdo a su peso (unos 107 mg/g/dia). En Cuba,
Rodriguez y Zorrilla (1986) encontraron que, en promedio, un
individuo de P. inferstitialis produce 1.24 g de detritos por dia.

En Norteamérica Preiss y Catts (1968) calcularon que un
individuo de O. disjunctus reintegra hasta 325 g de materia
orgdnica al suelo, durante un afio. Basado en datos de campo,
Morén (1985a) encontré un promedio de 0.32g de madera
procesados por dia/ind, una cantidad mucho menor al ser
comparada con la actividad de las larvas (“gallinas ciegas”) de

escarabajos rutelinos (1.8 g/ind/dia) y de las larvas de
Cerambycidae (1.5g/ind/dia).

¢Cudn enriquecidos llegan estos detritos al comenzar a
incorporarse al suelo para la humificacién y mineralizacién?
Los datos para Passalidae son muy raros. Larroche y Grimaud
(1988) demostraron que los adultos de los pasélidos africanos
Didimus africanus (Perch.), Pentalobus barbatus (F.), P. palinii
Perch. y Erionomus platypleura Arrow, de Camerdn, y D. parastictus
(Imhoff) de Costa de Marfil enriquecen los detritos de madera
a partir de ingestién reiterativa, de tal manera que incrementan
hasta siete veces el valor inicial de fosfato orgdnico. En una
tesis aparentemente no publicada, Lavin (1966) encontré que
las heces de Oileus rimator (Truqui) de México estdn enriquecidas
(en relacién al sustrato original sin procesar) con N2 fotal en un
0.77% para la madera de Quercus sp. y en un 0.39% para la
madera de Abies sp.; ademds, encontré que la proteina tofal
fue diferente de la original en 5.11% y 2.48% para la madera
de las mismas especies. Por su parte, Rodriguez (1985) encontré
que Passalus interstitialis de Cuba incrementé el contenido de
nitrégeno, sodio y potasio en las heces.

El panorama general sugiere que la disponibilidad de
madera en descomposicién es muy grande y que los pasdlidos
procesan cantidades considerables de esa madera, a veces mds
o menos, comparada con otros grupos taxondmicos (e.g. termitas,
Cerambycidae, Scarabaeidae, Diplopoda, Tenebrionidae,
Elateridae y macroartrépodos de la madera en general), aunque
probablemente existan variables relacionadas a los ecosistemas
que influyan sobre el grado de participacién como degradadores.
Los datos a este respecto son escasos; sin embargo, Castillo y
Reyes-Castillo (2003) calcularon que en el bosque tropical de
la Estacién Bioldgica “Los Tuxtlas”, en Veracruz, “los pasélidos”
en su conjunto podrian aportar al suelo unos 2,653.55 g de
detritos al afo. Para los bosques templados de los Estados
Unidos, basados en los datos de Preist y Catts (1968), Castillo
y Reyes-Castillo (2003) calcularon que “los pasdlidos” (= O.
disjunctus) podrian estar aportando al suelo unos 1,907.50 g
de detritos al afo.

* Preferencia de troncos y microhabitats. Alrededor del
mundo, la mayoria de especies de Passalidae tiene preferencia
por los troncos de angiospermas dicotiledéneas (s. lafo), aunque
es posible encontrarlos en troncos de coniferas (Gymnospermae
s. stricto) y de angiospermas monocotiledéneas. Castillo y Reyes-
Castillo (2003) sintetizaron el conocimiento actual sobre estas
preferencias y comentaron sobre la dificultad que representa
identificar las especies de drboles cuando se encuentran en
descomposicién. Para todo el mundo ellos contabilizaron 66
especies de Passalidae asociadas a 299 especies de
dicotiledéneas de 213 géneros y 61 familias, con la mayor
parte de la informacién proveniente de Africa ecuatorial, México
y Brasil. Al menos 23 especies de Passalidae se encuentran
asociados con al menos nueve especies de confferas de 4
géneros y, unas 10 especies de Passalidae estdn asociadas a
palmeras. En general, los pasdlidos son capaces de colonizar
muchas especies diferentes de dicotiledéneas. Por ejemplo, en
Africa ecuatorial Pentalobus barbatus aparecié en 147 especies,
P. palinii en 77, P. savagei (Hope) en 68, Didimus haroldi Kuwert
en 38, D. africanus en 35 y Erionomus pilosus Aur. en 32 (c.f.
Castillo y Reyes-Castillo 2003). En Veracruz, México, Verres
corticicola (Truqui) se recolecté en 44 especies, Passalus cognatus
Truqui en 36, P. punctatostriatus Perch. en 31 y P. caelatus Erich.
en 22 especies de dicotiledéneas (Casfillo y Reyes-Castillo 2003).
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En el Amazonas de Brasil, Fonseca (1988) encontré que Passalus
convexus Dalm. y Passalus latifrons Perch. colonizan entre ambos,
unas 15 especies (= géneros) de troncos de 11 familias de
dicotiledéneas.

Los pasdlidos en general presentan dos estrategias de
colonizacién de los troncos: debajo de la corteza y en la
albura/duramen. Estudiando los pasdlidos de Borneo, Johki y
Kon (1987) demostraron que existe una relacién entre la forma
del cuerpo y el habitat de los pasdlidos adultos (Figuras 2a, 2b):
las especies planas viven bajo la corteza, las especies mds
convexas viven en galerias excavadas mds profundamente entre
la albura y el duramen y las especies que presentan las protibias
muy expandidas (Figuras 2c, 2d), con algunas excepciones,
viven en detritos. Lobo y Castillo (1997) consideraron que la
ocupacién de esos dos nichos (corteza y albura/duramen)
estructural y materialmente diferentes, en el mismo huesped,
puede constituir la segregacion ecolégica mas importante para
los Passalidae e hipotetizaron que pudo aparecer muy tfemprano
en la historia evolutiva del grupo. Los datos provenientes de la
Estacién Bioldgica “Los Tuxtlas”, en Veracruz, México por Lobo
y Castillo (1997) sugieren que las especies que explotan la
corteza de los troncos son mds generalistas, colonizando un
gran nimero de especies y con poblaciones altas, colonizando
los troncos desde las primeras etapas de la descomposicién,

hasta que desaparezca la corteza, un microhdbitat efimero. El
hébitat del interior del tronco es mucho més estable.

Por otro lado, Castillo y Reyes-Castillo (2003) hipotetizaron

que el amplio espectro de huéspedes arbéreos que tienen los
pasalidos se explica por la participacién exclusiva de los
microorganismos simbiontes del fracto digestivo en la degradacién
de los compuestos celulésicos y hemicelulésicos de la madera
podrida.
*El canal alimenticio y los microorganismos simbiontes. El
canal alimenticio de los pasdlidos adultos (Figura 3) ha sido
descrito para varias especies por Lewis (1926), Patterson (1937),
Baker (1968), Umeya (1960) y Pereira y Kloss (1966).
Recientemente Fonseca et al. (2010) sinfetizaron el conocimiento
sobre la morfologia gruesa del canal alimenticio en los grupos
mayores de Passalidae en el mundo. Ellos demostraron que,
como lo habia dicho previamente Umeya (1960), la subfamilia
Aulacocyclinae o no presenta cémaras de fermentacién o tiene
muy pocos y grandes diverticulos, colocados en la regién proximal
del proctodeo. Fonseca et al. (2010) también encontraron que
los taxones Indo-Australiano y Neotropical presentan la més
alta densidad de cémaras de fermentacién, mientras que los
taxones africanos tienen cémaras o diverticulos que solo ocurren
en la parte distal del ileum y son pocos o pequefios cuando se
comparan con los taxones del Neotrdpico.

Figura 2. Adaptaciones morfolégicas en especies de Passalidae y Tenebrionidae. a. Vista lateral de Vindex sculptils, especie que habita debajo de la corteza b. Vista lateral
de Ogyges championi, especie que habita la albura/duramen. c. Vista dorsal de la protibia ensanchada de Odontofaenius floridanus d. Vista dorsal de la protibia normal de
Odontotaenius disjunctus. e. Phrenapates benneti (Tenebrionidae) en vista lateral f. Odontotaenius striatopunctatus (Passalidae) en vista lateral.
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Las diferencias anatémicas en el canal alimenticio étienen
relacién con los hdbitos alimenticiose Hasta el momento existe
un acuerdo generalizado de que los pasélidos se alimentan
exclusivamente de madera en proceso de descomposicién,
aunque Baker (1968) sugirié una alimentacién alternativa
canibalistica, basado en las observaciones en laboratorio
realizadas por Gray (1946). Recientemente Ento et al. (2008)
describieron “huevos tréficos” producidos por Cylindrocaulus
patalis (Lewis), algo no demostrado en ninguna otra especie de
Passalidae. Para Fonseca et al. (2010), las diferencias anatémicas
observadas pueden ser un reflejo de las relaciones filogenéticas
y no necesariamente relacionadas a los hdbitos alimenticios y
consideran que el proctodeo simplificado de Aulacocyclinae es
una plesiomorfia, debido al parecido con ofros Scarabaeoidea.

Sin embargo, varios estudios han demostrado que a lo
largo del tubo digestivo existe una distribucién localizada de
microorganismos asociados a la digestién de la madera:
levaduras, bacterias y protozoos (Cuadro 1). La localizacién
diferencial de los Trichomycetes en diferentes sitios a lo largo
del proctodeo de O. disjunctus fue sefalada por Lichtwardt et
al. (1999), mientras que Suh et al. (2004) localizaron un érea
especifica para la levadura Enteroramus dimorphus. En Africa,
Baker (1968) demostré localizacién diferencial para las bacterias
Streptomyces simbiontes del pasdlido Pentalobus barbatus. En
O. disjunctus, Nardi et al. (2006) demostraron la distribucién
localizada de dos tipos de protistas y varias formas de bacterias.
Algunas bacterias resultaron ser espiroquetas similares a las
encontradas en el proctodeo de termitas, que han sido asociadas
a la fijacién de nitrégeno (Nardi et al. 2006). Otras bacterias
son filamentosas, similares a las encontradas en termitas y
relacionadas a su nutricién (Nardi et al. 2006) y ofras procariotas
no fueron identificadas (Nardi et al. 2006). Lewis (1926) y
Pearse et al. (1936), sospecharon de la presencia de protozoos
celulositicos en Passalidae, pero su busqueda fue infructuosa.

La primera evidencia de la presencia de parabasdlidos
flagelados en proctodeo de los Passalidae, proviene de secuencias
de ADNr a partir del tubo digestivo (Suh et al. 2003), pero no
fueron obtenidas preparaciones microscépicas de los organismos.

Cuando seccionaron delicadamente el proctodeo de O.
disjunctus, Nardi et al. (2006) encontraron parabasdlidos en
densidades, en localizaciones particulares: en una bolsa muy
conspicua en la parte adyacente de la regién més anterior del
proctodeo. Los parabasdlidos han sido encontrados en termitas
consumidoras de madera y se supone que participan en la
degradacién de la celulosa (Nardi et al. 2006). Un segundo
fipo de protozoo ameboide que ingiere bacterias, fue encontrado
por Nardi et al. (2006) en la regidn posterior, muy esculpida,
del ileum, antes del colon.

La gran diversidad de levaduras (al menos 13 especies
conocidas), bacterias (cuatro especies conocidas), asi como la
presencia de protozoos (dos especies), en una distribucién
aproximadamente compartimentalizada (vea Lichtwardt et al.
1999 y Nardi et al. 2006), sugiere que hay una enorme acfividad
metabélica ocurriendo en el tubo digestivo de los Passalidae
(Cuadro 1). Estos organismos estdn relacionados a la
degradacién de la celulosa, hemicelulosa y probabalemente
lignina, aunque también se encuentran especies de filiacién
patogénica y especies tan poco frecuentes que probablemente
utilizan a los pasélidos para su dispersién o estdn presentes solo
por casualidad. Por ejemplo, Scheffersomyces (Pichia) stipitis ha
sido encontrada con mucha frecuencia en Passalidae

(Houseknecht et al. 2011, Nguyen et al. 2006, Suh et al. 2003,
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Figura 3. Esquema del sistema digestivo (canal alimenticio) de Passalidae. Redibujado
de Patterson (1937)

Nardi et al. 2006), pero Kazachstania intestinalis, muy rara en
Passalidae, ha sido encontrada con frecuencia en el suelo, agua,
madera, mosto de uvas, maiz almacenado, muestras de suelo,
y muestras de animales asociados (Suh y Zhou 2011). Otra
especie, Spathaspora passalidarum, se ha detectado con poca
frecuencia en O. disjunctus (Nguyen et al. 2006). Otras especies
del género Trichosporon, comunes en la madera podrida, y
también encontrados en Passalidae (e.g. T. insectorum y T.
porosum), estdn asociadas a procesos infecciosos generales en
humanos y son frecuentes en personas inmunocomprometidas

(Colombo et al. 2011).

*Simbiontes degradadores de madera. Los polimeros
celulosa, hemicelulosa y lignina son los componentes principales
de la madera. Son polisacaridos complejos, cuya degradacién
requiere de enzimas particulares, generalmente no presentes en
insectos. La madera muerta y seca contiene un 45% de celulosa
y, dependiendo de la especie, de 20-30% de hemicelulosas y
de 20-40% de lignina, con algunos componentes accesorios
como resinas y pectinas (Schmidt 2006). Las enzimas que
degradan la celulosa y la hemicelulosa son predominantemente
hidrolasas. La celulosa es hidrolizada en accién conjunta por
la celulasas (1,4-B-D-glucan 4-glucanohidrolasa, 1,4-B-
celobiosidasa y B-glucosidasa). Las hemicelulosas (formada
por polimeros de xilosa, galactosa, mannosa y glucosa, con
grupos acefil y urosa en los lados) son degradadas por la endo-
1,4-p-xilanasa y la endo-1,4-B-mannosidasa, incluyendo la
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Cuadro 1. Listado de microorganismos aislados de escarabojos Passalidae.

MICROORGANISMO ESPECIE DE PASSALIDAE PAIS AUTOR
LEVADURAS
Scheffersomyces (Pichia) stipifis (Pignal)
Kurtzman & Suzuki 0. disjunctus EEUU Suh et al. 2003
0. disjunctus EEUU Nguyen et al. 2006
0. disjunctus EEUU Nardi et al. 2006
Verres sterbergianus Panamd Suh et al. 2003
Candida temnochiloe Suh et al. Veturius platyrhinus Panamd Fuentefria et al. 2008
Trichosporon insectorum Fuentefria e al. Paxillus leachi Panamd Gujjori et al. 2011
Trichosporon porosum (Stautz)
Middelhoven et al. 0. disjunctus EEUU Houseknecht et al. 2011
Sugiyamaella americana Kurtzman 0. disjunctus EEUU Houseknecht et al. 2011
Candida bullrunensis Suh et al. 0. disjunctus EEUU Houseknecht ef al. 2011
Kazachstania infestinalis Suh & Zhou 0. disjunctus EEUU Zuhy Zhou 2011
Spathaspora passalidarum Nguyen et al. 0. disjunctus EEUU Nguyen et al. 2006
Enteroramus dimorphus White et al. 0. disjunctus EEUU Suh et al. 2003, Suh et al. 2004
0. disjunctus EEUU Lichtwardt et al. 1999
Leidyomyces attenuatus (Leidy)
Lichtwardt et al. 0. disjunctus EEUU Leidy 1849, 1853
0. disjunctus EEUU Lichtwardt 1957,
Lichtwardt et al. 1999
Passalomyces compressus (Thaxter)
Lichtwardt et al. Pasdlido amazénico Brasil Lichtwardt et al. 1999
"Enterobryus" sp. Passalus interstitialis Brasil Heymons y Heymons 1934

"Enterobryus” spp.

Pasdlidos tropicales

Brasil, Panamd

Lichtwardt et al. 1999

BACTERIAS

“espiroquetas” 0. disjunctus EEUU Nardi et al. 2006
“bacterias filamentosas” 0. disjunctus EEUU Nardi et al. 2006
Arthromitus cristatus Leidy 0. disjunctus EEUU Leidy 1853
Streptomyces sp. ("espiroquefas") Pentalobus barbatus Ghana Baker 1968
PROTOZ00S
Parabasdlidos flogelados 0. disjunctus EEUU Suh et al. 2003
0. disjunctus EEUU Nardi et al. 2006
Protistas ameboides 0. disjunctus EEUU Nardi et al. 2006

participacién de ofras enzimas para las cadenas laterales (Schmidt
2006). El xilano, constituido por cadenas de xilosa, es la
hemicelulosa mds abundante y en las maderas de angiospermas
va de 15-35% (Schmidt 2006). La degradacién de hemicelulosa
es comun en los hongos de la madera y muy raro en bacterias
(Schmidt 2006). Aunque los carbohidratos celulosa y hemicelulosa
son relativamente faciles de degradar, la lignina (de estructura
mucho mds compleja) es altamente resistente. Para la degradacion
de la lignina, principalmente por oxidacién, algunos hongos
deben fener enzimas que degraden tanto los componentes
fendlicos (como laccasa y manganeso peroxidasa) como los no
fendlicos (como la lignina peroxidasa) (Schmidt 2006).

De acuerdo con Martin et al. (1991) la degradacién de
celulosa ha sido demostrada en 78 especies de insectos,
pertenecientes a 20 familias y ocho ordenes, incluyendo los
Scarabaeidae. La levadura Trichosporon porosum, obtenida de
O. disjunctus, es capaz de degradar xilano y parece jugar un
papel importante en la degradacién de la madera (Guijjari et
al. 2011). Especies del clado Sugiyamaella, como S. americana,
encontrada en O.disjunctus, son capaces de asimilar celobiosa,
salicin y D-xilosa (Guijjari et al. 2011). Scheffersomyces (Pichia)
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stipitis y Spathaspora passalidarum son capaces de producir
etanol a partir de la xilosa (Houseknecht et al. 2011). Urbina
et al. (2012) indican que varias levaduras fermentadoras de
xilosa estdn muy fuertemente asociadas con los escarabajos
Passalidae en diferentes continentes: el clado Scheffersomyces
es muy frecuente en Guatemala, mientras que Spathaspora es
mds frecuente en los pasdlidos de Tailandia. De acuerdo a Suh
et al. (2003) en las levaduras de pasdlidos, la xilosa es convertida
en xilitol y luego en xilulosa; la conversidn de xilulosa a fructosa-
6-fosfato ocurre por medio de la reaccién de pentosa fosfato
a fin de proveer un sustrato para la oxidacién o fermentacién.
Como la xilosa no se encuentra soluble en la naturaleza, el
infestino de los insectos provee de un lugar en el cual la
hemicelulosa se puede romper y asimilar (Suh et al. 2003). La
degradacién de lignina ha sido demostrada recientemente (Geib
et al. 2008) en dos especies de insectos, el Cerambycidae
asidtico Anoplophora glabripennis Motschulsky y la termita del
Pacifico de Estados Unidos Zootermopsis angusticollis (Hagen);
en ambos casos, la degradacién estd mediada por hongos.

Una curiosa especie de coledptero subsocial que construye
tneles en troncos podridos y que vive en colonias obteniendo



su alimento de la madera es el Tenebrionidae Phrenapates
bennetti Kirby (Nguyen et al. 2006, Ohaus 1900). Esta especie
a menudo es confundida con los pasélidos debido a su apariencia
(Figuras 2e, 2f) obviamente por convergencia evolutiva. De
acuerdo a Nguyen et al. (2006) especies de levaduras
fermentadoras de xilosa encontradas en Passalidae (i.e.
Spathaspora passalidarum en O. disjunctus) presentan al menos
una especie relacionada (Candida jeffriessi) presente en P.
bennetti, lo cual enfatiza la alta correlacién de asociaciones
entre microorganismos con los aparatos digestivos, la alimentacién
saproxiléfaga y la subsocialidad, en un ambiente estable.

Conclusiones

La participacién de los pasalidos en la transformacion de los
troncos podridos para ser incorporada al suelo del bosque
consiste en: 1) Aceleracion del proceso de degradacién de la
madera en el que si solo participaran microorganismos y la
intemperizacién, seria muy lento. 2) La reduccién del tamafio
de las particulas de madera, haciéndolas accesibles para la
actividad quimica y microbiolégica y provocando la aceleracién
del proceso por el efecto de la relacién drea/volumen. 3) El
enriquecimiento quimico de las particulas de madera que van
a formar parte del suelo, al ser ingeridas, reingeridas y deyectadas
4) El enriquecimiento biolégico de las particulas ingeridas, al
excrefarlas junfo con los microorganismos simbiontes, generalistas
o especialistas. 5) La propagacién de microorganismos con
reproduccion sexual, que pasan solo una parte de su ciclo de
vida en el tubo digestivo de los pasdlidos.

¢Cémo incide ese hdbito alimenticio en el comportamiento
de los pasdlidos? Varios comportamientos asociados al
mantenimiento de la vida social estén relacionados al consumo
de madera. 1) Debido a que se conocen levaduras con
reproduccién sexual, vitales en la degradacién de la xilosa al
interior de los pasdlidos, es necesario que los pasalidos estén
reingiriendo los microorganismos del ambiente, y que estos sean
transmitidos a la descendencia. Lo mismo probablemente aplica
para los protozoos y bacterias simbiotes del infesfino de Passalidae.
2) La escasa fuerza mandibular de las larvas y adultos inmaduros
facilita el comportamiento subsocial, debido a que no pueden
proveerse de alimento por sf mismos. 3) Los microorganismos
y los tubos digestivos de los pasdlidos han coevolucionado
facilitando la mutua dependencia (Nardi et al. 2006). Asi, las
modificaciones al proctodeo entre las especies y los diferentes
grupos taxondmicos podrian haber sido promovido por esa
relacion. Microorganismos particulares se localizan en esfructuras
particulares y en distribucion diferencial.

Algunas preguntas aln esperan por ser respondidas 2Es
la morfologia de Passalidae conservadora? Si es asi 2estd
asociada a los hdbitos de vida en troncos en descomposicion?
¢La elevada disponibilidad de arbolado muerto estd relacionada
a la escasa vagilidad a la hora de la dispersién? 2Lla escasa
vagilidad promueve la endogamia? éLas tasas diferenciales en
la mortalidad del arbolado estdn relacionadas a la diversidad?
¢La escasa vagilidad promueve la especiacién en Passalidae?
¢Cudl es la participacién de los Passalidae, en el proceso de
fijacion del carbono? Y, en términos de suelo ¢Qué ocurre con
los detritos enriquecidos llamados “frass”2 ¢Cémo se integra
el frass al suelo para ser nuevamente utilizado por las plantas?

La degradacién de la madera y su final contribucién en la

formacién del suelo es un proceso muy complejo y la participacion
completa de los pasdlidos en ese proceso no ha sido dilucidada.
Sin embargo, los pasdlidos han venido participando en este
proceso al menos desde el Oligoceno, y mds probablemente
desde el Cretdcico, cuando inicié la radiacién adaptativa de
las Angiospermas (Grimaldi y Engel 2005, Crane et al. 1995).
Un f6sil, Prosinodendron krelli Bai, Ren & Yang, de la formacion
Cretdcica de Yixian en China, ha sido considerado el “eslabén
perdido” entre Lucanidae, Diphyllostomatidae y Passalidae (Bai
et al. 2012), lo cual pondria el origen de los pasdlidos en el
Cretfécico, como sugiere el andlisis filogenético de Krell (2000)
quien establecié la separacién de los Passalidae del clado
Lucanidae-Diphyllostomatidae, en el Cretécico tardio.
Actualmente, la desaparicién de los bosques tropicales por el
avance de la frontera agricola constituye una real amenaza para
la sobrevivencia de las comunidades de estos escarabajos, que
parficipan activamente en los procesos ecolégicos escenciales
del bosque.
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