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Neste capitulo, iremos examinar as interagdes bi-
dticas entre os dois mais diversificados grupos de orga-
nismos multicelulares terrestres — plantas e insetos — e a
organizacio da biodiversidade na interface destes orga-
nismos com base em suas interagdes. A “interface entre
plantas e insetos” (Farrell ez al. 1992) é um dos mais ricos
e importantes componentes da vida na Terra. Os proces-
sos que formaram esta interface — e sua dinimica atual —
estdo entre os mais importantes desafios para a pesquisa
ecoldgica.

Os artrépodos e, dentre eles, os insetos, sio o gru-
po mais numeroso, ubiquo e diversificado de organismos
multicelulares terrestres do planeta. O ndmero total de
espécies vivas de insetos é muito debatido. Atualmente,
a maioria dos pesquisadores estima que seja da ordem de
5 a 10 milhoes de tcies (Berenbaum 2009), mas hd
estimativas que ati 100 milhoes. Porém, as espécies
descritas até hoje sao pouco mais de 1 milhao (Adler e
Footit 2009). Portanto, a suposicao mais otimista ¢ de
que sejam conhecidas apenas 20% das espécies de inse-
tos, mas é bem possivel que este percentual nio ainda
chegue a 10%.

Seja qual for o nimero real de insetos na Terra,
uma das causas de sua extraordindria diversificacao estd
no modo de vida herbivoro (quadro 14.1). As maiores
ordens de insetos — Coleoptera, Diptera, Lepidoptera
e Hymenoptera, que somam mais de 813 mil espécies
descritas (Adler e Footit 2009) — tém a herbivoria como
modo de vida mais comum e, no caso dos Lepidoptera,
quase exclusivo (Price 2002). Mitter e colaboradores
(1988) mostraram que, nos insetos em que uma linha-
gem de herbivoros divergiu de outra linhagem com um

modo de vida distinto, os herbivoros tém um ntimero
substancialmente maior de espécies — um indicio de su-
cesso evolutivo.

Por que, em outros animais em que a herbivoria é
um modo de vida prevalente — como boa parte das aves,
mamiferos ungulados e roedores, dentre outros — nio en-
contramos o mesmo nivel destacado de diversificagio em
relacdo a outros modos de vida?

H4 uma diferenca fundamental entre os herbi-
voros vertebrados e invertebrados em sua relagio com
as plantas (Southwood 1973; Marquis 2011, cap. 2
deste livro). Para os vertebrados, plantas individuais
sao apenas uma fonte de alimento, ji que eles, em
geral, sio do mesmo tamanho ou maiores do que as
plantas das quais se alimentam. Sua dieta, quase sem-
pre, combina plantas de diferentes espécies. A pre-
feréncia por alguma planta varia conforme a oferta
e, geralmente, varia também ao longo do ano e en-
tre localidades. Além disso, mesmo que plantas for-
negam abrigo ou local para nidificagdo para alguns
vertebrados, raramente hd uma relagao persistente e
especifica entre animais e plantas.

J4 nos insetos, a imensa maioria dos herbivoros es-
tabelece uma forte interacdo com suas hospedeiras, re-
alizando todo o desenvolvimento larval em um tnico
individuo, do qual se alimentam e no qual se abrigam
(Bernays e Chapman 1994). Por isso, a planta hospedeira
¢ um dos componentes mais importantes do ambiente
a ser considerado na histéria de vida de um inseto fitd-
fago, e essa importancia se d4 tanto por efeitos diretos
como indiretos. Varia¢oes na quantidade e qualidade
de nutrientes, e a presenca de compostos quimicos po-
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Quadro 141

Herbivoros, fitofagos e companhia

Como devemos denominar os comedores de plantas?

O termo etimologicamente mais exato é fitéfago, do grego phyton (planta) e phagos (comedor). Ja herbivoro, latim herba
(erva) e vorus (comedor, devorador), para alguns puristas, deveria ser restrito aos animais que se alimentam de plantas herbaceas.
Na pratica, ndo ha diferenca, pois os autores contemporaneos usam os dois termos como sinénimos.

Outros termos indicam determinados 6rgaos ou estruturas das plantas que sdo comidos. Sua combinagdo com os sufixos
fago ou voro deve respeitar a origem respectivamente grega ou latina, evitando combinagdes mistas. Assim, um comedor de folhas
pode ser chamado de filéfago ou folivoro, sendo esta ultima a forma mais usada. Os xil6fagos, comedores de madeira, trazem
um novo problema de delimitagéo da herbivoria. Entendemos que os herbivoros sédo consumidores de plantas ou de seus tecidos
vivos. Arvores, porém, tém frequentemente um envoltério de lenho morto em seus troncos. A rigor, os brocadores de lenho morto
devem ser designados saproxiléfagos, do grego sapro (podre). Na pratica, os brocadores transitam muitas vezes entre lenho morto
e vivo. Assim, se fizerem parte de individuos vivos, tecidos mortos sdo também alimento para os herbivoros, em sentido amplo.

Devemos ainda destacar que determinados tipos de herbivoria indicam um modo especializado de vida, mas ndo o 6rgao
ou tecido de alimentacao. Os herbivoros mais especializados incluem os galhadores — i.e., indutores de galhas, que podem ser
formadas em todos os 6rgéos das plantas — e os minadores — que fazem galerias em parénquima, geralmente em folhas, mas

também em caules herbaceos verdes.

1973).

Em estudos que analisam a organizagdo de comunidades, muitos destes modos particulares de alimentacdo também séo
considerados guildas, definidas como grupos funcionais de organismos que usam os mesmos recursos de modo semelhante (Root

tencialmente téxicos podem afetar diretamente a sobre-
vivéncia e desenvolvimento dos imaturos e, com isso, o
desempenho dos adultos. A planta é também o habitat
imediato dos herbivoros, influenciando as condi¢oes mi-
croclimdticas a que os individuos estio expostos. Além
disso, caracteristicas da planta podem afetar herbivoros
indiretamente, atraindo ou repelindo espécies que in-
teragem com eles. A produgio de compostos voldteis e
recompensas pode atrair predadores e parasitoides dos
herbivoros; outras espécies de herbivoros podem utilizar
a mesma planta e competir por alimento; e, finalmente, a
presenga de formigas ou outros mutualistas das plantas,
que podem estar diferencialmente distribuidos entre as
plantas hospedeiras, também sao muito importantes para

o desempenho dos insetos herbivoros (Strauss e Zangerl
2002).

FAUNA ASSOCIADA A PLANTAS HOSPEDEIRAS

Plantas individuais sdo uma unidade conveniente
de ambiente para investigar a ocorréncia e diversidade de
animais invertebrados, especialmente insetos. Na histéria
natural antiga jd constavam listas de insetos encontrados
em determinadas plantas.

Além de representar um recorte que contém uma
fauna associada prépria (andlogo a outras unidades fisi-
cas do ambiente, como lagos — objetos de estudos clds-
sicos da ecologia), os vegetais formam a base de uma
unidade tréfica. Isto significa que em uma planta hos-
pedeira, os insetos herbivoros que dela se alimentam e
também seus respectivos predadores, parasitos e para-
sitoides, formam um segmento particular da rede tré-
fica de uma comunidade local. Tais segmentos foram
chamados de comunidades componentes por Richard
Root (1973), em um estudo pioneiro em que investigou
a composi¢ao e organizacio dos artropodes associados
com a couve (Brassica oleracea). Ainda nos termos de
Root, virias comunidades componentes associadas a
diferentes espécies de plantas formam uma comuni-
dade composta (compound community). Alguns outros
estudos adotaram estes conceitos de Root, como o de
Ward (1977), que investigou a fauna associada ao zim-
bro (Juniperus communis), um cipreste nativo ameagado
de extingdo, no sul da Inglaterra.

A maioria dos estudos dos insetos associados com
plantas hospedeiras seguiu uma outra via bastante distin-
ta iniciada por Southwood (1960, 1961), que comparou
os insetos associados a diferentes espécies de drvores, a
partir de listas ou catdlogos de insetos para um pais. Es-
tes trabalhos visavam identificar razoes para as diferencas
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entre as faunas associadas a cada planta em uma regido.
Assim, a antiguidade das drvores, nativas ou introduzi-
das, foi apontada como a varidvel que melhor explicava
porque algumas espécies da Gra-Bretanha tinham mais
insetos associados do que outras (Southwood 1961). A
esses estudos seguiram-se muitos outros, especialmente
na década de 1970, que visaram averiguar outros fatores
determinantes para a diversidade das faunas associadas
a diferentes plantas, nativas, introduzidas ou cultivadas
(Strong er al. 1984; Lewinsohn ez al. 2005).

Os estudos baseados na literatura, apesar da vanta-
gem de aproveitarem dados previamente obtidos, foram
limitados principalmente porque estes, quase sempre,
eram compilacoes heterogéneas de grandes regioes, pai-
ses ou continentes (quadro 14.2). Essa escala dos estudos
permitia, no entanto, que algumas hipdteses de grande
escala, biogeogrifica e temporal, pudessem ser examina-
das. Por exemplo, Strong e colaboradores (1977) verifi-
caram que o niimero de insetos listados como pragas em
diferentes paises aumentava diretamente com a extensio
dos plantios de cana em cada pais (figura 14.1). No en-
tanto, qualquer hipétese sobre a coocorréncia e organi-
zagdo de espécies herbivoras em comunidades locais nio
poderia ser investigada desta forma. Para essas questoes,
era necessdrio sair a campo e obter resultados préprios,
usando métodos apropriados, em pesquisas planejadas
para respondé-las (quadro 14.3).
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Relagéo espécie/area para as pragas da cana-de-agucar. Cada ponto
representa um pais diferente, com sua respectiva area de cultivo e o na-
mero de espécies de pragas relatadas. Dados para 51 paises nos cinco
continentes. Note que ambas as escalas sao logaritmicas (adaptado de
Strong et al. 1977).

COMO A DIVERSIDADE DE PLANTAS ESTA RELACIONADA
COM A DE HERBIVOROS?

Como em outros estudos de ecologia de comunida-
des, hd duas abordagens para se compreender a relacio
entre a diversidade de herbivoros e plantas. Uma possi-
bilidade é observar a variagio da diversidade desses dois
componentes da comunidade — plantas e seus herbivo-
ros — em busca de correlagoes ou outros padroes gerais.

Fontes de dados publicados

geralmente provém de dois tipos de fontes:

nativas e plantadas em jardins experimentais na Pol6nia

europeus.

Analises de diversidade de faunas associadas a plantas hospedeiras muitas vezes utilizam dados disponiveis na literatura, que

1. Monografias de determinados taxons de herbivoros que listam suas plantas hospedeiras (por exemplo, o catalogo
dos dipteros agromizideos da Gra-Bretanha, empregado em diversos trabalhos como o de Lawton e Price 1979).
Muitas vezes, as plantas hospedeiras sdo identificadas sé até familia ou género ou por nome comum.

2. Catalogos de insetos que atacam plantas de importancia econémica, cultivadas ou espécies invasoras. Neste
caso, a planta hospedeira € bem conhecida (porém, raramente se inclui informagado sobre outras plantas, sem
interesse econdmico, usadas por um inseto praga) e os insetos sdo bem identificados.

Em ambos os tipos de fonte, raramente ha informagéo detalhada por localidade, de modo que estes dados ndo apresentam
comunidades locais, e sim faunas associadas regionais ou continentais.

to dos insetos associados com as Brassicaceae (familia da couve),

Héa algumas exce¢cbes como, por exemplo, um leva n
itiu a analise comparativa da diversidade local dos herbivoros que as

atacam, além da diversidade regional para cada planta (Frenzel e Brandl 2003).

Em regides tropicais, ha poucos catalogos de insetos associados a plantas de interesse econémico, sejam elas cultivadas ou
invasoras, cujos dados sejam suficientemente completos e bem identificados a ponto de permitir analises como as feitas em paises
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Amostragem e inventarios de herbivoros associados a planta

Muitos estudos de insetos associados a plantas foram realizados usando métodos de amostragem rapida da folhagem. Em
vegetacao mais aberta e baixa, o método mais simples ¢é a utilizagéo de redes entomolodgicas de varredura ou arrasto (sweep nets).
Em copas de arvores, um método favorito é a fumigagdo com inseticidas de baixa toxicidade (fogging), recolhendo os insetos que
caem em lengois ou cones acima do solo. Outros métodos incluem batidas na vegetagéo com bastdes, armadilhas luminosas ou de
interceptacao de voo etc. (Leather 2005).

Ha varios problemas associados com cada um destes métodos:

1. A capturabilidade difere entre grupos taxondmicos e mesmo espécies, conforme, por exemplo, sua atracao a luz,
ou facilidade de se deslocar mecanicamente.

2. A padronizagado das amostras muitas vezes é dificil, limitando a comparagéo entre elas, e mais ainda entre
estudos com métodos distintos.

3. Entretanto, o maior problema é identificar os insetos efetivamente associados com cada planta hospedeira. Nas
amostras massivas, como as de varredura de folhagem, isto € impossivel. Mesmo em amostras focadas em
plantas individuais, como as amostras por fumigacao de arvores, ndo se sabe a priori quais dos insetos se
alimentam da planta fumigada, e quais sdo “turistas”, cuja presenca sobre a planta é fortuita. Esta dificuldade se
agrava com as espécies raras, que prevalecem em estudos tropicais: como saber se uma espécie representada
por apenas um ou dois individuos é um turista acidental, ou se € um herbivoro genuino, porém raro, daquela
planta?

Estes problemas nao existem em estudos de herbivoros em suas formas imaturas, quando estes séo criados em laboratério
em suas plantas hospedeiras. Neste caso, cada associagéo inseto-planta é estabelecida com seguranca. Isto vale tanto para
estudos de insetos exdéfagos, que se mantém no exterior das plantas de alimentagéo, como ninfas de hemipteros, ou lagartas de
lepidépteros mastigadoras de folhas (Diniz e Morais 1997), quanto para os insetos endofagos, cujas larvas se alojam e se alimentam
internamente nas plantas.

Quando o proprio inseto, ou seu rastro, sdo externamente visiveis, os estudos mais minuciosos séo feitos examinando-se
sistematicamente os 6rgaos de plantas de interesse e levando-se insetos imaturos, folhas minadas, ou 6rgédos com galhas, para o
laboratério (Diniz et al. 2001; Novotny et al. 2004). Se necessario, sao feitas provas de alimentagdo em laboratoério para confirmar
a associagao tréfica (Jdegaard et al. 2005). Quando os os insetos ndo séo visiveis externamente nem localizaveis por meio de seu
dano a planta, os levantamentos sao feitos coletando-se os 6rgaos de interesse (como frutos ou inflorescéncias; Lewinsohn 1991),
que sao mantidos para criagdo dos insetos ou dissecados em laboratério.

7

Outra alternativa ¢ investigar os processos ecolgicos  referéncia as plantas hospedeiras, seja de uma localidade
que ddo origem a tais padrdes. Essas duas abordagens ~ ou de uma regido mais extensa:
sdo claramente complementares, ¢ constituem pontos de

. L 4 . * Componente A: niimero de espécies de plantas.
partida metodolégicos diferentes, mas com um objetivo

semelhante: explicar como se organizam as interagoes en- * Componente B: nimero de espécies de herbivo-
tre herbivoros e suas plantas hospedeiras. A seguir, vamos ros por planta.
detalhar uma forma de estudar esses padroes de diversi- « Componente C: grau de especializagio tréfica

dade e, em seguida, discutiremos alguns processos locais dos insetos.

ue podem gerar esses padroes.
uep 8 P * Componente D: maior diversidade beta dos her-

Um modo abrangente para elucidar padrées de di- bivoros (figura 14.2).
versidade de herbivoros ¢é a partigao dessa diversidade en-
tre componentes estruturais das associagoes entre herbi- Cada um desses componentes, sozinho ou em com-
voros e plantas (Lewinsohn e Roslin 2008). Para isso, de- binagido com outros, pode explicar diferengas entre a di-
finimos quatro componentes principais dessa interagio,  versidade total de herbivoros existentes em localidades ou
que contribuem para a diversidade de herbivoros com  regioes distintas (Thompson 2011, cap. 16 deste livro).
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O componente mais evidente e, certamente, o mais
esperado é o componente A — a relagio linear direta en-
tre diversidade de plantas hospedeiras e de herbivoros
(figura 14.2a). Se o padrio de associagdo entre plantas e
herbivoros se mantiver constante entre as regioes estuda-
das, haverd um aumento linear da riqueza de herbivoros,
conforme aumenta a riqueza de plantas. Neste sentido,
espera-se que uma diferenga regional em diversidade de
plantas provoque, por si sé, uma maior diversidade de
herbivoros, ainda que nio haja qualquer diferenca estru-
tural ou funcional entre as comunidades consideradas.
De fato, uma andlise de 80 comparagdes publicadas so-
bre a riqueza de plantas e de herbivoros entre diferentes
localidades, regides ou continentes (Lewinsohn e Roslin
2008) mostrou, na maioria dos casos, a relacio positiva
esperada entre a diversidade de plantas e a de herbivoros.
Entretanto, esse fator ndo explica sozinho a diversidade
de herbivoros encontrada em cada caso, pois os outros
componentes devem também contribuir para isto. Pode-
mos entdo avangar um passo e tomar a relagio entre a
diversidade de herbivoros e a diversida-

deiras (componente C, figura 14.2¢); ou seja, o grau de
especializagao alimentar de cada herbivoro. Do mesmo
modo que o ndmero de espécies de herbivoros por planta
(componente B), a especializagido também deriva do grau
em que nichos alimentares sao divididos entre as espécies
de herbivoros. No entanto, o componente B aumenta a
diversidade total ao aumentar o nimero de herbivoros
associados a cada espécie de planta. J4 o componente C
aumenta a diversidade total por meio da maior diferen-
ciagao das espécies associadas as diferentes plantas hos-
pedeiras.

O ultimo componente é a diversidade beta dos
herbivoros (componente D, figura 14.2d). Este compo-
nente corresponde a variagdo na composicio de espécies
entre localidades e estd relacionado, principalmente, ao
tamanho da 4rea de distribui¢io de cada espécie de her-
bivoro: quanto menor a distribuicio geogrifica de cada
espécie, maior a diferenciagdo das comunidades locais e,
portanto, maior a contribui¢do do componente D para a
diversidade total de herbivoros da regio.

de de plantas como hipétese nula (ou @

ponto de partida) para os outros com-
ponentes ou processos que influenciam

mais plantas mais insetos por planta
a diversidade de herbivoros, ou seja, os 000 o
demais componentes da diversidade de ;
herbivoros podem ser estudados como o &

desvios da relagdo linear entre a riqueza
de plantas e a riqueza de herbivoros.

O segundo componente para a di-
versidade total de herbivoros é o nimero
de espécies de insetos associados a cada
espécie de planta hospedeira (compo-
nente B, figura 14.2b). Esse componen-
te ¢ uma medida do tamanho da comu-
nidade fitéfaga associada a cada planta.
Isto pode variar conforme a variedade
de recursos e nichos disponivel em cada
planta, ou entdo de acordo com a dife-
renciagdo de nicho entre os herbivoros
que compartilham a planta. Esses me-
canismos serio retomados na proxima
se¢do, mas aqui ¢ importante destacar
que diferengas no numero de espécies
de herbivoros por planta se refletem na
diversidade total de herbivoros.

O terceiro componente a ser con-
siderado representa o grau de sobrepo-
sicio das espécies de herbivoros encon-
trados em diferentes espécies hospe-

maior especializacio

Os quatro principais componentes da diversidade de insetos herbivoros. Na figura, as plantas
séo representadas pelas figuras geométricas inferiores, os insetos, pelos circulos superiores, e o
uso de determinada espécie de planta por uma espécie de inseto é representado pela linha entre
ambos. A figura central € uma comunidade de referéncia. Em cada componente, representa-se
o modo de aumento no nimero de espécies por meio desse componente. Cada simbolo repre-
senta uma espécie diferente. Novas espécies sdo circuladas em vermelho, e novas interacdes
sdo simbolizadas por linhas vermelhas. Os componentes considerados sdo: (A) Maior riqgueza
de espécies de plantas; (B) mais espécies de herbivoros por cada espécie de planta; (C) maior
especializagdo em hospedeiras, equivalente a menor similaridade (ou menor sobreposicédo) dos
herbivoros entre hospedeiras; (D) menor sobreposicdo de espécies de herbivoros nos mesmos
hospedeiros ocorrendo em locais diferentes.

7
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maior diversidade beta
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PROCESSOS LOCAIS

ARQUITETURA DAS PLANTAS E CICLOS DE VIDA

A diversidade de herbivoros associada a uma popu-
lagio local de uma planta hospedeira depende de muitos
fatores. Uma influéncia marcante é a estrutura ou ar-
quitetura das plantas. Quanto mais complexa for a es-
trutura de uma planta, mais oportunidades para insetos
com diferentes modos de vida explorarem essa espécie.
Por exemplo, é evidente que uma planta lenhosa, além de
poder abrigar espécies que se alimentam de folhas, flores
ou frutos, oferece oportunidade para espécies brocadoras
de caules e ramos lenhosos, que nao existem em plantas
herbdceas.

O ciclo de vida das plantas e de suas estruturas é
outro condicionante importante para as comunidades de
herbivoros. Larvas cujo desenvolvimento se estende por
vérios anos, como vidrias espécies de cigarras (Gullan e
Cranston 2010), somente podem se alimentar em plan-
tas de ciclo igualmente longo. A duragao dos érgaos
das plantas ¢ igualmente importante. Mesmo em uma
planta perene, a vida das folhas individuais pode variar
bastante (Fonseca 1994), o que condiciona o tempo de
desenvolvimento de larvas em minas ou galhas. Outros
érgaos ou estruturas sio efémeros, como meristemas
apicais, flores, sementes ou frutos. Cada um deles pode
limitar os herbivoros de duas maneiras distintas, porém
ambas importantes: primeiro, o periodo anual em que
os 6rgaos sio produzidos e estdo presentes; segundo, o
tempo de duragio de uma estrutura individual, o que é
especialmente critico para aqueles herbivoros que néo se
deslocam livremente sobre a planta ou de uma planta a
outra. Finalmente, ¢ importante notar que o periodo em
que a planta oferece condigoes favordveis para a ovipo-
si¢ao ou a alimentagdo de insetos recém-eclodidos pode
ser muito curto, representando uma janela de oportu-
nidade bastante estreita e critica (Bernays e Chapman

1994).

A forma de crescimento das plantas, portanto, im-
poe possibilidades e restri¢oes a certos modos de vida dos
herbivoros. Sem duvida, esta é uma das razées para que
as comunidades associadas a espécies de drvores sejam
mais diversificadas do que aquelas associadas a arbustos
e a plantas herbdceas, uma tendéncia jd verificada nas
primeiras exploracdes de dados publicados (Lawton e

Schroeder 1977).

Essa relagao tem consequéncias mais amplas. A di-
versidade de plantas lenhosas, especialmente 4rvores, é
notavelmente mais alta em florestas e savanas tropicais do
que nas temperadas. Isso significa que os biomas tropicais

oferecem muito mais oportunidades para diversificacio
de insetos herbivoros, combinando os componentes A e
B da se¢do anterior. Por outro lado, a diversidade de plan-
tas herbdceas nao diverge tanto entre regides tropicais e
temperadas. A comparagio de comunidades em plantas
herbéceas de diferentes latitudes seria ttil para distinguir
o efeito da arquitetura das plantas de outras causas, eco-
légicas ou histéricas, da diversificagio de comunidades
locais. No entanto, o estudo dessas interacoes em am-
bientes tropicais tem se voltado fortemente para drvores,
a0 contrdrio da pesquisa em regiées mais temperadas
que, em boa parte, se concentraram em plantas herbdceas
(Lewinsohn et 4/. 2005; Lewinsohn e Roslin 2008).

COMPETICAO INTERESPECIFICA E A SATURACAO DE
COMUNIDADES LOCAIS

A competigdo entre espécies é uma das principais
explicagbes oferecidas para a formagao de comunidades
locais. A teoria de comunidades que foi formalizada te-
oricamente entre 1955 e 1975, postulava um limite para
a semelhanca funcional — ou seja, para a sobreposicao de
nichos — de espécies em comunidades locais (Klopfer e
MacArthur 1961). Cada espécie teria que diferir, acima
de um limiar minimo, das demais espécies com que co-
existisse em uma comunidade, para que nenhuma fosse
excluida competitivamente. Em consequéncia disto, uma
das explicagoes tedricas possiveis para a excepcional di-
versidade de espécies em comunidades tropicais seria o
alto grau de especializagao dessas espécies.

Para as comunidades de insetos herbivoros associa-
dos a plantas de uma comunidade, a especializagao pode
seguir dois caminhos: a diferenciacio de maneiras de
exploragio de uma determinada planta hospedeira; ou a
especializagao de cada herbivoro em espécies hospedeiras
distintas. A contribuicio desses dois modos de especiali-
zagdo para a diversidade das comunidades locais de her-
bivoros representam os componentes de diversidade que
designamos antes, respectivamente, como B e C.

Nos insetos herbivoros, estudos de campo que bus-
caram a diferenciacdo de nicho de espécies coocorrentes
nao obtiveram resultados expressivos. Com isto, a com-
petigao interespecifica ficou desacreditada como principal
mecanismo organizador dessas comunidades (Strong ez
al. 1984). Mais recentemente, uma revisio e meta-andlise
de estudos de competigao entre insetos fitéfagos também
nao encontrou os padroes teoricamente previstos nas co-
munidades, embora competi¢io esteja comprovadamente
ocorrendo em muitos casos (Kaplan e Denno 2007).
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Uma outra abordagem para o mesmo proble-
ma consiste em verificar a existéncia de saturagao das
comunidades locais. Saturagdo ¢ um outro modo de
expressar a nogio de que a competicio interespecifica
e, consequentemente, a similaridade limitante entre os
nichos de insetos coocorrentes, impdem um teto para a
diversidade de espécies que podem coexistir em comu-
nidades locais. Esta ideia foi explorada, examinando a
relagdo entre a diversidade de comunidades locais asso-
ciadas a uma planta com a diversidade total de herbi-
voros associados com a mesma planta em toda a regiao
de estudo, isto é, a relagdo entre a diversidade local e
regional. Caso nio haja um tamanho mdximo para as
comunidades locais, pode-se esperar que, quanto maior
for a diversidade regional dos insetos associados a uma
planta, maior serd também a comunidade dos herbivo-
ros encontrados em populagdes locais dessa planta — que
representard uma propor¢do ou “fragio local” da diver-
sidade regional (figura 14.3). Ao contrdrio, se houver
um fator limitante de coexisténcia, a diversidade das
comunidades locais serd limitada e independente da di-
versidade regional dos herbivoros para diferentes valores

(figura 14.3).

Poucos estudos de campo conseguiram comparar
a diversidade local de insetos herbivoros com a diversi-
dade regional conhecida em virias espécies de plantas
(Lewinsohn 1991; Cornell e Lawton 1992). De modo
geral, nao foram encontrados sinais de saturagao ou de
limita¢io da diversidade de comunidades fitéfagas locais.
Portanto, também essa linha de estudos niao encontrou
evidéncias de que a competi¢io interespecifica entre os
herbivoros esteja determinando sua diversidade em co-
munidades locais. Ainda assim, nota-se a falta de estudos
neste sentido em plantas tropicais. Nao podemos des-
cartar a possibilidade de que, em determinados tipos de
ambientes tropicais, ou para certos grupos de herbivoros
ou de plantas hospedeiras, a competicdo interespecifica
contribua para determinar a diversidade local.

GUILDAS DE INSETOS FITOFAGOS

Até aqui, temos tratado os insetos herbivoros
como um conjunto Unico, cuja diversidade pode ser
dividida entre os componentes discutidos acima. No
entanto, diferentes guildas de insetos (ver quadro
14.1), ainda que utilizando as mesmas plantas hos-
pedeiras na mesma comunidade local, podem ter di-
ferencas acentuadas na reparti¢do de sua diversidade
entre suas plantas hospedeiras. Tais diferencas foram

limite maximo

local

fracao local

-

écies

limite local

saturagao local

Riqueza de esp

Riqueza de espécies regional

Figura 14.3

Trés modelos para a relagéo entre riqueza de espécies em escala local
e regional. Quando nao ha limitagdo a coexisténcia de espécies em nivel
local, a riqueza da comunidade local é igual a comunidade regional, e
todas as espécies ocorrem em todos os locais (limite maximo). Quando
se supde que haja um limite para o nimero de espécies que podem coo-
correr, a riqueza local ira aumentar com o aumento da riqueza regional
até um certo limite (limite local), no qual a comunidade esta saturada
(saturagéo local). Um caso intermediario ocorre quando determinada
fragdo da comunidade regional ocorre em cada local (fragao local), po-
rém sem ter limite de tamanho. Isto pode se dar por restricdes a disper-
sdo geografica dos herbivoros ou por condi¢des abidticas distintas em
diferentes localidades (adaptado de Cornell e Lawton 1992).

demonstradas, de uma forma bastante efetiva, em um
trabalho recente de Novotny e colaboradores (2010).
Ao longo de 15 anos, foi construida a rede de inte-
ragoes da comunidade de plantas e insetos em uma
floresta tropical de Papua Nova Guiné. Com um esfor-
¢o amostral de mais de 200 mil insetos, pertencentes
a 1.490 espécies e se alimentando de 224 espécies de
plantas, pode-se considerar que esse é o estudo mais
detalhado da comunidade de insetos de determinada
localidade j4 realizado (Lewinsohn 2010). Os insetos
fitéfagos foram agrupados em guildas definidas com
base em uma combinagao de quatro caracteristicas: (1)
o 6rgao vegetal utilizado, (2) a fase de desenvolvimen-
to em que ocorre a alimentagao, (3) se o inseto se ali-
menta internamente ou externamente e (4) se o tecido
¢ mastigado ou sugado (tabela 14.1). Os autores pro-
podem uma classificagao geral em 24 guildas distintas,
sendo que 11 guildas foram inventariadas e investiga-
das em seu estudo (tabela 14.1 e figura 14.4).

Um dos padroes mais marcantes observados por
Novotny e colaboradores (2010) ¢ a diferenga entre guil-
das quanto ao grau de especializacio alimentar. Foram
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construidas redes de interacdoes com um conjunto pa-
dronizado de nove espécies de plantas hospedeiras para
essas guildas, seis das quais sio mostradas na figura 14.4.
Nessa figura, como na figura 14.2, espécies de herbivo-
ros sdo representadas pelos retdngulos superiores em cada
rede, enquanto as espécies de plantas s3o os retdngulos
inferiores. Cada ligacdo entre as espécies representa uma
interagdo alimentar. Nessa representagdo quantitativa, o
tamanho dos retdngulos e a largura de linhas indicam,
respectivamente, a frequéncia das espécies e de suas in-
teracoes.

Na figura 14.4, podemos perceber que, além da ri-
queza de insetos em cada guilda, que diminui acentua-
damente das guildas & esquerda para a direita, hd uma
diferenca marcante entre as redes interativas de folivoros
adultos, sugadores de floema e sugadores de xilema, por
um lado, e larvas folivoras, minadores e frugivoros, por
outro. Comparando essas duas situagbes com o padrio
descrito na figura 14.2¢, percebe-se que a diferenca fun-
damental entre esses dois conjuntos de guildas é a espe-
cializagio dos herbivoros. As guildas do primeiro grupo
tendem a ter espécies mais generalistas, enquanto as do
segundo sao mais especializadas. No caso das guildas ge-
neralistas, cada espécie de herbivoro utiliza grande parte
das plantas hospedeiras disponiveis. Por outro lado, nas
guildas especialistas, a maior parte das espécies utiliza
uma pequena proporcao das espécies de hospedeiras dis-
ponivel.

Ao contrédrio do que se esperaria, foram observadas
guildas com toda a gama de especializagio possivel, des-
de as dominadas por espécies monéfagas, até aquelas com
predominéncia de grandes generalistas. Como se pode
ver, ndo hd uma guilda que seja representativa de toda
a comunidade. Portanto, deve-se ter cautela ao generali-
zar os padroes de uma guilda ou grupo taxonémico para
toda a comunidade de herbivoros.

PADROES REGIONAIS DE GRANDE ESCALA

O gradiente latitudinal de riqueza de espécies é um
dos principais padroes observados em comunidades. Ex-
plicar essa variacio na diversidade entre locais tropicais
e temperados ¢ um dos maiores e mais antigos desafios
das teorias ecoldgicas. Quando consideramos os insetos
fitéfagos, a especializagio alimentar pode exercer influ-
éncia sobre a diversidade (componente C, acima) e, as-
sim, contribuir para esse gradiente. Dois estudos ilustram
abordagens distintas e complementares para investigar o

problema (figura 14.5).

Novotny e colaboradores (2006) realizaram um es-
tudo comparativo entre uma floresta na Europa Central,
¢ a outra, na mesma regido de Papua Nova Guiné, onde
realizaram o estudo de guildas citado na segdo anterior.
Neste estudo, procuraram comparar os herbivoros asso-
ciados a um grupo de 14 espécies de drvores escolhidas

Tabela™14.1

Caracteristicas das guildas de herbivoros estudadas por Novotny e colaboradores (2010). A classificagao geral de guildas propostas pelos autores abrange
24 guildas, mas algumas outras precisariam ser acrescentadas, como os brocadores de sementes e os comedores especializados de botdes, flores, ou
meristemas (Lewinsohn 2010). Os taxons indicados sdo os mais importantes em Papua Nova Guiné. Em outras regides tropicais, acrescentam-se outros

taxons distintos.

Parte da

planta

Ordens incluidas, com suas subdivisoes mais

importantes (subfamilia a subordem)

Mastigadores de fruto Fruto Larva Mastigador Interno Diptera (Tephritidae, Dacinae)

Fungo no
Mastigadores de fungo xilema e Larva Mastigador Interno Coleoptera (Scolytinae e Platypodinae)

floema

Adultos mastigadores de folha Folha Adulto Mastigador Externo Orthoptera, Phasmatodea e Coleoptera
Larvas mastigadoras de folha Folha Larva Mastigador Externo Lepidoptera e Coleoptera
Minadores Folha Larva Mastigador Interno Lepidoptera, Coleoptera e Diptera
Sugadores de folha Folha Todos Sugador Externo Homoptera (Typhlocybinae)
Mastigadores de floema Floema Larva Mastigador Interno Coleoptera (Scolytinae)
Sugadores de floema Floema Todos Sugador Externo Homoptera (Auchenorrhyncha)
Mastigadores de raiz Raiz Larva Mastigador Externo Coleoptera (Chrysomelidae)
Mastigadores de xilema Xilema Larva Mastigador Interno Coleoptera (Cerambycidae)
Sugadores de xilema Xilema Todos Sugador Externo Homoptera (Auchenorrhyncha)
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por terem o mesmo grau de relaciona-
mento ﬁlogenético. Com isto, os autores
pretenderam controlar o efeito de afini-
dade filogenética entre espécies hospe-
deiras sobre a especializa¢io dos insetos
herbivoros em cada regiao, jé que, além
da diversidade de espécies, a diversidade
filogenética das plantas também é muito
maior nas comunidades tropicais. Sob
esse controle, os autores nio encontra-
ram nenhuma diferenga de grau de espe-
cializa¢io dos herbivoros das comunida-
des temperada e tropical (figura 14.5a).

O segundo estudo, em 4ambito
continental (Dyer et al. 2007), buscou
testar se esse efeito ocorria, estudando
amplamente as interagoes de lagartas de
mariposas e borboletas com suas plantas
hospedeiras, em oito dreag=——|Américas
(Norte, Central e Sul), reatizados por
diferentes grupos de pesquisadores, em
diversos periodos. As dreas de estudo se
situaram em latitudes variando dos 47°
Norte (Canad4) até os 15° Sul (cerrados
de Brasilia), o que permitiu comparar o
grau de especializagio alimentar dessas
lagartas ao longo de um extenso gra-
diente latitudinal. O esfor¢o amostral
empregado foi muito intenso, com qua-
se 200 mil lagartas criadas em laboraté-
rio para se obter dados confidveis sobre o
uso de hospedeiras (quadro 14.3).

Conforme a expectativa tedrica,
foi observada uma tendéncia para maior
especializagdo alimentar em regi6es tro-
picais, que ¢ claramente visualizada em
uma regressio do nimero médio de gé-
neros de planta utilizado por cada espé-
cie de herbivoro, em funcao da latitude
de cada comunidade (figura 14.5b). Os
autores propoem que esse padrio pode
ser resultado de uma maior importan-
cia das interagdes bidticas em relagao a
condic¢oes fisicas nos tropicos, levando
a diversificagao e a evolugao de defesas
mais intensas por parte das plantas, que
acabam levando a especializagao. Discu-
tiremos novamente esse possivel papel
das interacoes na diversificagdo, mais
adiante.

Sugadores

Sugadores .
de xilema

Folivoros - Adultos de floema

Redes de interagdo entre herbivoros de diferentes guildas e plantas em uma floresta tropical
pluvial em Papua Nova Guiné. Cada guilda é representada em um conjunto padronizado de
9 plantas hospedeiras, para comparagdo. Na linha inferior, diferentes retangulos representam
diferentes espécies de plantas. De forma similar, retangulos da linha superior representam dife-
rentes espécies de herbivoros. O tamanho de cada retangulo representa a abundancia da espé-
cie. Linhas de diferentes larguras ligando duas espécies representam a frequéncia da interagcao
(adaptado de Novotny et al. 2010).
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Variagdo na especializagdo alimentar de larvas de Lepidoptera em regides tropicais e tempera-
das. Em dois trabalhos diferentes, foram obtidos resultados divergentes. Em (A), foi estudada
a fauna de herbivoros associada a 14 espécies de plantas (diferentes em cada local), em dois
locais: Papua Nova Guiné (tropical), e Moravia, na Republica Checa (temperada). Ndo foram
observadas diferengas quanto ao grau de especializagdo entre as regides (adaptado de Novotny
et al. 2006). Em (B), foi estudado todo o conjunto de espécies de larvas de Lepidoptera em 7
localidades, sendo uma temperada, duas subtropicais e quatro tropicais. Foi encontrado um
efeito da latitude sobre a especializagédo (adaptado de Dyer et al. 2007). Note que a latitude &
dada em valor absoluto (afastamento da linha do Equador). Por isso, o Brasil esta posicionado
entre a Costa Rica e a Louisiana!
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Por que esses dois estudos levam a conclusoes dis-
tintas? Ambos sao trabalhos realizados cuidadosamente,
que reuniram os melhores dados existentes para os seus
propésitos. Novotny e colaboradores (2006) realizaram
um estudo comparando duas comunidades locais, com
um ndamero restrito de hospedeiros, enquanto Dyer e
colaboradores (2007) fizeram um estudo geografica-
mente abrangente, de todas as hospedeiras amostradas,
para um tdxon e modo de vida especifico. Esse estudo
integrou outros estudos realizados com abrangéncia es-
pacial e temporal muito diversa, que pode ter reforcado
o gradiente de especializagio encontrado (Lewinsohn e
Roslin 2008). Por terem ambitos diferentes, os resultados
podem destacar aspectos divergentes. Estes dois estudos
$30 avancos importantes, mas mostram que estamos ain-
da longe de elucidar por completo os padrées de grande
escala na diversidade de insetos herbivoros e os processos
que os produziram (tabela 14.2).

INTERACOES HERBIVORO-PLANTA E ESTIMATIVAS DE
DIVERSIDADE GLOBAL

Um pequeno artigo, publicado em uma revista res-
trita a estudos de coledpteros, ganhou fama inesperada
nas estimativas da biodiversidade global. Naquele artigo
de 1982, Terry Erwin, especialista na familia dos cara-
bideos, avaliou o total de artrépodos terrestres em mais
de 30 milhoes de espécies. Este ndmero era 3 a 5 vezes
maior do que as estimativas consideradas até aquela data
e tem sido foco de debate, desde entio (Thomas 1990;
Ddegaard 2000; Novotny ez al. 2002).

Como Erwin chegou aos famosos 30 milhées? Seu
ponto de partida foram amostras de artrépodos das copas
de drvores obtidas com uma técnica aperfeicoada nos anos
1970 — a fumigagao das copas com inseticidas piretroi-

des, aparando os insetos mortos ou anestesiados em cole-
tores montados acima do solo. Erwin havia amostrado a
copa de 19 drvores da mesma espécie, Luchea seemannii,
em uma floresta tropical do Panamd. Seu célculo teve a
sequéncia mostrada na tabela 14.3.

E evidente a grande dificuldade de fazer qualquer
cdlculo deste tipo. A inovac¢io maior de Erwin foi de
basear sua estimativa no nimero de espécies especiali-
zadas associadas com uma determinada drvore, e depois
estender essa estimativa para o total de espécies de 4r-
vores tropicais do mundo. Na tabela 14.3, vemos que,
para Erwin, os insetos herbivoros sio a grande maioria
entre os especialistas — isto porque este modo de vida ¢
o mais frequente entre os besouros coletados e também
porque ele supoe que hd maior proporcao (20%) de her-
bivoros especialistas em Luehea seemannii do que entre
os demais modos de vida. Assim, os 136 besouros her-
bivoros representam 83% das 163 espécies que Erwin
supos serem exclusivamente associados com essa espécie
de drvore.

Fica claro, portanto, que a estimativa de diversidade
terrestre global depende do niimero de insetos herbivo-
ros, mais que de outras categorias; e, depois, do grau de
especializagao desses herbivoros em suas plantas hospe-
deiras. Quanto maior for a propor¢io de especialistas,
mais diferenciadas serao as comunidades de insetos asso-
ciadas a cada planta.

A especializagio de hospedeiros nio é uma carac-
teristica simples, com somente dois estados: monofagia
completa (ingestio de uma s6 espécie de planta hospe-
deira) ou polifagia total (ingestao de qualquer espécie
de planta, indiscriminadamente). Thomas (1990), entre
outros, usa o conceito de especializagdo efetiva para
ajustar o niimero de especialistas ao seu grau de especia-
lizagao. Isto ¢é feito, simplesmente, dividindo-se o total
de espécies de herbivoros da comunidade pelo total de

Tabela™14.2

Fatores que influenciam a diversidade de insetos herbivoros que se alimentam da samambaia Pteridium aquilinum, em diferentes escalas de analise

(Lawton et al. 1993).

Histéria da biota Continental Composicéo taxondmica da fauna Forte
Distribuicao da planta Continental Relagéo espécie-area regional Forte

Latitude Regional Tamanho e diferenciagdo das assembleias locais Pequena mas significativa
Sazonalidade Regional Dinamica e sucesséao de insetos Variavel
Heterogeneidade de habitat Regional a local Distribuigdo de insetos Variavel
Tamanho da mancha Local Relagéo espécie-area local Fraca
Interagdes na comunidade Local Convergéncia funcional e saturagdo da assembleia Nao detectada

= 10 —=—
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interagoes alimentares observado. Este nimero, na ver-
dade, ¢ o inverso da média de hospedeiros por herbivoro.
A especializagao efetiva ¢ mdxima e igual a 1, se todos os
herbivoros forem monéfagos. Quanto mais generalistas
houver e/ou quanto maior a amplitude de hospedeiro de
cada um, menor serd o valor dessa medida.

PAPEL DAS INTERACOES NA GERACAO E MANUTENCAO DA
DIVERSIDADE

Considerando-se a grande diversidade de insetos
herbivoros e suas plantas hospedeiras, ji destacada no
inicio do capitulo, nio é surpreendente que diferentes
hipéteses tenham destacado o papel das interagdes na
geracdo e/ou manutencio da diversidade de espécies. A
seguir, examinaremos algumas dessas hipdteses:

* As primeiras propostas de coevolugio entre herbi-
voros e suas plantas hospedeiras.
* Os modelos coevolutivos atuais.

* A especiacdo simpdtrica mediada por mudanga de
planta hospedeira.

. @delo de Janzen-Connell para a diversidade

tropical.

Os primeiros modelos de coevolugio entre her-
bivoros e seus hospedeiros, como o de Ehrlich e Raven
(1964), ji consideravam essa interagdo como uma forga

diversificadora ao longo do tempo evolutivo. Partindo da
observagao de que borboletas aparentadas se alimenta-
vam de plantas hospedeiras também aparentadas, os au-
tores propuseram que a evolugio reciproca entre animais
e plantas promoveria a diversificagio de ambos. Isso se
daria pelo surgimento de novos compostos defensivos por
parte das plantas e de contra-adaptagdes nos insetos, que
lhes permitiria superar as defesas das plantas para delas
se alimentarem.

Repeticoes sucessivas desse processo gerariam as
chamadas corridas armamentistas evolutivas, em que
uma nova estratégia desenvolvida por determinada espé-
cie para evitar inimigos provoca uma resposta por parte
do inimigo que, ao ocupar esse nicho temporariamente
vago, passa a ter a vantagem de utilizar exclusivamente o
novo recurso e se diversifica. Essa reciprocidade nio ocor-
re no caso de adaptacio a fatores abidticos, que podem
ser pensados como um alvo fixo, enquanto a adaptagio
a outras espécies é melhor compreendida como um alve
moével.

Alguns aspectos dessa ideia cldssica de coevolugio
foram criticados, posteriormente, por nio serem confir-
mados em estudos mais aprofundados. As criticas enfo-
caram a énfase exagerada dada as subtincias secunddrias
das plantas como explicagdo para a coevolugio entre esses
grupos e a previsdo de que as espécies de plantas e de her-
bivoros deveriam apresentar filogenias congruentes. No
entanto, as ideias sobre coevolug¢ao langadas nesse traba-
lho moldaram de forma marcante os estudos das intera-
¢oes herbivoro-planta nas décadas subsequentes e, como

Sequéncia de calculo usada por Terry Erwin para estimar a diversidade total de artropodos em florestas tropicais (Erwin 1982; @degaard 2000).

Riqueza total de espécies de besouros obtidos por fumigagao da copa de Luehea seemannii, no Panama 1.200
Herbivoros 682
— especialistas em Luehea seemannii (20%) 136
Predadores e detritivoros 392
— especialistas em Luehea seemannii (5%) 20
Fungivoros 69
— especialistas em Luehea seemannii (10%) 7
Total de besouros especialistas em Luehea seemannii 163
Espécies de arvores tropicais em 1 hectare de mata 70
Total de espécies de besouros especialistas por hectare de mata (163 X 70), mais 1.038 espécies “turistas” 12.448
Numero de espécies de artrépodos no dossel de 1 hectare de mata, supondo coledpteros como 40% do total 31.120
Numero total de artrépodos em 1 hectare de mata, supondo que 66,7% do total ocorrem no dossel 41.389
Total de espécies de arvores tropicais no mundo 50.000
Extrapolando dos artrépodos associados com 70 espécies de arvores em 1 hectare, para 50.000 espécies (50.000 / 70) x 714 29,56 milhdes
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veremos adiante, a ideia de coevolugio como impulso
diversificador resiste e tem se intensificado, 2 medida que
outros aspectos das interagdes sao reconhecidos.

Um dos pontos reconsiderados da ideia cldssica
de coevolu¢io, que permitiu generalizd-la, ¢ a ideia de
corrida armamentista evolutiva estrita, em que se tra-
tava a coevolu¢io como um processo apenas entre duas
espécies. A visao mais moderna de coevolug¢io trata-a
como um processo mais difuso, em que cada espécie
estd sujeita a pressoes seletivas oriundas de diferentes
espécies de inimigos naturais e mutualistas. No senti-
do inverso, cada espécie exerce selecio também sobre
vdrias outras, formando um sistema seletivo bastante
complexo e reticulado. Apesar de ser mais difusa do
que a visdo estrita de coevolugio, esse modelo mantém
a caracteristica fundamental do processo coevolutivo,
que ¢ a evolu¢io reciproca de caracteres nas espécies
que interagem.

Tal complexidade acaba sendo aumentada pelo fato
de que todas as populagoes estio geograficamente estru-
turadas, e as dreas de ocorréncia de espécies que intera-
gem ndo sdo exatamente as mesmas. Por isso, o conjunto
de espécies com que uma populagao local interage varia
no espago e no tempo, criando a possibilidade de variagao
nos fenétipos 6timos e nos processos coevolutivos de cada
local. Essa estruturacao das interagoes e da coevolugio é
conhecida como mosaico geogrifico ou deriva bidtica
(Thompson 2005). Toda essa diversidade de interagoes
permite uma diversificagio bem maior do que na adapta-
¢ao a fatores abidticos, nos quais nao hd resposta recipro-
ca do lado do ambiente.

Uma alternativa desconsiderada, por ser improva-
vel, nos modelos cldssicos de coevolugio entre herbivoros
e suas plantas hospedeiras, foi o processo de especiacio
simpdtrica de populacoes de herbivoros que utilizem
plantas diferentes. Esse tipode especia¢io sem isola-
mento geogrifico passou a ter maior crédito devido as
evidéncias mais recentes, que incluem alguns casos bem
documentados (Bolnick e Fitzpatrick 2007). O exemplo
mais conhecido é Rhagoletis pomonella (Bush 1975), uma
mosca das frutas da América do Norte, que se alimenta
de espécies do género Crataegus, uma rosicea conhecida
como espinheiro-alvar. Apés o inicio do cultivo de magas
pelos colonizadores europeus, uma linhagem dessa espé-
cie passou a se alimentar de mac¢as (Malus), que também
sa0 rosdceas, em simpatria com aquelas que se alimenta-
vam de Crataegus. A partir de mudangas na escolha de
habitat e de época de reproducio, ajustadas a diferencas
fenoldgicas dos frutos das duas espécies, essas linhagens
divergiram.

Um outro mecanismo relacionado que pode con-
tribuir para a especiagdo simpdtrica dependente da plan-
ta hospedeira é a ocorréncia de zonas de hibridacio de
plantas hospedeiras. Como uma das principais premissas
das hipédteses de especiagdo simpdtrica envolve 0 uso de
uma nova planta hospedeira, mecanismos que facilitem
essa mudanga contribuem para esse tipo de especiagio.
Floate ¢ Whitham (1993) propuseram que, quando hd
formagio de hibridos entre plantas hospedeiras, insetos
que utilizem alguma das plantas podem passar a utilizar
os hibridos. Isso ocorre porque hibridos tendem a apre-
sentar caracteristicas intermedidrias as espécies parentais.
Assim, as caracteristicas utilizadas para selegio da planta
hospedeira por parte dos herbivoros estariam presentes
nos hibridos. Apesar disso, para utilizar essas plantas efi-
cientemente, os insetos necessitariam de mecanismos de
adaptacio as defesas de ambas as plantas, o que facilitaria
subsequentemente a ocupagdo da outra planta parental.
Segundo essa hipétese, os hibridos servem como ponte
que permite a ocupagido de novas plantas hospedeiras.

Apesar de bastante atraente, essa hipétese tem al-
guns problemas, como a dominincia genética em muitas
caracteristicas dos hibridos. Quanto 2 resposta dos her-
bivoros, hd evidéncias controversas; alguns estudos nio
encontraram aumento na diversidade de herbivoros em
espécies que hibridizam (Strauss e Zangerl 2002), porém
outro estudo recente sugere a eficicia de um hibrido de
carvalho como ponte entre suas espécies parentais (Tovar-
-Sanchez e Oyama 2006). Ainda assim, esse mecanismo
proposto, com o exemplo citado e vdrios outros casos de
formagdo de ragas em diferentes hospedeiras, demons-
tram a possibilidade da especiagao simpdtrica vinculada &
planta hospedeira, que pode contribuir para a alta diver-
sidade de insetos herbivoros.

Uma importante hipétese para a manutengio da
biodiversidade a partir das interacoes ¢ o modelo propos-
to por Janzen (1970) e Connell (1971) para a diversidade
de drvores tropicais. Segundo essa hipétese, a diversida-
de de drvores nos ambientes tropicais ¢ mantida gragas
a uma distribuicio relativamente uniforme e com baixa
densidade populacional das drvores adultas, em funcio
de dois processos: (1) por um lado, a probabilidade de
ocorréncia de sementes diminui exponencialmente com
o afastamento da planta-mae, de modo que uma pequena
propor¢do das sementes ¢ dispersada a longas distancias;
(2) por outro lado, hd alta frequéncia de herbivoros es-
pecialistas préximo as plantas adultas, que atacam pre-
ferencialmente as plantulas e sementes das plantas mais
préximas a planta-mae. Esses dois processos em conjunto
devem produzir a maior sobrevivéncia de plantas coespe-
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cificas distantes da planta-mae, o que limita a densidade
de cada uma e possibilita a coexisténcia “entremeada” en-
tre plantas de espécies diferentes.

Apesar de muitos estudos tentarem validar o mode-
lo de Janzen-Connell, revisées recentes dessas tentativas
apontaram resultados pouco conclusivos. Uma meta-and-
lise (Hyatt ez a/. 2003) concluiu que os estudos realizados
até entdo davam pouco suporte a hipétese, pois apenas
uma pequena fragio das espécies de drvores analisadas
apresentaram sobrevivéncia dos imaturos dependente da
distincia da planta-mae. Essa revisdo, no entanto, nao
incluiu os testes ja realizados para um efeito de morta-
lidade de imaturos dependente da densidade, outra das
previsdes do modelo.

Outra revisio que compilou testes da hipétese de
Janzen-Connell (Carson ez al. 2008) aponta que o ver-
dadeiro problema pode estar na forma como esse mode-
lo foi testado até agora. Os testes realizados nao seriam
adequados, pois buscam apenas testar a dependéncia de
densidade ou da distancia da planta-mae na sobrevivéncia
para algumas espécies focais. Como a hipétese de Janzen-
-Connell prevé um efeito no nivel da comunidade, o efei-
to de densidade em algumas espécies ndo seria suficiente
e nem necessdrio para a manutengao de maior niimero de
espécies proposto pela hipétese. Por isso, o autores con-
cluem que essa é uma hipétese dificil de refutar, ja que
demandaria esse tipo de teste para toda a comunidade,
juntamente com levantamentos sobre a capacidade com-
petitiva de cada espécie quando livre de predadores.

Podemos concluir, pela variedade de mecanismos
propostos, que as interagdes seguramente tém um papel
importante na geragio e manutengio da biodiversidade.
Na geracio da diversidade, as interagoes podem facilitar
a especiacio por meio dos processos de coevolugio e espe-
ciagio simpdtrica mediadas pelo-hospedeiro. Para manter
a diversidade, as interagoes agem por meio de efeitos que
reduzem a competigdo interespecifica, como no modelo
de Janzen-Connell, ou pelo aumento no niimero de ni-
chos disponiveis, pela formac¢ao dos mosaicos geogréficos
e pela especializagao nas interagoes.

CONCLUSAO

Em seus trabalhos pioneiros, hd 50 anos, Richard
Southwood intuiu que as entomofaunas associadas a cada
espécie hospedeira representavam entidades com carac-
teristicas préprias que revelavam padrées de composicio
e diversidade capazes de indicar processos ecolégicos e

evolutivos de grande interesse. A utilidade e importancia
da pesquisa destas comunidades componentes se con-
firmou amplamente neste meio século de investigacoes.
Nio encontramos modelos simples e precisos capazes de
explicar amplamente como e quando essas comunidades
variam.

Considerando-se...

* a multiplicidade de modos de vida dos insetos;

* a diversidade morfoldgica, fisiolégica e quimica
das plantas hospedeiras;

* as interagOes indiretas entre os insetos mediadas
por diferentes plantas, predadores, ou parasitoi-

des;

* a disparidade das condi¢des ambientais em que
tais interacoes se desenrolam,

* ¢ sua variabilidade em diferentes escalas espaciais
e temporais; e assim por diante...

...nem ¢é provdvel que explicagoes simples e abran-
gentes sejam factiveis.

A grande diversidade de plantas e animais, especial-
mente em muitas comunidades tropicais, nio se combi-
na em uma gigantesca rede tréfica. Mais que isto, forma
um mosaico trofico extraordinariamente complexo que
compreende médulos e submédulos definidos por limites
filogenéticos, funcionais e histéricos (Prado e Lewinsohn
2004; Lewinsohn ez al. 2006; Lewinsohn 2010). Mapear
essas estruturas e elucidar seu funcionamento é um dos
maiores desafios com que a ecologia tropical se defronta.
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