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RESUMO 
 

A quantidade de madeira morta é um dos principais preditores para diversidade de besouros 

saproxílicos em florestas. O entendimento de como variações na madeira morta e distúrbios 

naturais afetam a diversidade de insetos é de extrema importancia para compreender a dinâmica 

florestal, conservação e distribuição das espécies. Assim, esta dissertação foi dividida em dois 

capítulos, o primeiro buscou correlacionar a diversidade de passalídeos com variações 

estruturais dos troncos mortos (micro-habitat), onde foram correlacionados a abundância e 

composição de besouros passalídeos com diâmetro e entre as classes de decomposição dos 

troncos, bem como, propomos uma classificação para as espécies de acordo com a região usada 

para construção das galerias. No segundo capítulo foram comparados a riqueza, abundância e 

composição de besouros passalídeos entre áreas de florestas afetadas e adjacentes aos 

blowdowns e entre tamanho das áreas amostradas, ambos os estudos no estado do Amazonas, 

Brasil. Foram usados modelos generalizados múltiplos (GLM) para investigar as relações entre 

os preditores e a riqueza, abundância e MANOVA por permutação para composição. As 

abordagens indicam que a alta variabilidade de troncos usados pelos passalídeos em 

Campinaranas pode significar forte seleção de espécies com habilidades generalistas, 

provavelmente para compensar a baixa dispersão e o isolamento em áreas com pouca oferta de 

recursos na Amazônia. Nas áreas afetadas pelos blowdown foram encontradas maiores riquezas 

e abundâncias de espécies e surpreendentemente o tamanho da área perturbada teve um efeito 

inversamente proporcional na riqueza e abundância. Assim, tempestades de vento podem 

modificar a forma como estas espécies se distribuem em florestas tropicais. Estes resultados 

confirmam a importância de estruturantes da madeira morta e de perturbações naturais na 

diversidade de insetos saproxílicos para Amazônia.  

 

 

Palavras-chave: besouros saproxílicos, Coleoptera, troncos podres, substrato, blowdown 

 

  



 

 

ABSTRACT 

The amount of dead wood is one of the main predictors for the diversity of saproxylic beetles 

in forests. The understanding of how variations in dead wood and natural disturbances affect 

insect diversity is of extreme importance in understanding the forest dynamics, conservation 

and distribution of species. Thus, this dissertation was divided in two chapters, the first one 

sought to correlate the diversity of passalids with structural variations of the dead trunks 

(microhabitat), where they were correlated the abundance and composition of passalid beetles 

with diameter and between the decomposition classes of the trunks, as well as, we propose a 

classification for the species according to the region used for the construction of the galleries. 

In the second chapter we compared the richness, abundance and composition of passalid beetles 

between areas affected by windstorms (blowdown) and adjacent forest and between the size of 

the sampled areas, both studies in the state of Amazonas, Brazil. Multiple generalized models 

(GLM) were used to investigate the relationships between predictors and richness, abundance, 

and MANOVA by permutation for composition. The approaches indicate that the high 

variability of trunks used by the passalids in Campinaranas can mean a strong selection of 

species with generalist abilities, probably to compensate for the low dispersion and isolation in 

areas with low supply of resources in the Amazon. In the areas affected by blowdown were 

found greater riches and species abundances and surprisingly the size of the disturbed area had 

an inverse proportional effect on riches and abundance. Thus, blowdown can modify the way 

these species distribute in tropical forests. These results confirm the importance of dead wood 

structurants and natural disturbances in the diversity of saproxylic insects in Amazonia. 

 

Keywords: saproxylic beetles, Coleoptera, rotten trunks, disturbance, windstorms  
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 INTRODUÇÃO 

 

 

Florestas tropicais são sistemas dinâmicos com altas taxas de conversão capazes de 

mobilizar grandes volumes de carbono. Distúrbios naturais como blowdowns, são fenômenos 

que interferem nesse sistema visto que causam grande mortalidade de árvores (biomassa) na 

Amazônia (Toledo et al. 2012; Espírito-Santo et al. 2014; Marra et al. 2014; Negrón-Juárez et 

al. 2017). O blowdown é uma massa de ar descendente que foi resfriada e empurrada por ventos 

de altas altitudes, que ao descer forma uma tempestade de vento (Doswell 1993). Como 

resultado, são disponibilizadas enormes quantidades de substratos para espécies dependentes 

de madeira morta em grandes escalas na paisagem (Guillaumet 1987; Peterken 1996; Silva et 

al. 2002; Christensen et al. 2005; Wirth et al. 2009).  

Os troncos mortos são fontes de recurso em médio- longo prazo para vários organismos 

que intermediam a decomposição. Durante esse processo, a madeira sofre modificações físicas 

e químicas alterando a sua estrutura e qualidade. Dessa forma, ela pode ser caracterizada como 

um sistema unidirecional de transformação que vai sendo colonizado por diferentes espécies, 

por exemplo, habitats para artrópodes e fungos, locais de abrigo e de nidificação para 

vertebrados, germinação de sementes, fonte de carbono e outros elementos cujo regresso ao 

solo contribui para produtividade da floresta (Grove e Meggs 2003; Müller et al. 2005; Müller-

Using e Bartsch 2009; Sobral et al. 2017). Assim, a madeira morta é um elemento chave para 

florestas, por sustentar várias relações tróficas e ampla biodiversidade associada (Grove 2002; 

Seibold et al. 2015, 2016).  

Insetos que dependem de árvores mortas ou moribundas, de fungos ou de outras espécies 

que habitam a madeira morta, ao menos em parte do seu ciclo de vida, são classificados como 

insetos saproxílicos (Speight 1989). No presente trabalho, foram utilizados estudos 

investigativos de campo para correlacionar a diversidade de besouros passalídeos com madeira 

morta, todos localizados em trechos de florestas na Amazônia Central. Os passalídeos foram 

escolhidos para o estudo por serem saproxílicos de primeira ordem (saproxilófagos), ou seja, 

por se alimentarem e nidificarem em troncos mortos e por se tratar de um dos poucos grupos 

de coleópteros com taxonomia relativamente bem resolvida para Amazônia (Fonseca e Reyes-

Castillo 2004; Boucher 2005; Mattos e Mermudes 2014). A madeira morta reúne vários 

atributos para estes besouros, no entanto, pouco se conhece sobre essa relação em florestas 

tropicais (Seibold et al. 2015).  
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Assim sendo, a presente dissertação, foi organizada em dois capítulos, o primeiro com 

uma abordagem em escala fina (micro-habitat), no qual foram utilizadas variações estruturais 

de troncos mortos e o segundo em escala de paisagem investigando áreas de floresta afetadas 

por blowdowns. Ambos os manuscritos encontram-se nas normas da revista Acta Amazônica. 
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 OBJETIVOS: 

 

 

Capítulo 1: Efeito da variação estrutural de troncos mortos na assembleia de passalídeos 

(Scarabaeoidea: Passalidae) em Campinarana na Amazônia Central 

 

Geral 

Determinar se a ocorrência dos passalídeos está correlacionada a variações estruturais 

de troncos mortos encontrados em florestas de Campinarana.  

 

Específicos 

Determinar relações entre abundância e composição de espécies com o (I) diâmetro e 

(II) as classes de decomposição dos troncos e (III) propor uma classificação para as espécies 

de acordo com o local de construção de suas galerias. 

 

Capítulo 2: Tempestades de vento promovem maior diversidade de besouros saproxílicos na 

Amazônia Central? 

 

Geral 

Determinar se o blowdown afeta a diversidade de passalídeos saproxílicos.  

 

Específicos 

(I) Comparar a riqueza, abundância e composição de besouros passalídeos entre áreas 

perturbadas por blowdown e a floresta adjacente e (II) averiguar se o tamanho da área afeta esta 

relação. 
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 Capítulo 1. Efeito da variação estrutural de troncos mortos na 

assembleia de passalídeos (Scarabaeoidea: Passalidae) em 

Campinarana na Amazônia Central 

 

Effect of structural variation of dead trunks on the assemblage of 

passalids beetles (Scarabaeoidea: Passalidae) in Central Amazonian 

Campinarana. 

 

 

Alencar, J. B. R.; Fonseca, C. R. V.: Baccaro, F. B.; Bento, M. F.; Ribeiro, J. M. Efeito da 

variação estrutural de troncos mortos na assembleia de passalídeos (Scarabaeoidea: Passalidae) 

em Campinarana na Amazônia Central. Manuscrito formatado para Acta Amazonica 

 

Alencar, J. B. R.; Fonseca, C. R. V.; Baccaro, F. B.; Bento, M. F.; Ribeiro, J. M. Effect of 

structural variation of dead trunks on the assemblage of passalids beetles (Scarabaeoidea: 

Passalidae) in Central Amazonian Campinarana. Manuscript formatted for Acta Amazonica 
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Abstract 

 

The present study investigated the occurrence of passalids in dead trunks with structural 

variations. Trunks were found in areas of typical vegetation of Campinarana stricto sensu in the 

state of Amazonas, Brazil. The collections were extended from May to December 2009. The 

mean diameter of the trunks was measured, their stage of decomposition was classified and the 

species of Passalidae were classified according to the location of their galleries. We used 

multiple generalized models (GLM) to investigate the relationship between abundance and 

MANOVA by permutation to investigate the relationships between predictors and composition. 

A total of 361 passalids belonging to 13 species were collected from 11 tree species, of which 

Aldina heterophylla represented the highest proportion of logs (55%). Only the diameter of the 

trunk was related to the abundance of species, in general, trunks with larger diameters presented 

more individuals. The composition of the species was correlated with the diameter and with the 

decomposition of the trunks of all species of trees analyzed together and only with the diameter 

of the trunks of A. heterophylla. Most of the species collected in Campinaranas construct their 

galleries in two or more regions of the trunk. The region that supported a greater number of 

colonies was the sapwood, followed by the weed and the soil-stem interface. The general habit 

of passalids found in Campinaranas can mean a strong selection of species that can exploit 

varied logs, probably to compensate for the low dispersion and isolation in areas with low 

availability of resources in the Amazon. 

 

Keywords: saproxylic beetles, Coleoptera, rotten trunks, substrate 
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Resumo 

No presente estudo foi investigada a ocorrência dos passalídeos em troncos mortos com 

variações estruturais. Foram usados troncos encontrados em áreas de vegetação típica de 

Campinarana stricto sensu no estado do Amazonas, Brasil. As coletas se estenderam de maio a 

dezembro de 2009. Foi medido o diâmetro médio dos troncos, classificados o seu estágio de 

decomposição e as espécies de Passalidae de acordo com a localização de suas galerias. Usamos 

modelos generalizados múltiplos (GLM) para investigar a relação entre abundância e 

MANOVA por permutação para investigar as relações entre os preditores e a composição. 

Foram coletados um total de 361 passalídeos pertencentes a 13 espécies explorando 11 espécies 

arbóreas, dentre estas, Aldina heterophylla representou a maior proporção de troncos (55%). 

Somente o diâmetro do tronco esteve relacionado com a abundância de espécies, no geral, 

troncos com diâmetros maiores apresentaram mais indivíduos. A composição das espécies foi 

correlacionada com o diâmetro e com a decomposição dos troncos de todas as espécies de 

árvores analisadas juntas e apenas com o diâmetro dos troncos de A. heterophylla. A maioria 

das espécies coletadas em Campinaranas constroem suas galerias em duas ou mais regiões do 

tronco. A região que suportou um maior número de colônias foi o alburno, seguido da 

entrecasca e da interface solo-tronco. O hábito generalista dos passalídeos encontrados em 

Campinaranas pode significar forte seleção de espécies com habilidades para explorar troncos 

variados, provavelmente para compensar a baixa dispersão e o isolamento em áreas com pouca 

oferta de recurso na Amazônia. 

Palavras-chave: besouros saproxílicos, Coleoptera, troncos podres, substrato 

 

3.1 Introdução 

Os substratos resultantes da mortalidade arbórea são fontes de recurso em médio- longo 

prazo para vários organismos que intermediam sua decomposição. Troncos mortos representam 

importantes hábitats para artrópodes e fungos, locais de abrigo e de nidificação para vertebrados, 

germinação de sementes, fonte de carbono e outros elementos cujo regresso gradual ao solo 

contribui para produtividade da floresta (Grove e Meggs 2003). 

Para besouros dependentes da madeira morta (saproxílicos) (Speight 1989), troncos com 

maior diâmetro, podem agir como buffers contra variações na umidade e temperatura externas, 

além de oferecer maior abundância de recursos e abrigo contra predadores (Grove 2002; Yee 

et al. 2006). A madeira nos estágios iniciais de decomposição apresenta uma certa resistência 

para escavar galerias, à medida que a decomposição avança a resistência diminui e o substrato 

se torna nutricionalmente mais assimilável (Magoulick 1998), podendo ocasionar um contínuo 

turnover de espécies saproxílicas. A região do tronco usada para construção das galerias  pode 

refletir o grau de especialização ecológica desses insetos e já foi correlacionada a alguns traços 

funcionais em besouros passalídeos (Passalidae) (Schuster 1978; Reyes-Castillo e Halffter 1984; 

Moreno-Fonseca e Amat-García 2016).  

Os passalídeos são besouros que constroem suas galerias em troncos mortos caídos 

(Ohaus 1909; Luederwaldt 1931; Reyes-Castillo 2000). Trata-se de um grupo com taxonomia  
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relativamente bem resolvida, somada ao conhecimento de  aproximadamente 930 espécies, com 

101 registros para o Brasil (Fonseca e Reyes-Castillo 2004; Boucher 2005; Mattos e Mermudes 

2014), esses besouros compõem um dos poucos grupos saproxílicos com potencial para serem 

usados em estudos com madeira morta em florestas tropicais (Reyes-Castillo 2000). Troncos 

mortos reúnem vários atributos de grande relevância para estes insetos, no entanto, pouco se 

conhece sobre essa relação em florestas tropicais (Seibold et al. 2015), sendo o 

desconhecimento ainda mais evidente em florestas que crescem em áreas de areia branca na 

Amazônia. Tais áreas, conhecidas como Campinaranas, são menos diversas na escala regional 

devido à sua natureza fragmentada e condições edáficas e topográficas, que proporcionam baixa 

adesão e dificultam o enraizamento profundo no solo (Steege et al. 2000; Ferry et al. 2010; 

Toledo et al. 2011), favorecendo a queda de árvores e disponibilizando substratos para espécies 

saproxílicas, como os passalídeos.  

No presente estudo, investigou-se a ocorrência dos passalídeos em relação às variações 

estruturais dos troncos mortos encontrados em florestas de Campinarana. Especificamente, 

determinou-se relações entre abundância e composição de espécies com o (I) diâmetro e (II) as 

classes de decomposição dos troncos e (III) foi proposto uma classificação para as espécies de 

acordo com o local de construção de suas galerias (entrecasca, alburno, cerne ou interface solo-

tronco). 

 

3.2 Material e métodos 

3.2.1 Área de estudo 

Este estudo foi conduzido com troncos mortos caídos encontrados em áreas de 

vegetação típica de Campinarana stricto sensu próximo à duas reservas no estado do Amazonas, 

Brasil (Figura 1).   
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Figura 1. Localização das áreas onde foram amostrados os troncos mortos (pontos vermelhos). Área 1 - Localizada 

a 8 km da Reserva Biológica de Campina do Instituto Nacional de Pesquisas da Amazônia e Área 2 - Localizada 

na Reserva de Desenvolvimento Sustentável do Uatumã (RDS Uatumã), ambas na região Nordeste do estado do 

Amazonas, Brasil. 
 

A primeira área localizada a 8 km da Reserva Biológica da Campina do Instituto 

Nacional de Pesquisas da Amazônia (2˚34'S; 60˚02'W) (Figura 1, Área 1). Nesta área, existe 

um complexo vegetacional de Campina, Campinarana e Floresta de Terra Firme, onde o clima, 

segundo a classificação de Köppen, é Af, com uma estação seca de maio a outubro e uma 

estação chuvosa ocorrendo de novembro a abril (Mardegan et al. 2009). 

A outra área de estudo localizada nos limites da Reserva de Desenvolvimento 

Sustentável do Uatumã (RDS Uatumã), (2º0’- 2º40’ S; 58º0’- 59º20’ W), que é cortada NE-SW 

em sua extensão pelo Rio Uatumã, afluente do Rio Amazonas (Figura 1, Área 2). Na área há 

três tipos principais de vegetação: florestas de terra-firme, onde predominam fitofisionomias de 
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Floresta Ombrófila Densa, planícies de inundação, cobertas por florestas de igapó e disjunções 

(manchas) de vegetação de Campinaranas. O clima é Tropical Úmido, com temperatura anual 

média de 28 ºC e precipitação anual média de 2.376 mm, apresentando uma sazonalidade 

distinta entre as estações chuvosa (fevereiro a abril) e seca (julho a outubro) (IDESAM 2009). 

 

3.2.2 Coleta de dados 

As coletas se estenderam de maio a dezembro de 2009 somando um total de 66 unidades 

amostrais. Cada unidade amostral limitou-se a um tronco morto caído com galerias ativas de 

passalídeos (presença de adultos e imaturos vivos) com diâmetro ≥ 5 cm, comprimento ≥1 m, 

cada tronco representa uma unidade ecológica importante para os passalídeos e outros 

organismos saproxílicos (Graham 1925; Grove e Meggs 2003). Os troncos foram identificados 

e posteriormente completamente cortados (fatia ~ 15 cm) com auxílio de motosserra e/ou facão. 

As variáveis preditoras registradas foram: o diâmetro, a classe de decomposição e a região onde 

as galerias foram construídas. 

Para obter o diâmetro médio da seção do tronco usamos a média (cm) das suas porções 

inicial, media e final, utilizando fita diamétrica. Os troncos foram categorizados em pequeno 

(5-15 cm), intermediário (16-30 cm) e grande (>30 cm). Para classificação da decomposição 

foi desenvolvido um sistema simplificado de quatro classes baseadas em características visuais 

propostas por Fonseca (1988) e Castillo e Reyes-Castillo (2003) (Tabela 1). Nos casos em que 

no mesmo tronco foram encontradas múltiplas classes, foi considerada a que representou maior 

proporção da decomposição na seção/fatia(s) onde foi encontrada a galeria. A CD1 (ver Tabela 

1) foi retirada das análises, pois não foram encontrados passalídeos explorando-a.  

Todos os passalídeos encontrados nos troncos foram coletados e acondicionados em 

frascos de plástico com capacidade de 60 ml contendo solução fixadora de PAMPEL (42% água 

destilada, 44% álcool 96 ºGL, 8% de formalina e 5 a 6% de ácido acético glacial), onde adultos 

e imaturos foram deixados por 12 horas. Posteriormente foram transferidos para frascos 

contendo álcool 96% e etiquetados. Os passalídeos foram identificados até espécie utilizando 

chaves de identificação (Luederwaldt 1931; Vulcano e Pereira 1967; Jiménez-Ferbans et al. 

2015), comparações com insetos presentes na coleção do INPA e  com a ajuda de especialistas. 

Em seguida, o material foi depositado na coleção Entomológica do Instituto Nacional de 

Pesquisas da Amazônia (INPA). 

Agrupamos as espécies de passalídeos em guildas utilizando a localização de suas 

galerias, adaptado de Moreno-Fonseca & Amat-Garcia (2016), em: espécies corticais 
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(entrecasca), alburnícolas (alburno), cernícolas (cerne), solo-troco (interface solo-tronco) ou 

generalistas para as que foram encontradas em duas ou mais estratificações.  

 

3.2.3 Análise dos dados 

Como encontramos somente uma espécie em cada tronco investigado, avaliamos as 

relações entre abundância e composição dos passalídeos com as características dos troncos. 

Usamos modelos generalizados (GLM) para analisar a relação entre abundância dos passalídeos 

com o diâmetro e com a classe de decomposição dos troncos, investigando todas as espécies de 

árvores juntas e somente os troncos de Aldina heterophylla. Esta espécie representa 55% dos 

troncos encontrados e é frequentemente citada como dominante em Campinarana (Vicentini 

2004; Guimarães e Bueno 2015; Targhetta et al. 2015). Usamos modelos com distribuição 

binomial negativa para acomodar a dispersão dos dados de contagem (Zuur et al. 2009). 

Criamos modelos nulos para cada variável dependente e comparamos os modelos completos 

(com as duas variáveis preditoras) com os respectivos modelos nulos (somente intercepto) 

usando analise de variância. Estimamos o pseudo-r2 proposto por McFadden’s como uma 

medida do ajuste dos modelos (Long 1997). Posteriormente usamos gráficos de parciais para 

representar as relações entre cada variável preditora, controlado estatisticamente o efeito da 

outra variável (Breheny e Burchett 2017). 

Usamos MANOVA por permutação (Anderson 2001), baseado no índice de Bray-Curtis, 

para investigar as relações entre diâmetro e classe de decomposição dos troncos e a composição 

de Passalidae. Rodamos análises para os passalídeos encontrados em todas as espécies de 

árvores e somente dos indivíduos encontrados em troncos de Aldina heterophylla. Em ambos 

os modelos rodamos 999 permutações. Todas as análises e gráficos foram realizadas no 

Programa R (R core team 2017).  

 

3.3 Resultados  

Foram coletados um total de 361 passalídeos pertencentes a 13 espécies explorando 66 troncos 

mortos caídos de 11 espécies arbóreas, destas Aldina heterophylla representou a maior 

proporção de troncos (36 troncos, representando 55% dos troncos investigados). As espécies de 

passalídeos com maior número de indivíduos coletados foram: Veturius paraensis Luederwaldt, 

1927 com 79 indivíduos (21.9%), Passalus epiphanoides (Kuwert, 1891) com 74 (20.5%), 

Veturius transversus (Dalman, 1817) com 59 (16.3%) e Passalus rhodocanthopoides (Kuwert, 

1891) com 54 indivíduos (15%) (Tabela 2).  
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3.3.1 Abundância de Passalidae 

Em ambos os modelos (troncos de todas as espécies e apenas de A. heterophylla) 

somente o diâmetro do tronco esteve relacionado com a abundância de espécies (Figura 2). O 

modelo usando dados de todas as espécies de árvores explicou 12.03% da variância dos dados 

(p = 0.014), já o pseudo-r2 usando troncos de A. heterophylla explicou 25.67% da variância 

original dos dados (p = 0.005). Nos dois casos, troncos com diâmetros maiores apresentaram 

mais indivíduos (todas as espécies, p = 0.002; A. heterophylla, p = 0.002), já a abundância de 

passalídeos não foi correlacionada com as classes de decomposição em nenhum dos modelos 

testados (todas as espécies, p = 0.767; A. heterophylla, p = 0.979).  

 
Figura 2. Abundância de passalídeos pelo diâmetro e classes de decomposição de troncos mortos caídos; a) com 

os troncos mortos de todas as espécies vegetais e b) apenas com os troncos mortos de A. heterophylla. 
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3.3.2 Composição de Passalidae  

A composição das espécies de passalídeos foi correlacionada com o diâmetro (r²= 0.056; 

p= 0.002) e classe de decomposição (r²= 0.05; p= 0.003) no modelo generalizado (troncos de 

todas as espécies de árvores), de modo que poucas espécies foram coletadas exclusivamente 

em classes específicas de diâmetro (Figura 3).  

 

Figura 3. Ordenação das espécies de passalídeos pelo diâmetro e decomposição dos troncos de todas as espécies 

vegetais. a) diâmetro dos troncos e b) classes de decomposição dos troncos (ver Tabela 1). 

 

As espécies coletadas com maiores amplitudes de exploração do diâmetro e em todas as classes 

de decomposição foram Passalus rhodocanthopoides, P. epiphanoides, Veturius paraensis. e 

Passalus abortivus Percheron, 1835. Já Passalus bucki Luederwaldt, 1931 foi encontrada 

explorando as classes de pequeno e intermediário diâmetro nos estágios CD2 e CD3 e Passalus 

coniferus Eschscholtz, 1829 nas de intermediário e grande diâmetro nos estágios CD2 e CD4. 

As demais foram coletadas em apenas uma classe, Spasalus elianae Fonseca, 1992, Passalus 

elfriedae Luederwaldt, 1931 e V. transversus todas em CD2 e CD3 na classe de pequeno 

diâmetro; Passalus interruptus Linnaeus, 1758 em CD2 e Popilius tetraphyllus (Eschcholtz, 

1829) em CD4 ambas em diâmetro intermediário e Paxillus leachi MacLeay, 1819 e Passalus 

interstitialis Eschscholtz, 1829 em troncos de grande diâmetro em CD3.   

A composição das espécies de passalídeos também foi correlacionada com o diâmetro 

considerando apenas os troncos de A. heterophylla (r²= 0.125; p= 0.002), mas não foi 

correlacionada com as classes de decomposição (r²= 0.017; p= 0.740) (Figura 4).  
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As espécies encontradas explorando maior amplitude do diâmetro e classes de 

decomposição em Aldina heterophylla foram P. epiphanoides e Veturius paraensis. Passalus 

rhodocanthopoides e P. abortivus também foram coletadas em todas as classes de 

decomposição, mas apenas em diâmetros específicos, a primeira em troncos de diâmetros 

intermediários e a segunda em troncos de grande diâmetro. As demais foram coletadas em 

apenas uma classe de diâmetro e de decomposição (ver Figura 4). 

 

Figura 4. Ordenação das espécies de passalídeos pelo diâmetro e decomposição dos troncos de Aldina 

heterophylla. a) diâmetro dos troncos e b) classes de decomposição dos troncos (ver Tabela 1). 

 

3.3.3 Classificação das guildas  

A classificação das espécies de passalídeos de acordo com a localização de suas galerias 

indica que a maioria das espécies coletadas em Campinaranas exploram duas ou mais regiões 

do tronco. A região que suportou um maior número de colônias foi o alburno (35 colônias), 

seguido da entrecasca (15 colônias) e a interface solo-tronco (14 colônias), em contraste com o 

cerne com apenas duas colônias encontradas. P. epiphanoides e V. paraensis foram 

classificadas como generalistas (preferência por alburno), encontradas em três ou mais 

estratificações; P. rhodocanthopoides, P. abortivus, P. coniferus, P. bucki e V. transversus em 

duas estratificações; P. leachi e P. interstitialis como corticais; S. elianae como alburnícola, e 

P. elfriedae e P. tetraphyllus como espécies de solo-tronco (Tabela 3). 
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Não foi classificada nenhuma espécie exclusivamente cernícola, apenas duas colônias 

de Passalus epiphanoides foram encontradas explorando esta região. A soma das espécies 

coletadas em mais de uma estratificação representa 89% da abundância total de indivíduos.   

 

3.4 Discussão 

Nosso estudo sugere que a ocorrência da maioria das espécies de passalídeos em 

Campinaranas está correlacionado a seu hábito generalista em explorar troncos mortos 

(Luederwaldt 1931; Castillo e Reyes-Castillo 2003). Provavelmente para compensar a pouca 

abundância de recursos das Campinaranas e à baixa dispersão desses besouros (Galindo-

Cardona et al. 2007; Jackson 2010). Castillo e Reyes-Castillo (2003) relatam esta generalidade 

para os besouros passalídeos ao compilarem dados sobre a exploração de troncos mortos em 

várias regiões biogeográficas, eles registraram troncos mortos de 299 espécies arbóreas 

pertencentes a 61 famílias de dicotiledôneas sendo exploradas, este número somado as 11 

espécies registradas neste trabalho eleva esse número para 310. Assim, esta ampla capacidade 

de exploração reforça a ideia de que Passalidae é um grupo generalista, essa habilidade os 

favorece habitar as Campinaranas que em contraste a outras fitofisionomias Amazônicas, 

apresenta menor abundância de recursos (Anderson 1981; Aragão et al. 2009). 

Diferenças na assembleia de outros besouros saproxílicos entre troncos de grande e 

pequeno diâmetro foram documentadas em Floresta Boreal na Escandinávia (Siitonen 2001), 

Canadá (Hammond et al. 2004), Florestas de Coníferas na América do Norte (Maser e Trappe 

1984; Edmonds e Marra 1999) e em Florestas Úmidas de Eucalipto na Tasmânia (Yee 2005). 

No geral, esta especificidade está correlacionada à tolerância a faixas específicas de umidade, 

temperatura e outros atributos indiretos que o diâmetro do tronco oferece (Graham 1925; Grove 

2002). Em contraste, a composição de espécies de passalídeos não foi explicada amplamente 

pelo diâmetro dos troncos na Campinarana, pois a maioria das espécies foram coletadas em 

troncos com diâmetros variados. Essa falta de especificidade pode significar maior tolerância a 

variações climáticas e fortalece a ideia de que os besouros passalídeos que habitam estas áreas 

são generalistas.  

As Campinaranas são ambientes naturalmente mais abertos com vegetação adaptada a 

alta irradiação solar (Rodrigues e Gonçalves 2014), tornando os troncos caídos mais expostos 

ao sol e a dessecação (Graham 1925). Assim, as poucas espécies coletadas exclusivamente em 

diâmetros específicos, como S. elianae e P. elfriedae (diâmetro <10 cm), provavelmente 

possuem tolerâncias climáticas diferentes das espécies com ampla capacidade de exploração. 

Padrões similares foram encontrados para Spasalus balachowskyi em ramos de árvores de 5-6 
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cm na cidade de Leticia na Colômbia (Amat-García e Reyes-Castillo 2007). Boucher, (1986) 

relata que esta espécie é comumente encontrada em ramos finos caídos do dossel da floresta em 

Saül na Guiana Francesa, possivelmente estas espécies compartilham atributos ecológicos 

similares.  

O diâmetro dos troncos é uma variável correlacionada a vários atributos ecológicos 

importantes para besouros saproxílicos. Em geral, troncos com diâmetros maiores são 

considerados habitats mais estáveis que troncos menores (Southwood 1977; Grove e Meggs 

2003). As espécies que somaram maiores abundâncias relativas foram coletadas em troncos 

com diâmetros >30 cm, como P. epiphanoides e P. abortivus, essa condição favorece 

sobreposições de gerações e acúmulo de indivíduos, importantes para o comportamento 

subsocial dos passalídeos (Ohaus 1909; Luederwaldt 1931; Reyes-Castillo 2000), visto que, 

troncos de grande diâmetro (>30 cm) têm maior volume de recursos e tendem a demorar mais 

para se decompor (Stone et al. 1998; Chambers et al. 2000; Mackensen et al. 2003). Além de 

fornecerem refúgios contra dessecação, incêndios florestais (Meggs e Taylor 1999; Michaels e 

Bornemissza 1999) e ataque de predadores. Dessa forma, espécies que conseguirem explorar 

esta condição têm potencial para persistirem por mais tempo nas Campinaranas. 

 Em Campinarana os besouros passalídeos iniciam a colonização do tronco a partir de 

CD2 e à medida que a decomposição avança surgem outras espécies, concentrado a maioria das 

espécies nas classes intermediárias. No entanto, o sistema de classificação da decomposição 

proposto explicou pouco da composição de espécies. Novamente parece que o hábito 

generalista dos besouros passalídeos pode ser a explicação, pois a maior parte foram coletados 

troncos em duas ou mais classes de decomposição. Oito das 13 espécies do modo generalizado 

(troncos mortos de todas as espécies vegetais) iniciam a colonização no CD2 e continuar nas 

classes seguintes, sendo apenas Passalus interruptus coletada exclusivamente nessa classe. 

Outras espécies também foram encontradas nestes estágios, explorando a região da entrecasca 

de troncos caídos na Guayana Francesa (Boucher 1986), no México (Castillo 1987) e na Sierra 

del Rosario em Cuba (Rodriguez 1985, Rodriguez y Zorrilla 1986). Estes resultados estão de 

acordo com os observados por Castillo e Reyes-Castillo, (2003) que relatam que a maioria dos 

passalídeos adultos preferem colonizar troncos em estágios intermediários de decomposição. A 

ocorrência destes besouros pode estar correlacionada a alterações na estrutura e qualidade na 

madeira morta ao longo da decomposição.  

Fonseca (1988) em um estudo realizado em Floresta de Terra Firme na Amazônia 

Central, encontrou Passalus latifrons e Passalus convexus iniciando a colonização na segunda 

classe de decomposição, o autor sugere que a ocorrência destas espécies pode estar 
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correlacionada a detoxificação da madeira promovida previamente por ação de microrganismos. 

Estudos realizados em outras regiões descrevem o processo de decomposição como um 

processo unidirecional de modificações ao longo tempo e espaço (Mackensen et al. 2003). É 

possível que estas modificações possibilitem segregações das espécies a micro-habitats e a 

micro-organismos específicos (Haack e Slansky 1987; Lawrence 1989; Speight 1989; Cline e 

Leschen 2005; Schigel 2012). Elas parecem representar diferentes nichos ecológicos para 

espécies (Maser et al. 1979). No entanto, no modo generalizado, apenas 5% da variação na 

composição dos besouros passalídeos nas Campinaranas foi explicada pelo sistema de classes 

de decomposição proposto. Eles parecem não seguir este padrão, sendo a maioria capaz de 

explorar troncos em várias fases da decomposição, sempre a partir da segunda fase (CD2). 

A generalidade dos besouros passalídeos também se revela no local usados para 

construção das galerias nos troncos mortos. Assim, a proposta de classifica-los baseada na 

localização de suas galerias não foi eficaz, pois a maioria das espécies coletadas construíram 

suas galerias em duas ou mais estratificações, evidenciando sua habilidade em explorar 

diferentes micro-habitats para alimentação e abrigo. As regiões onde se observou maior 

densidade de colônias e espécies foi no alburno, entrecasca (zona entre a casca interna e o 

alburno) e a interface solo tronco. Acredita-se que essa agregação seja resultado do maior valor 

nutricional (Taylor et al. 2002; Jia et al. 2017) e das condições microclimáticas ofertadas nestas 

estratificações.  

O alburno e entrecasca são regiões fisiologicamente mais ativas durante o crescimento 

secundário da árvore, a casca interna (zona entre o câmbio vascular e a casca externa) e o 

alburno estão mais sujeitos a decomposição por concentrarem maior presença de umidade, 

reservas energéticas e permeabilidade, bem como menores quantidades de extrativos tóxicos 

(compostos fenólicos e ácidos resiníferos) e lignina que o cerne e a casca externa (USDA-FS 

Forest Products Laboratory 1999; Taylor et al. 2002; Jia et al. 2017). A interface solo-tronco 

foi a terceira região mais explorada, o contato direto com o solo parece criar condições 

favoráveis a decomposição, o mesmo padrão foi encontrado para Taeniocerus bicanthatus em 

Sabá na porção norte da ilha de Bornéu na Malásia (Kon e Johki 1987). As espécies que ocorrem 

predominante neste estrato provavelmente são mais dependentes da umidade.  

 

3.5 Conclusões 

O hábito generalista dos passalídeos em explorar troncos mortos em Campinaranas pode 

significar forte seleção evolutiva, provavelmente para compensar a baixa dispersão (Galindo-

Cardona et al. 2007; Jackson 2010) e o isolamento em áreas com condições climáticas extremas 
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e pouca oferta de recursos (Anderson 1981; Aragão et al. 2009; Fine et al. 2010), pois as 

análises usando o diâmetro e as classes de decomposição dos troncos mortos explicaram pouco 

da composição de espécies. A maioria das espécies coletadas construíram suas galerias em mais 

de uma estratificação, parece haver uma preferência pelo alburno, entrecasca e a interface solo-

tronco, provavelmente pela maior presença de humidade e valor nutricional destas regiões. No 

geral, troncos de diâmetros maiores suportam colônias mais numerosas, principalmente para os 

troncos de A. heterophylla. No entanto, a baixa amostragem de algumas espécies, como S. 

elianae, pode ser devido a negligência de coletas em troncos de diâmetro menores em estágios 

avançados de decomposição, assim combinar esses resultados poderiam fornecer valiosas pistas 

para coleta desses besouros e ampliar o entendimento da correlação entre madeira morta e 

passalídeos em Campinaranas na Amazônia. 
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3.7 Legendas de figuras 

Figura 1. Localização das áreas onde foram amostrados os troncos mortos (pontos vermelhos). Área 1 - Localizada 

na Reserva de Desenvolvimento Sustentável do Uatumã (RDS Uatumã) e Área 2 - Localizada a 8 km da Reserva 

Biológica de Campina do Instituto Nacional de Pesquisas da Amazônia, ambas na região Nordeste do estado do 

Amazonas, Brasil. 

Figura 2. Abundância de passalídeos pelo diâmetro e classes de decomposição de troncos mortos caídos; a) com 

os troncos mortos de todas as espécies vegetais e b) apenas com os troncos mortos de A. heterophylla. 

Figura 3. Ordenação das espécies de passalídeos pelo diâmetro e decomposição dos troncos de todas as espécies 

vegetais. a) diâmetro dos troncos e b) classes de decomposição dos troncos (ver Tabela 1). 

Figura 4. Ordenação das espécies de passalídeos pelo diâmetro e decomposição dos troncos de Aldina 

heterophylla. a) diâmetro dos troncos e b) classes de decomposição dos troncos (ver Tabela 1). 
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3.8 Tabelas 

 Tabela 1. Classes de decomposição dos troncos caídos. 

 

 

Tabela 2. Riqueza e abundância de passalídeos por espécie vegetal. 

Espécie  Abundância Espécie vegetal Nº troncos 

Passalus epiphanoides 43 Aldina heterophylla 6 

 25 Minquartia guianensis 2 

 3 Vatairea paraensis 1 

 3 Annona foetida 1 

Veturius paraensis 70 Aldina heterophylla 13 

  2 Pradosia praealta 1 

  2 Couepia longipendula 1 

  5 NI (decomposto) 4 

Passalus rhodocanthopoides 47 Aldina heterophylla 3 

 5 Simarouba amara 1 

 1 Swartzia ingaefolia 1 

 1 NI (decomposto) 1 

Passalus abortivus 23 Aldina heterophylla 4 

  2 Manilkara surinamensis 1 

  3 Pradosia praealta 2 

  6 NI (decomposto) 2 

Veturius transversus 13 Duroia sp. 1 

 2 Swartzia ingaefolia 1 

 44 NI (decomposto) 4 

Passalus bucki 16 Scleronema praecox 1 

  5 Simarouba amara 1 

Passalus coniferus 3 Aldina heterophylla 1 

 3 Simarouba amara 1 

Passalus interruptus 9 NI (decomposto) 2 

Spasalus elianae 4 Aldina heterophylla 5 

Passalus interstitialis 5 Aldina heterophylla 1 

Paxillus leachi 6 Aldina heterophylla 1 

Passalus elfriedae 5 Aldina heterophylla 2 

Popilius tetraphyllus 5 NI (decomposto) 1 

 

Classe Descrição 

CD1 Casca firmemente presa ao tronco; madeira sólida. 

CD2 
Casca parcialmente largando; pode ser facilmente desprendida do tronco com 

auxílio da unha. 

CD3 
Casca quando presente encontrada apenas na interface solo tronco; as camadas 

exteriores desintegram facilmente; o cerne ainda é sólido. 

CD4 

 

Casca totalmente ausente; a madeira pode ser fragmentada manualmente, muita 

umidade presente, parcialmente coberta de musgo e vegetação; misturada com o 

solo da floresta.  
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Tabela 3. Classificação das guildas de Passalidae de acordo com a localização de suas galerias (estratificação) em 

troncos mortos caídos. Os números representam a quantidade de colônias encontradas em cada estratificação. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

  

Espécie  Entrecasca Alburno Cerne Solo-tronco Guilda 

Passalus epiphanoides  1 7 2 1 Generalista 

Veturius paraensis   1 10 0 9 Generalista 

Passalus rhodocanthopoides  3 3 0 0 Cortical/Alburnícola 

Passalus abortivus   4 5 0 0 Cortical/Alburnícola 

Paxillus leachi  1 0 0 0 Cortical 

Passalus interstitialis   1 0 0 0 Cortical 

Passalus coniferus  1 1 0 0 Cortical/Alburnícola 

Passalus elfriedae   0 0 0 2 Solo-tronco 

Spasalus elianae   0 3 0 0 Alburnícola 

Passalus bucki   1 1 0 0 Cortical/Alburnícola 

Veturius transversus  1 5 0 0 Cortical/Alburnícola 

Passalus interruptus  1 0 0 1 Cortical/solo-tronco 

Popilius tetraphyllus  0 0 0 1 Solo-tronco 
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Abstract 

In this study we examined the effect of blowdown in the passalids beetles assemblage. The 

objectives were to determine if there are differences in the richness, abundance and composition 

of species: between affected areas and the adjacent forest and with the size of the disturbed area. 

The collections were conducted in three areas affected by blowdowns in the state of Amazonas, 

Brazil. The period was from November/2016 to June/2017. We used multiple generalized 

models (GLM) to investigate the relationships between richness and abundance, and 

MANOVA by permutation to investigate the relationships between predictors and species 

composition. A total of 245 passalids belonging to four genera and 12 species were collected 

in the three disturbed areas and the control, totaling 54 samples and a total of 6,925 m³ of dead 

wood (81 logs). Greater species richness and abundance were found in the areas affected by the 

blowdown and surprisingly the size of the disturbed area had an inverse proportional effect on 

the richness and abundance of species. Species composition was only correlated with area sizes. 

The results of this study suggest that it is possible to predict effects of blowdown on the diversity 

of passalids explored here. The approach indicates that blowdown can modify the way these 

species distribute in tropical forests. 

Keywords: blowdown, disturbed area, dead wood, tree mortality, Passalidae 

 

Resumo 

Neste estudo examinamos o efeito de tempestades de vento (blowdown) na assembleia de 

besouros passalídeos. Os objetivos foram determinar se há diferenças na riqueza, abundância e 

composição de espécies: entre áreas afetadas e a floresta adjacente e com o tamanho da área 

perturbada. As coletas foram realizadas em três áreas afetadas por blowdowns no estado do 

Amazonas, Brasil. O período se entendeu de novembro/2016 a junho/2017. Usamos modelos 

generalizados múltiplos (GLM) para investigar relações entre a riqueza, abundância e 

MANOVA por permutação para composição. Foram coletados um total de 245 passalídeos 

pertencentes a quatro gêneros e 12 espécies nas três áreas perturbadas e o controle, somando 54 

amostras e um total de 6.925 m³ de madeira morta (81 troncos). Foi encontrado maior riqueza 
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e abundância de espécies nas áreas afetadas pela tempestade de vento. Por outro lado, o tamanho 

da área perturbada teve um efeito inversamente proporcional na riqueza e abundância de 

espécies. A composição de espécies apenas esteve correlacionada com os tamanhos das áreas. 

Os resultados deste estudo sugerem que é possível prever efeitos de tempestades de vento na 

diversidade de passalídeos aqui explorados. A abordagem indica que tempestades de vento 

podem modificar a forma como estas espécies se distribuem em florestas tropicais.  

 

Palavras-chave: blowdown, área perturbada, madeira morta, mortalidade de árvores, 

Passalidae 

 

4.1 Introdução 

A queda de árvores é um distúrbio frequente no regime natural de perturbação de 

florestas temperadas e tropicais (Pickett e White 1985). As modificações locais resultantes deste 

distúrbio têm um papel importante na manutenção da biodiversidade (Strong 1977; Hubbell et 

al. 1999; Schnitzer e Carson 2001; Bouget 2005a, b), principalmente para espécies dependentes 

de madeira morta (saproxílicas) (Speight 1989; Seibold et al. 2015). Os principais processos 

que atuam em áreas perturbadas provavelmente são mediados por mecanismos compensatórios 

ou trade-offs entre a capacidade competitiva e a resistência ao distúrbio ou à predação das 

espécies (Petraitis et al. 1989). Os membros de uma espécie podem ser bons competidores ou 

resistir as perturbações, mas na maioria dos casos não são bons em ambos. De acordo com essa 

suposição, as áreas onde a perturbação é mais severa os bons competidores são mais afetados, 

consequentemente, maior mortalidade destas espécies é acompanhada de mais recrutamento de 

outras espécies mais resistentes ao distúrbio (Petraitis et al. 1989).  

As tempestades de vento (blowdown) agem como uma força impulsionadora da 

mortalidade de árvores, disponibilizando grandes quantidades de madeira morta em pontos na 

floresta, que modificam a abundância e padrões de distribuição destes recursos em grandes 

escalas na paisagem (Bouget e Duelli 2004). Há registros destas tempestades na região central 

e oeste da Amazônia, entre os estados do Amazonas e do Pará, se prolongando até o extremo 

oeste do Peru, Equador e Colômbia (Nelson et al. 1994). Na Amazônia Central eles são 

frequentemente de pequena escala, ocasionando manchas com diferentes intensidades de danos 

na matriz florestal (Negrón-Juárez et al. 2017), onde as áreas mais altas (platô) e inclinadas 

(vertente) estão mais susceptíveis a perturbação (Toledo et al. 2012; Marra et al. 2014). Estas 

tempestades criam áreas passíveis de serem usadas em estudos com insetos dependentes de 

madeira morta, pois criam uma heterogeneidade de hábitats no tempo e espaço para estas 

espécies (Bouget 2005a, b). 
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Mudanças nos padrões de diversidade ocasionadas pela queda de árvores foram 

atestadas para vários grupos animais e vegetais em diversas regiões. Na Amazônia Central para 

várias espécies arbóreas (Marra et al. 2014), sudeste da Alemanha para briófitas (Palisaar e 

Poschlod 2000), leste dos Estados Unidos, a oeste da Carolina do Norte para mamíferos, 

anfíbios e répteis (Greenberg 2001, 2002), condado de Champaign, Illinois para aves (Blake e 

Hoppes 1986), no sudeste da França, Floresta de Fontainebleau para microfauna do solo (Arpin 

et al. 1998), Aalst na Bélgica para minhocas (Nachtergale et al. 2002) e a noroeste de Luquillo 

em Porto Rico para caracóis terrestres (Alvarez e Willig 1993). De forma geral, os resultados 

desses estudos sugerem que as clareiras aumentam a diversidade local. Habitats florestais mais 

abertos nas regiões Sul e Oeste da Finlândia apresentaram assembleias saproxílicas específicas 

(Kaila et al. 1997). Estudos com formigas de liteiras na Costa Rica encontraram maior riqueza 

de espécies nas machas criadas pela queda de árvores do que nos locais de floresta não afetados 

(Patrick et al. 2012). Outros estudos incorporando vários táxons de animais em áreas 

perturbadas por tempestades de vento no leste da Suíça encontraram uma riqueza de espécies 

50% maior nas clareiras do que nas parcelas vizinhas de floresta não perturbada (Duelli et al. 

2002).  

Padrões similares foram reportados para besouros saproxílicos. Bouget (2005b) 

registrou diferenças na composição das assembleias de besouros entre clareiras e áreas não 

perturbadas dois anos após a tempestade. O elevado número de espécies que colonizam as 

clareiras e estão ausentes nas áreas não perturbadas enfatiza a importância das clareiras para os 

processos de dispersão das espécies. Wermelinger et al., (2002) investigando a sucessão 

ocasionada 10 anos após uma grande tempestade no leste da Suíça, encontraram uma riqueza 

duas a quatro vezes maior e uma abundância 30-500 vezes maior de besouros cerambicídeos e 

buprestídeos nas áreas afetadas do que nos controles florestais. Apesar dos esforços, os efeitos 

de tempestades de vento sobre a diversidade de insetos são mal compreendidos principalmente 

em florestas tropicais (Seibold et al. 2015).  

Embora os passalídeos sejam considerados saproxílicos generalistas na exploração de 

troncos mortos (ver capítulo 1), a baixa capacidade de dispersão (Galindo-Cardona et al. 2007; 

Jackson 2010) torna estas espécies com menor habilidade competitiva para encontrar novos 

substratos (troncos mortos) em áreas com pouca densidade de árvores mortas. Com isso, 

acredita-se que o maior sucesso destas espécies esteja relacionado aos locais onde a tempestade 

de vento foi mais severa, devido a maior disponibilidade e densidade de troncos mortos, pois 

espécies com baixa mobilidade requerem prioritariamente menores distâncias entre os locais de 

nidificação/alimentação (Ranius 2006; Lindbladh et al. 2007). 
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Neste estudo avaliou-se a influência de áreas perturbadas por tempestades de vento na 

assembleia de besouros passalídeos. Os objetivos foram determinar se blowdown afetam a 

diversidade de passalídeos saproxílicos. Especificamente, (I) comparar a riqueza, abundância e 

composição de besouros passalídeos entre áreas perturbadas por blowdown e a floresta 

adjacente e (II) averiguar se o tamanho da área afeta esta relação. 

4.2 Materiais e métodos 

4.2.1 Área de estudo 

A pesquisa foi conduzida na Estação Experimental de Silvicultura Tropical (EEST) 

(2º61'S; 60º20'W) do Instituto Nacional de Pesquisas da Amazônia (INPA). Em três áreas 

afetadas por tempestades de vento com alta mortalidade arbórea (Figura 5) (Marra et al. 2014).  

 
Figura 5. Áreas de estudo próximas ao Rio Solimões e Rio Negro, Amazonas, Brasil. Legenda: (a) Composição 

Landsat RGB das áreas estudadas (inserção vermelha); (b) áreas amostradas (inserções azuis), indicando os locais 

afetados pela tempestade de vento; (c) modelo de elevação Shuttle Radar Topography Mission (SRTM) e variação 

topográfica. Figura adaptada de Marra et al. 2014. 
 

De modo geral, o relevo e o tamanho das áreas são diferentes (Figura 5c), a variação 

topográfica é de 40 a 180 metros (a.s.l) e os tamanhos entre 6,0 a 31,8 ha. A área classificada 

como pequena com altitude média de 100,86 m (a.s.l) e com aproximadamente 6,0 ha, a área 

média com 81,53 m (a.s.l) com 13,0 ha e a área grande com 64,52 m (a.s.l) e 31,8 ha. Nas áreas 

mais altas há uma maior concentração de argila (latossolos), nas áreas de encostas e vales há 

grandes concentrações de areia (espodossolos) e estão sujeitos a inundações sazonais. Há uma 

rede de drenagem que escoa direto para o Rio Negro e Rio Cuieiras. A temperatura média 

mensal é de 26 ºC (Ranzani 1980; Sombroek 2001), e precipitação anual é de 2.600 mm, com 

um período de estiagem entre julho e setembro (Higuchi et al. 2011), o período mais chuvoso 

ocorre entre dezembro e maio, a umidade relativa varia de 84% a 90% (RADAM 1978). A 
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vegetação é típica de floresta tropical de terra-firme, com altura do dossel variando entre 30 e 

37 m, podendo algumas árvores atingir 55 m (Rankin-de-Mérona et al. 1992). 

 

4.2.2 Delineamento amostral  

Foram distribuídos 27 pares amostrais, sendo 27 amostras nas áreas de floresta 

perturbada (cruz azul nas Figura 5 b e c) e 27 amostras em áreas de floreta não perturbada 

(controle). Sendo 18 amostras para área pequena, 16 para a área média e 20 para a área grande. 

O número desigual de amostras entre as áreas foi devido a variação na densidade de troncos 

mortos encontrados nos locais. A padronização pareada considerou o volume mínimo de 0,122 

m³ de madeira morta por amostra e o estado de decomposição do tronco (ver Tabela 1). Este 

volume de madeira morta representa o valor de três troncos com DAP (diâmetro à altura do 

peito) médio de 21 ± 0,7 cm de árvores mortas encontradas na EEST e o comprimento médio 

do tronco de 11,6 m (altura até primeiro ramo) para floresta de terra firme na Amazônia Central 

(Rankin-de-Mérona et al. 1992; Marra et al. 2014). Como o modelo pareado requer uma 

condição similar entre as amostras que compõe o mesmo par, a distância não excedeu 50 m. Já 

a distância mínima adotada entre os pares foi de 100 m (Figura 6). Todas as amostras foram 

georreferenciadas com auxílio de GPS (Global Position System). A distância de 100 m entre os 

pares amostrais é justificada pela baixa dispersão dos passalídeos, que é em torno de 20 m 

(Galindo-Cardona et al. 2007; Jackson 2010). Além disso cada tronco representa uma unidade 

ecológica distinta (Graham 1925), já que as colônias de passalídeos não ocupam mais de um 

tronco simultaneamente (Reyes-Castillo e Halffter 1984; Fonseca 1988; Mouzinho e Fonseca 

1998). 
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Figura 6. Esquema pareado representando as distâncias entre as amostras que compõe o par (≤ 50 m) e os pares 

(100 m). 

 

A coleta se estendeu de novembro/2016 a junho/2017 somando um total de 54 unidades 

amostrais. Para avaliar todo o gradiente de perturbação, caracterizou-se a condição de floresta 

perturbada (áreas afetadas pela tempestade) onde haviam de três a mais troncos aglomerados 

na mesma direção de queda e o controle onde normalmente havia apenas troncos isolados, esta 

é uma condição comum de mortalidade encontrada em áreas de florestas temperadas e tropicais 

(Pickett e White 1985). 

Em cada amostra os troncos foram completamente fatiados/cortados com auxílio de 

motosserra e/ou facão e os passalídeos coletados para posterior contagem do número de 

indivíduos, riqueza e a composição de espécies. Para conseguir o volume exato do tronco em 

campo (0,122 m³) foram usadas medidas do perímetro e do comprimento seccionado dos 

troncos de cada amostra usando a fórmula de Smalian (Loetsch et al. 1973), 

V=((AS1+AS2)/2)*L, onde:   

 V: volume (m³);  

 AS1: área seccional obtida na base da seção (m²);  

 AS2: área seccional obtida na extremidade da seção (m²);  

 L: comprimento da seção (m).  

 

4.2.3 Identificação dos insetos 

Os passalídeos coletados foram identificados utilizando chaves de identificação 

(Luederwaldt 1931; Jiménez-Ferbans et al. 2015), posteriormente foram comparados com 
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insetos presentes nas coleções do INPA e ajuda de especialistas. Esse material será depositado 

na coleção Entomológica do Instituto Nacional de Pesquisas da Amazônia (INPA). 

 

4.2.4 Análise dos dados  

Como o desenho amostral é aninhado (amostras dentro de clareiras), utilizamos o 

modelo linear generalizado misto (GLMM). A riqueza e abundância de passalídeos encontrados 

em cada unidade amostral foram as variáveis dependentes, e o tratamento (blowdown ou floresta) 

e o tamanho do blowdown (pequeno, médio e grande) foram as variáveis fixas preditoras. Para 

controlar a dependência entre as amostras, os pares amostrais (blowdown e interior da floresta) 

foram declarados como variáveis randômicas nos modelos (Zuur et al. 2009). Usamos modelos 

com distribuição gaussiana para os dados de riqueza e de quasipoisson para acomodar a 

dispersão dos dados de abundância (Zuur et al. 2009). Análises de resíduos foram realizadas 

para averiguar se o modelo atendeu as premissas do teste. Criamos modelos nulos (somente 

intercepto) para cada variável dependente e comparamos os modelos completos (com as duas 

variáveis preditoras) com os respectivos modelos nulos. A comparação de modelos, ou seja, se 

o modelo completo tem melhor ajuste que o modelo nulo foi estimado por ANOVA com 

distribuição chi-quadrado. Calculamos o R2 marginal e condicional para cada GLMM para 

medir a importância da variável aleatória (par) em nossos resultados. O R2 marginal fornece a 

variação explicada apenas pelas variáveis fixas, enquanto o R2 condicional mostra a variação 

explicada pelas variáveis fixas e aleatórias no modelo (Nakagawa e Schielzeth 2013). 

Posteriormente usamos gráficos de parciais para representar as relações entre cada variável 

preditora, controlado estatisticamente o efeito da outra variável (Breheny e Burchett 2017). 

Usamos MANOVA por permutação (Anderson 2001), baseado no índice de Bray-Curtis, 

para investigar as relações entre tratamento e o tamanho do blowdown e a composição de 

Passalidae. As amostras sem passalídeos foram retiradas da análise por gerar relações espúrias 

em matrizes de distância de Bray-Curtis (Manly e Alberto 2016). O resultado foi baseado em 

999 permutações estratificadas por par amostral. Todas as análises e gráficos foram realizadas 

no Programa R (R core team 2017). 

 

4.3 Resultados 

Foram coletados um total de 245 passalídeos pertencentes a quatro gêneros e 12 espécies 

nas áreas afetadas pela tempestade (blowdown) e a floresta adjacente (controle) (Tabela 4), 

devido a variação na densidade de troncos mortos encontrados entre as áreas foram coletadas 
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18 amostras para área pequena, 16 para a média e 20 para a grande, somando 54 amostras e um 

total de 6.925 m³ de madeira morta (81 troncos).  

 

4.3.1 Riqueza de espécies 

A riqueza de passalídeos foi correlacionada tanto com o tratamento (blowdown e controle), 

como com o tamanho da área perturbada (GLMM: tratamento: p = 0.020; tamanho do 

blowdown: p = 0.005). Foram coletadas 10 espécies nas áreas afetadas (aproximadamente 83% 

do total de espécies) e oito espécies na floresta adjacente. A área do blowdown pequeno 

concentrou maior riqueza de espécies (oito espécies) do que as áreas média e grande, ambas 

com cinco espécies (Figura 7). O par de unidades amostrais não ajudou a explicar a variação na 

riqueza de espécies de passalídeos, com ambos R2 (marginal e condicional) apresentando o 

mesmo valor: 0.24. Em geral, Passalus (Passalus) interruptus (Linnaeus, 1758), Passalus 

spinifer (Percheron, 1841), Passalus convexus (Dalman, 1817), Veturius transversus (Dalman, 

1817) foram coletadas exclusivamente nas áreas perturbadas, destas apenas P. spinifer foi 

coletada na área pequena e as demais na área grande. Na floresta adjacente (controle) apenas 

Passalus (Passalus) abortivus (Percheron, 1835) e Popilius tetraphyllus (Eschscholtz, 1829) 

foram exclusivas, ambas na área pequena. As demais espécies foram coletadas em ambos os 

tratamentos (Tabela 4). 

 

Figura 7. Riqueza de espécies de passalídeos entre os tratamentos (a esquerda) e com o tamanho das áreas (a 

direita). 

 

4.3.2 Abundância de espécies  

O efeito da perturbação na abundância de espécies de passalídeos foi maior na área 

perturbada pelo blowdown (GLMM: tratamento: p < 0.001; tamanho do blowdown: p = 0.022). 
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Encontramos 176 indivíduos nas áreas perturbadas e 69 indivíduos na floresta adjacente. 

Surpreendentemente o tamanho da área perturbada teve um efeito inversamente proporcional 

na abundância. Na área grande foram coletados 55 indivíduos, na área média 50 indivíduos e 

na área pequena 140 indivíduos (Figura 8). Novamente, o par de unidades amostrais não 

explicou a variação na abundância de passalídeos. Os R2 marginal e condicional do modelo de 

abundância foram de 0.258. As espécies mais abundantes nas áreas perturbadas foram Passalus 

(Passalus) variiphyllus (Kuwert, 1891) (49 indivíduos), Veturius transversus (33 indivíduos), 

Passalus spinifer (25 indivíduos) e Veturius tuberculifrons (Kuwert, 1891) (23 indivíduos). As 

espécies mais numerosas nos controles foram Verres furcilabris (Eschscholtz, 1829) (18 

indivíduos) e Passalus (Passalus) abortivus (13 indivíduos) (Tabela 1). 

 

Figura 8. Abundância de passalídeos entre os tratamentos (a esquerda) e entre o tamanho das áreas (a direita). 

 

4.3.3 Composição de espécies 

A composição das espécies de passalídeos não foi correlacionada com os tratamentos, de modo 

que 50% delas estavam presentes em ambas as áreas, mas foi correlacionada com o tamanho 

das áreas (PERMANOVA: tratamento: R² = 0.031; p = 0.521; tamanho do blowdown: R2 = 

0.135, p = 0.018). As espécies que ocorreram ao longo do gradiente foram Passalus (Passalus) 

variiphyllus e Passalus latifrons (Percheron, 1841). Enquanto Veturius transversus, 

Passalus convexus e Passalus (Passalus) interruptus foram coletadas apenas na área grande.  

Veturius paraensis (Luederwaldt, 1927), Passalus (Passalus) variiphyllus e Verres furcilabris 

na área média e pequena. Veturius tuberculifrons (Kuwert, 1891) foi coletada exclusivamente 

na área média.  Já Popilius tetraphyllum, Popilius marginatus (Percheron, 1835), Passalus 

spinifer e Passalus (Passalus) abortivus foram amostradas apenas na área pequena (Figura 9).   
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Figura 9. Ordenação das espécies de passalídeos pelas classes de tamanho (G = grande, M = média e P = pequena) 

das áreas perturbadas e a floresta controle. 

 

4.4 Discussão  

Os principais resultados deste estudo evidenciam a importância de tempestades de vento 

para diversidade de besouros saproxílicos na Amazônia. Nossos dados demonstram diferenças 

na abundância e riqueza de espécies de passalídeos entre as áreas de floresta perturbadas e a 

floresta adjacente (controle), bem como entre o tamanho das áreas perturbadas. A composição 

de espécies não respondeu significativamente entre os tratamentos, mas apenas entre o tamanho 

das áreas, com destaque para área pequena que inesperadamente apresentou um maior número 

de espécies.  

A abundância e riqueza de espécies também responderam similarmente entre os 

tratamentos. Provavelmente, a maior oferta e heterogeneidade de recursos nos locais 

perturbados, em comparação com a floresta adjacente, explicam o maior número de espécies e 
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indivíduos coletados. Resultados similares foram encontrados por Wermelinger et al., (2002) 

para cerambicídeos e buprestídeos que tiveram maior riqueza e abundância nas áreas afetadas 

do que nos controles florestais. Os locais afetados pela tempestade concentram mais troncos 

mortos que o interior da floresta, isto parece ser um fator chave para esclarecer esses padrões 

de riqueza e abundância de besouros passalídeos, essa condição favorece o hábito generalista e 

a baixa mobilidade do grupo (Castillo e Reyes-Castillo 2003; Galindo-Cardona et al. 2007; 

Jackson 2010), visto que a maior densidade de substratos pode contribuir para aumentos nas 

taxas de imigração e colonização. 

O tamanho da área perturbada teve um efeito inversamente proporcional na riqueza e 

abundância. As áreas grande e média tiveram riquezas e abundância similares, enquanto a área 

pequena superou ambas em número de indivíduos e espécies. O tamanho da mancha, de fato, 

está correlacionada a muitos parâmetros ambientais, como irradiação solar, temperaturas do 

solo e do ar, menor umidade, velocidade do vento e maior densidade de árvores mortas em 

comparação com o interior da floresta (Nelson et al. 1994; Carlson e Groot 1997; Denslow et 

al. 1998; Negrón-Juárez et al. 2017), assim o tamanho da área pode refletir mudanças nas 

condições microclimáticas e na disponibilidade de habitat para esses besouros. As áreas maiores, 

aqui estudadas, parecem possuir menor densidade de recursos distribuídos e áreas mais abertas, 

enquanto a área pequena, têm maior densidade de recursos (troncos) e características climáticas 

mais similares com o interior da floresta. Portanto acredita-se que o padrão de riqueza e 

abundância dos passalídeos aqui encontrado é uma resposta ao balanço entre condições 

microclimáticas locais e a densidade de recursos. 

Tomando como base a altitude média dos locais amostrados, a área pequena se encontra 

em um local mais elevado que as outras áreas, essa localização pode explicar o maior densidade 

de árvores mortas, assim como descrito por Marra et al., (2014) estudando correlações entre 

distúrbios de vento e a diversidade arbórea nas mesmas áreas usadas neste trabalho, eles 

registraram uma variação na mortalidade de árvores de 0 a 70%, com maiores concentrações 

nas áreas de floresta mais altas. Outro estudo, na mesma região, em áreas afetadas por 

tempestades relatam padrões similares de mortalidade no gradiente topográfico (Toledo et al. 

2012). As áreas perturbadas concentram maior quantidade de troncos mortos, condição 

preditora para riqueza de vários grupos de besouros saproxílicos (Økland et al. 1996; 

Martikainen et al. 2000; Seibold et al. 2015). Desse modo, diferenças na densidade de árvores 

mortas entre as áreas reforçam a hipótese que a distribuição dos passalídeos está correlacionada 

a gradientes de recursos. Em suma, os resultados estão de acordo com a Hipótese da Quantidade 
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de Hábitat. Ela postula que a quantidade de hábitats disponíveis em uma paisagem local prevê 

a distribuição das espécies dentro de uma determinada área (Fahrig 2013).  

Para os passalídeos a maior densidade de árvores mortas pode significar menor 

isolamento das populações e representar territórios potenciais para futuras estações 

reprodutivas. Padrões em curtas distâncias (2 a 6 m) foram encontrados por Galindo-Cardona 

et al. (2007) em estudo experimental na Costa Rica, eles descobriram que a disponibilidade e 

distribuição de troncos de árvores caídas afeta fortemente a colonização de Spasalus crenatus 

MacLeay, 1819 (Passalidae). Em outras palavras, troncos mortos localizados próximos do 

ponto de liberação no experimento tiveram maiores taxas de colonização do que troncos 

distantes. Além disso, ao dissecar 21 indivíduos de S. crenatus eles constataram que a dispersão 

se dá caminhando, pois 100% dos indivíduos tinham os músculos alares atrofiados. Estudos 

com Odontotaenius disjunctus Illiger, 1800 (Passalidae) também encontram baixas taxas de 

dispersão entre 5 a 10 m (Jackson 2010). Consequentemente os passalídeos parecem responder 

a menores distâncias entre os substratos com aumento nas taxas de colonização dos troncos. 

Apesar da presença de espécies especialistas em ambos os tratamentos (blowdown-

floresta), ambas as áreas compartilharam inúmeras espécies. Isto sugere que as diferenças entre 

as áreas perturbadas e os controles não foram suficientes para estruturar a composição da 

assembleia. Provavelmente devido ao aumento na homogeneidade das condições ambientais 

desde o distúrbio (12 anos) entre os tratamentos. As áreas afetadas servem como um filtro 

ambiental para espécies vegetais pioneiras exigentes a luz e de rápido crescimento (Thompson 

et al. 2002; Canham et al. 2010; Negrón-Juárez et al. 2014) o que promove o rápido fechamento 

do dossel e diminuição dos contrastes microclimáticos entre a área afetada e o interior da 

floresta (controle). No entanto, a composição de espécies respondeu ao tamanho da perturbação; 

áreas grandes e pequenas podem diferir substancialmente em condições ambientais (Foster et 

al. 1998; Uriarte et al. 2016). Assim, a correlação encontrada entre o tamanho das áreas 

perturbadas e composição de espécies pode ser resultado das variações nas condições 

ambientais e disponibilidade de recursos dos locais e é consistente com um modelo de 

metapopulação em que a magnitude da dispersão de curta distância influencia a frequência de 

ocupação do habitat.  

Segundo o modelo clássico de Levins (1969) a fração de manchas de habitat ocupada 

aumenta com a densidade de manchas disponíveis (troncos mortos), além disso é necessário 

uma densidade mínima de manchas para a persistência a longo prazo de uma metapopulação, 

já que a baixa dispersão do grupo (Galindo-Cardona et al. 2007; Jackson 2010) e o pequeno 

número de indivíduos encontrados por colônia podem tornar estas espécies susceptíveis a 
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extinções locais. Assim a quantidade de troncos mortos parece ser um fator estruturante para a 

composição da assembleia, visto que pode torna-las sensíveis a densidade de substratos. 

Segundo Huxel e Hastings (1999) o sucesso na colonização de novos hábitats para espécies 

com habilidade de colonização limitadas depende da proximidade dos substratos. 

 

4.5 Conclusões 

 Os resultados deste estudo sugerem que é possível prever efeitos de tempestades de 

vento na diversidade de passalídeos aqui explorados. Foi constatado tendência a maior riqueza 

e a abundância de espécies nas áreas afetadas que na floresta adjacente, bem como diferenças 

na composição da assembleia entre o gradiente de perturbação. A abordagem sugere que 

tempestades de vento podem modificar a forma como estas espécies se distribuem em florestas 

tropicais. Considerando as premissas de que as tempestades na Amazônica causam maior 

mortalidade arbórea em áreas mais elevadas (Toledo et al. 2012; Marra et al. 2014), que a maior 

frequência se dá na estação chuvosa (Brokaw 1985; Brandani et al. 1988; Denslow e Hartshorn 

1994; Negrón-Juárez et al. 2017) e que há previsões de aumento na frequência de chuvas 

extremas para Amazônia (Marengo et al. 2009), é  possível presumir mudanças nas taxas 

demográficas da assembleia de besouros passalídeos. 

 Por fim, considerando as dificuldades de acesso a outras áreas afetadas e a falta de 

conhecimento sobre como os insetos saproxílicos respondem a tempestades de vento em 

florestas tropicais (Seibold et al. 2015), este estudo amplia o entendimento sobre como essas 

perturbações afetam a diversidade e padrões de distribuição de passalídeos na Amazônia 

Central. Contudo, faz-se necessário um maior esforço amostral incorporando dados de 

monitoramentos de outros grupos de insetos para melhorar nosso poder explicativo sobre o 

efeito deste distúrbio natural nas comunidades de insetos saproxílicos em florestas tropicais. 
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4.7 Legendas de figuras 

Figura 10. Áreas de estudo próximas ao Rio Solimões e Rio Negro, Amazonas, Brasil. Legenda: (a) Composição 

Landsat RGB das áreas estudadas (inserção vermelha); (b) áreas amostradas (inserções azuis), indicando os locais 

afetados pela tempestade de vento; (c) modelo de elevação Shuttle Radar Topography Mission (SRTM) e variação 

topográfica. Figura adaptada de Marra et al. 2014. 

 

Figura 6. Esquema pareado representando as distâncias entre as amostras que compõe o par (≤ 50 m) e os pares 

(100 m).  

 

Figura 7. Riqueza espécies de passalídeos entre os tratamentos (a esquerda) e com o tamanho das áreas (a direita). 

 

Figura 8. Abundância de passalídeos entre os tratamentos (a esquerda) e entre o tamanho das áreas (a direita). 

 

Figura 9. Ordenação das espécies de passalídeos pelas classes de tamanho (G = grande, M = média e P = pequena) 

das áreas perturbadas e a floresta controle. 

 

 

4.8 Tabelas 

 

Tabela 4. Abundância das espécies coletadas nas áreas perturbadas e não perturbadas pela tempestade de vento.  

Espécie  
Blowdown* Controle* 

 Abundância 
P M G P M G 

Passalus (Passalus) abortivus (Percheron, 1835) 0 0 0 13 0 0 13 

Passalus (Passalus) interruptus (Linnaeus, 1758) 0 0 7 0 0 0 7 

Passalus (Passalus) variiphyllus (Kuwert, 1891) 40 0 9 2 2 0 53 

Passalus latifrons (Percheron, 1841) 6 3 4 5 0 0 18 

Passalus spinifer (Percheron, 1841) 25 0 0 0 0 0 25 

Passalus convexus (Dalman, 1817) 0 0 2 0 0 0 2 

Popilius tetraphyllus (Eschscholtz, 1829) 0 0 0 4 0 0 4 

Popilius marginatus (Percheron, 1835) 11 0 0 8 0 0 19 

Verres furcilabris (Eschscholtz, 1829) 5 0 0 7 11 0 23 

Veturius transversus (Dalman, 1817) 0 0 33 0 0 0 33 

Veturius tuberculifrons (Kuwert, 1891) 0 23 0 0 9 0 32 

Veturius paraensis (Luederwaldt, 1927) 8 0 0 6 2 0 16 

Categorias de tamanho das áreas: P = pequena, M = média e G = grande. 
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 SÍNTESE  

 

 

Importantes mudanças foram observadas na assembleia de passalídeos com variações 

estruturais dos troncos mortos e em trechos de floresta perturbados por tempestades de vento 

aqui analisados. O hábito generalista dos passalídeos em explorar troncos mortos (variações no 

diâmetro, no estágio de decomposição e locais de construção das galerias) pode significar forte 

seleção evolutiva, provavelmente para compensar a baixa dispersão (Galindo-Cardona et al. 

2007; Jackson 2010) e o isolamento em áreas com pouca oferta de recurso na Amazônia 

(Anderson 1981; Aragão et al. 2009; Fine et al. 2010). Da mesma forma, a maior riqueza e 

abundância de espécies entre as áreas perturbadas por tempestades de vento, bem como 

diferenças na composição de espécies entre o gradiente de perturbação, sugerem que essas 

tempestades podem modificar a forma como estas espécies se distribuem em florestas tropicais. 

Visto que, a maior disponibilidade de recursos (troncos mortos) parece assegurar maior 

diversidade de besouros saproxílicos localmente, mediante a maior oferta de alimento e locais 

para nidificação. Estes resultados confirmam a importância de estruturantes da madeira morta 

e blowdowns na diversidade de insetos para Amazônia. Por fim, combinar esses resultados 

fornece valiosas pistas para amostragem de besouros passalídeos e amplia o entendimento da 

ecologia de organismos saproxílicos para Amazônia. Contudo, a falta de conhecimento 

ecológico sobre insetos dependentes de madeira morta em florestas tropicais cria a necessidade 

de maior esforço amostral, incorporando monitoramentos de outros grupos para melhorar a 

compreensão da biodiversidade associada a madeira morta. 
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