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INTRODUÇÃO GERAL 

Um dos principais interesses da Ecologia é entender quais fatores explicam a 

variação espacial na riqueza de espécies. Quando se trata de insetos herbívoros, grupo 

que compõe aproximadamente 25% das espécies de organismos macroscópicos 

terrestres (Bernays & Chapman, 1994), os seguintes fatores têm se mostrado os 

principais preditores de riqueza: quantidade de biomassa de plantas (Marques et al., 

2000; Chase et al., 2000; Haddad et al., 2001); as condições ambientais (Fernandes et 

al., 2004; Axmacher et al., 2009); e a diversidade de plantas em diferentes níveis, desde 

variabilidade intra e interindividual (Lawton, 1983; Tack & Roslin, 2011; Basset et al., 

2012) a diversidade filogenética das plantas hospedeiras (Mitter et al., 1991; Morais et 

al., 2011; Nipperess et al., 2011). Note que dos três fatores citados, dois estão 

relacionados a características das plantas. 

Diversos estudos têm demonstrado que a maioria dos insetos herbívoros se 

alimenta de um subconjunto de plantas proximamente relacionadas (Ødegaard et al., 

2005; Morais et al., 2011). Essa restrição filogenética no uso da planta hospedeira é 

principalmente atribuído ao fato das plantas filogeneticamente próximas 

compartilharem atributos ecologicamente importantes (Rasmann & Agrawal, 2011). 

Uma importante implicação da restrição filogenética no uso de plantas hospedeiras é 

que a dissimilaridade na composição de espécies (i.e. diversidade beta) da fauna de 

herbívoros tenderá a ser maior entre plantas de linhagens distantes do que entre plantas 

filogeneticamente próximas (Dyer et al., 2007; Morais et al., 2011). Uma alta 

dissimilaridade de fauna de herbívoros entre plantas filogeneticamente distantes pode 

promover uma alta diversidade alfa de insetos herbívoros em um dado local com alta 

diversidade filogenética de plantas, conforme tem sido encontrado (Dinnage et al., 

2012).  



2 
 

Um aumento na riqueza local e diversidade filogenética de plantas nativas 

deveria levar a um grupo de consumidores mais diverso, que deveria por sua vez 

sustentar um conjunto mais diverso de herbívoros dentre aqueles do pool regional. 

Entretanto o mesmo parece não ser verdadeiro quando o incremento na riqueza local de 

plantas é devido ao elevado número de espécies de plantas exóticas. Porque plantas 

exóticas e insetos nativos não compartilham muita história evolutiva, o pool de insetos 

herbívoros nativos pode não ser capaz de se beneficiar do aumento na riqueza local de 

plantas exóticas, mesmo se tal aumento represente um aumento na diversidade 

filogenética de plantas. De fato, espécies de plantas exóticas tendem a ter menor número 

de herbívoros do que plantas nativas coocorrentes (e.g. Brändle et al., 2008, Han et al., 

2008; but see Schaffner et al., 2011) e são frequentemente consumidos por herbívoros 

generalistas que também se alimentam sobre plantas nativas (Perre et al., 2011). Então, 

enquanto a riqueza de herbívoros deveria aumentar com maior riqueza de plantas 

nativas, deveria ser menos afetada pelo aumento na riqueza de plantas exóticas, com as 

quais, herbívoros não compartilham muita história evolutiva. 

Portanto as investigações de como e quanto a história evolutiva compartilhada e 

as restrições filogenéticas explicam diferenças na riqueza de espécies de herbívoros 

entre locais passam a ser questões interessantes na ecologia. Então, ciente dessas 

possibilidades, no meu primeiro capítulo eu fiz as seguintes perguntas: qual a 

importância relativa de plantas nativas e exóticas para a riqueza de espécies de moscas-

das-frutas? Qual é a importância relativa da diversidade filogenética das plantas sobre a 

riqueza de espécies de moscas-das-frutas? As plantas exóticas, ao chegarem em um 

novo ambiente, podem aumentar desproporcionalmente a diversidade filogenética das 

plantas locais, podendo, consequentemente influenciar a riqueza de herbívoros de 
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maneira indireta. Então eu também avaliei se havia uma influência indireta de plantas 

exóticas sobre riqueza de herbívoros, via aumento da diversidade filogenética. 

O compartilhamento de história evolutiva entre plantas e herbívoros pode 

explicar não só a riqueza, mas também a composição dos herbívoros encontrados em 

um dado local. Quando uma espécie de planta chega a um novo local, ela não é vista 

imediatamente como um recurso. É necessário um longo tempo para a seleção de 

linhagens de herbívoros com adaptações que os permitam consumir uma nova planta 

(com características diferentes das encontradas nas plantas hospedeiras nativas) 

(Brändle et al., 2008). A consequência disso é que plantas exóticas tendem a ter uma 

fauna de herbívoros associados menos rica do que plantas nativas (Brändle et al., 2008; 

Perre et al., 2011). Geralmente plantas exóticas chegam em um novo ambiente sem 

trazerem consigo herbívoros do seu local de origem, sendo colonizadas por espécies de 

herbívoros locais, sem que esses deixem de utilizar as plantas hospedeiras nativas (Perre 

et al., 2011). Logo espero que a fauna de herbívoros sobre plantas exóticas seja um 

subconjunto da encontrada sobre plantas nativas, e que a fauna de herbívoros sobre 

plantas exóticas seja majoritariamente composta por generalistas (Memmott et al., 2000; 

Brändle et al., 2008), enquanto a encontrada sobre plantas nativas seja composta tanto 

por generalistas quanto por especialistas (Keane & Crawley, 2002). Essa presença 

adicional de herbívoros especialistas sobre plantas nativas ocorre porque essas plantas, 

após longo tempo de convivência com herbívoros nativos, teriam possibilidade de 

passar por processos evolutivos que selecionassem atributos de defesas anti-herbivoria 

e, por outro lado, herbívoros por processos que selecionassem atributos de contra defesa 

(Ehrlich & Raven, 1964). Consequentemente haveria algumas espécies de plantas 

nativas com fauna mais exclusiva de herbívoros associados. 
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Para saber se insetos herbívoros locais usam plantas nativas de maneira diferente 

de plantas exóticas, no segundo capítulo eu fiz as seguintes perguntas: plantas exóticas 

são consumidas principalmente por moscas-das-frutas generalistas, enquanto plantas 

nativas são usadas tanto por espécies generalistas quanto por especialistas? A riqueza de 

moscas-das-frutas encontradas sobre plantas exóticas é menor do que a encontrada em 

plantas nativas? As moscas-das-frutas encontradas sobre plantas exóticas são um 

subconjunto daquelas encontradas sobre plantas nativas? 

As questões dos meus dois capítulos foram testadas através de análises de 

interações entre moscas-das-frutas e suas plantas hospedeiras. O sistema composto por 

moscas-das-frutas (Diptera: Tephritidae) e suas plantas hospedeiras nativas e exóticas é 

um bom modelo pra estudos ecológicos e evolutivos. Plantas exóticas são bastante 

frequentes em pomares (e.g. Hernández-Hortiz et al., 2006), mas, por outro lado, as 

moscas-das-frutas também ocorrem com frequência em ambientes naturais. Interações 

entre moscas-das-frutas e suas plantas hospedeiras têm sido registradas em todo o 

mundo porque algumas espécies de tefritídeos causam perdas em frutos e vegetais, 

sendo, então, de grande importância à produção de alimentos. A família Tephritidae 

compreende aproximadamente 5000 espécies e quase 500 gêneros (Uchôa, 2012). Entre 

as seis subfamílias de Tephritidae, Dacinae e Trypetinae têm sido as mais estudadas, 

principalmente por compreenderem os principais grupos de tefritídeos frugívoros 

(Uchôa, 2012). A principal característica das moscas-das-frutas é o desenvolvimento de 

parte de seu ciclo de vida no interior de frutos. No entanto, além de usar a planta como 

alimento, as moscas-das-frutas também dependem da planta hospedeira para atividades 

como cópula, tornando muitas dessas interações bem específicas. 
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RESUMO 

Maioria dos insetos herbívoros se alimenta de um subconjunto de plantas 

proximamente relacionadas. Como consequência, locais com maior diversidade 

filogenética de plantas devem ter maior riqueza de herbívoros. Entretanto o mesmo 

parece não ser verdade quando o incremento na riqueza local de plantas é devido ao 

elevado número de espécies de plantas exóticas. Sendo assim, eu perguntei se a riqueza 

local de herbívoros é predita pela riqueza de plantas nativas, pela riqueza de plantas 

exóticas e pela diversidade filogenética das plantas hospedeiras. Adicionalmente 

perguntamos se a diversidade filogenética de plantas de um local tende a aumentar com 

o aumento do número de plantas exóticas. Para responder essas perguntas eu usei dados 

secundários de interações entre moscas-das-frutas e plantas frutíferas. Eu encontrei que 

a riqueza de plantas nativas explica a riqueza local de herbívoros melhor até do que o 

número total de plantas hospedeiras. Encontramos que a diversidade filogenética das 

plantas também explica a riqueza de herbívoros, embora fracamente. Plantas exóticas 

não aumentam desproporcionalmente a diversidade filogenética de plantas de um local. 

Os resultados indicam que o compartilhamento de história evolutiva entre plantas e 

herbívoros e restrições filogenéticas no consumo da hospedeira são importantes na 

determinação de interação entre herbívoros e plantas. Eles sugerem também que usar o 

número de espécies de plantas nativas e exóticas (sem distinção entre elas) para explicar 

a riqueza de herbívoros em um local pode não ser a melhor opção. 
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INTRODUÇÃO 

Insetos herbívoros compreendem uma grande fração da biodiversidade terrestre 

global (Price, 2002) e possuem um importante papel em ecossistemas afetando as 

dinâmicas e diversidade de espécies de plantas (Olff & Ritchie, 1998; Frost & Hunter, 

2007; Enge et al., 2013). Em ambientes conservados, três fatores não excludentes estão 

entre os principais preditores de riqueza de espécies de insetos herbívoros: (1) a 

quantidade de biomassa de plantas, que por sua vez é controlada por dinâmicas de 

energia e fertilidade de solo (Marques et al., 2000; Chase et al., 2000; Haddad et al., 

2001); (2) o nível de severidade ambiental (Fernandes et al., 2004; Axmacher et al., 

2009); e (3) diversidade de plantas em diferentes níveis, desde variabilidade intra e 

interindividual (Lawton, 1983; Tack & Roslin, 2011; Basset et al., 2012) a diversidade 

filogenética das plantas hospedeiras (Mitter et al., 1991; Morais et al., 2011; Nipperess 

et al., 2011). Em se tratando de poder de explicação, entretanto, diversidade de plantas 

hospedeiras parece ser o fator mais importante na predição de riqueza local de 

herbívoros porque considera parcialmente os outros dois fatores, enquanto também 

incorpora o efeito da especialização alimentar dos insetos (Knops et al., 1999; Haddad 

et al., 2001; Almeida-Neto et al., 2011). 

A maioria dos insetos herbívoros se alimenta de um subconjunto de plantas 

proximamente relacionadas (Ødegaard et al., 2005; Morais et al., 2011). Essa restrição 

filogenética no uso da planta hospedeira é principalmente atribuído ao fato que plantas 

filogeneticamente próximas compartilham atributos relacionados a defesa, fenologia e 

aparência (Rasmann & Agrawal, 2011). Uma importante implicação da restrição 

filogenética no uso de plantas hospedeiras é que a dissimilaridade na composição de 

espécies (i.e. diversidade beta) da fauna de herbívoros tenderá a ser maior entre plantas 

de linhagens distantes do que entre plantas filogeneticamente próximas (Dyer et al., 



11 
 

2007; Morais et al., 2011). Uma maior diversidade de linhagens de plantas, por sua vez, 

frequentemente é resultado de aumento da riqueza de espécies de plantas. Então, tudo 

mais sendo igual, quanto mais espécies de plantas presentes em um local, maior o 

número de espécies de insetos herbívoros esperado. Essa predição parece ser verdadeira 

para habitats conservados (e.g. Novotny et al., 2004), onde a maior parte das plantas e 

herbívoros têm uma longa história coevolutiva. No entanto, ainda não é bem entendido 

se esse padrão também se aplica a habitats antropizados, com alta dominância de 

espécies de plantas exóticas. 

Um aumento na riqueza local e diversidade filogenética de plantas nativas 

deveria levar a um grupo de consumidores mais diverso, que deveria por sua vez 

sustentar um conjunto mais diverso de herbívoros dentre aqueles do pool regional. 

Entretanto, o mesmo parece não ser verdadeiro quando o incremento na riqueza local de 

plantas é devido ao elevado número de espécies de plantas exóticas. Porque plantas 

exóticas e insetos nativos não compartilham muita história evolutiva, o pool de insetos 

herbívoros nativos pode não ser capaz de se beneficiar do aumento na riqueza local de 

plantas exóticas, mesmo se tal aumento não represente um aumento na diversidade 

filogenética de plantas. De fato, espécies de plantas exóticas tendem a ter menor número 

de herbívoros do que plantas nativas coocorrentes (e.g. Brändle et al., 2008, Han et al., 

2008; but see Schaffner et al., 2011) e são frequentemente consumidos por herbívoros 

generalistas que também se alimentam sobre plantas nativas (Perre et al., 2011). Então, 

enquanto a riqueza de herbívoros deveria aumentar com maior riqueza de plantas 

nativas, deveria ser menos afetada pelo aumento na riqueza de plantas exóticas, com as 

quais herbívoros não compartilham muita história evolutiva. 

A fim de investigar como a história evolutiva compartilhada e restrições 

filogenéticas explicam diferenças na riqueza de espécies de herbívoros entre locais, eu 
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reuni dados sobre moscas-das-frutas (Diptera: Tephritidae) e suas plantas hospedeiras ao 

longo da região Neotropical. Interações entre moscas-das-frutas e suas plantas 

hospedeiras têm sido registradas em todo o mundo porque algumas espécies de 

tefritídeos causam perdas em frutos e vegetais, sendo então de grande importância à 

produção de alimentos. A família Tephritidae compreende aproximadamente 5000 

espécies e quase 500 gêneros (Uchôa, 2012). Entre as seis subfamílias de Tephritidae, 

Dacinae e Trypetinae têm sido as mais estudadas, principalmente por compreenderem 

os principais grupos de tefritídeos frugívoros (Uchôa, 2012). 

Esse estudo teve como objetivo avaliar as seguintes questões específicas: (1) 

qual a importância relativa de plantas nativas e exóticas para a riqueza de espécies de 

moscas-das-frutas? (2) Qual é a importância relativa da diversidade filogenética das 

plantas sobre a riqueza de espécies de moscas-das-frutas? (3) O aumento na riqueza de 

plantas hospedeiras exóticas promove um aumento na diversidade filogenética de 

plantas? Caso a resposta para a terceira questão seja positiva, então eu avaliarei se o 

possível efeito da diversidade filogenética de plantas sobre a riqueza de moscas-das-

frutas é mediada por hospedeiros exóticos. 

 

MATERIAIS E MÉTODOS 

Coleta de dados 

Eu procurei listas de interações locais entre moscas-das-frutas e suas plantas 

hospedeira na região neotropical usando as seguintes bases de dados: SciVerse Scopus, 

Portal Capes and Google Scholar. Apenas aquelas listas de interações com pelo menos 

cinco espécies de plantas registradas foram usadas nesse estudo. Devido ao critério 

acima citado, apenas locais no Brasil e México foram incluídos nesse estudo. No total 

foram considerados 21 locais, 34 espécies de moscas-das-frutas e 108 espécies de 
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plantas hospedeiras de 31 famílias. A distribuição latitudinal dos locais variou de 

20.1N a 22.87 S, com concentração de locais próximo à latitude 20S. Os locais 

diferiram em suas altitudes (de 5 m a 1042 m acima do nível do mar) e em quantidade 

de dias de coleta. 

 

Status e diversidade filogenética das plantas hospedeiras 

Para calcular riqueza de plantas nativas e exóticas, eu classifiquei todas as 

plantas hospedeiras para cada local amostrado. Para estudos realizados no Brasil, eu 

usei a Lista de Espécies da Flora do Brasil (www.floradobrasil.jbrj.gov.br) para 

determinar o status das plantas hospedeiras como nativa ou exótica. Para estudos 

conduzidos no México, eu procurei publicações científicas para obter o centro de 

origem de cada espécie de planta. Observe que a riqueza de plantas calculada dos 

registros não representa uma estimativa do número total de espécies de plantas que 

ocorrem no lugar de estudo correspondente. A escolha de quais de quais plantas 

hospedeiras a serem estudadas foi feita de acordo com critérios que variaram entre 

estudos. 

Eu usei a informação taxonômica como uma aproximação de filogenia. Então, a 

relação filogenética em cada lugar foi medida usando a Distinção Taxonômica Média – 

DTM (Clarke & Warwick, 1998). A DTM usa a informação taxonômica para estimar a 

distância filogenética entre organismos estudados e é robusto a diferenças em esforços 

amostrais  (Clarke & Warwick, 1998). Todas as informações taxonômicas (espécie, 

gênero, família e ordem) de plantas foram extraídas da The Plant List 

(www.theplantlist.org). A DTM foi medida usando as funções taxa2dist e taxondive no 

pacote vegan do R (Oksanen et al., 2013). A fim de controlar possíveis efeitos de 

confundimento relacionados a diferenças em esforço amostral e climas regionais, eu 
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usei altitude, latitude (valor absoluto, pra indicar a distância do local em relação à linha 

do Equador) e uma variável de medida de esforço amostral (aqui chamada de nível de 

esforço amostral). Essa última variável foi calculada como a soma do número de dias 

(transformado em log3) e o número de estações incluídas na amostragem. 

 

Análise de dados 

Para determinar a importância relativa de cada variável explicativa para a 

riqueza de moscas-das-frutas, eu primeiramente formulei um modelo completo, com 

riqueza de moscas-das-frutas (variável resposta) e as seguintes variáveis explicativas: (i) 

número de espécies de plantas nativas, (ii) número de espécies de plantas exóticas, (iii) 

DTM das plantas hospedeiras, (iv) nível de esforço amostral, (v) latitude (valores 

absolutos) e (vi) altitude (transformado em log). Eu, então submeti o modelo global à 

seleção de models usando critério de informação de Akaike – AIC, sigla do nome em 

inglês (Burnham & Anderson, 2002). Nessa seleção, avaliamos o r2, o AICc e o wi  de 

cada modelo. O r2 mede a proporção de variação na variável resposta que pode ser 

explicada pelas variáveis presentes no modelo; o AICc é uma espécie de AIC indicada 

para amostras pequenas, que mede o ajuste do modelo aos dados e considera o número 

de variáveis no modelo; e o wi pode ser interpretado como probabilidade relativa de 

cada modelo diante dos dados. Os valores de importância relativa de cada variável 

explicativa foram calculados através da soma dos pesos de Akaike do conjunto de 

modelos que incluem tais variáveis. Como usamos a abordagem do modelo médio, 

consideramos que as variáveis resposta presentes em todos os modelos com ∆AICc 

menor que dois explicam a riqueza de moscas-das-frutas. As análises de seleção de 

modelos foram feitas usando o software SAM 4.0 (Rangel et al., 2010). 

Para determinar se plantas exóticas contribuem desproporcionalmente para a 
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diversidade filogenética local, eu simulei a perda de todas espécies exóticas de cada 

local e contrastei a redução resultante na Distinção Taxonômica Total (DTT) com a 

redução esperada quando eu removi um conjunto, de mesma quantidade, de espécies de 

plantas. DTT é a soma das distinções taxonômicas de todos os pares de espécies de 

plantas de um local. Para cada local, eu subtraí o TTD resultante da perda de espécies 

exóticas do DTT médio resultante de 1000 remoções aleatórias de um mesmo número 

de espécies. Então eu comparei a redução em DTT seguida da remoção de espécies 

exóticas e de espécies definidas ao acaso através de um teste-t pareado. 

 

RESULTADOS 

O número total de plantas hospedeiras amostradas por local variou de 5 a 27 

espécies, enquanto o número de plantas nativas e exóticas variou de 1 a 23 e 0 a 15 

espécies, respectivamente. Apesar da grande variação na proporção de plantas nativas e 

exóticas entre locais, eu não encontrei diferença entre números de espécies nativas e 

exóticas (Wilcoxon test: Z = 0.899, p = 0.368). A riqueza de espécies de moscas-das-

frutas registradas variou de 4 a 14. As 32 espécies de moscas-das-frutas estão divididas 

em três gêneros (Anastrepha, Ceratitis e Toxotrypana) de duas subfamílias de 

Tephritidae (Dacinae e Trypetinae). Entre as moscas-das-frutas amostradas, apenas uma 

espécie (Ceratitis capitata) é exótica da região Neotropical. 

Entre as seis variáveis explicativas, apenas o número de espécies de plantas 

hospedeiras nativas e DTM de plantas hospedeiras apareceram nos modelos 

selecionados, ambos mostrando efeitos positivos sobre riqueza local de espécies de 

moscas-das-frutas (Tabela 1). As comparações da importância relativa e dos coeficientes 

parametrizados de regressão das variáveis explicativas mostram que riqueza de plantas 
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hospedeiras nativas foi o principal indicador local de riqueza de espécies de moscas-

das-frutas (Tabela 2). 

 

Tabela 1 Resultado da seleção de modelos. Apenas os modelos com ∆AICc menor do 

que dois estão representados. Todos os modelos são compostos por variáveis 

explicativas e a variável resposta para todos eles é a riqueza de moscas-das-frutas. 

Apenas as variáveis aqui presentes explicam a riqueza de herbívoros. 

Modelo r2 AICc wi 

No. espécies hospedeiras nativas 0.414 99.35 0.273 

No. espécies hospedeiras nativas + DTM plantas 0.469 100.38 0.163 

    

 

Tabela 2 Parâmetros de importância relativa e indicadores de sentido do efeito de cada 

variável explicativa sobre a riqueza de herbívoros. “Importância” indica a importância 

relativa de cada variável e “Coeficiente ponderado” o sentido e tamanho do efeito da 

variável. 

Variável explanatória Importância Coeficiente ponderado 

No. espécies hospedeiras nativas 0.981 0.624 

DTM plantas hospedeiras 0.324 0.242 

Latitude 0.209 -0.157 

Altitude (log) 0.169 0.079 

No. espécies hospedeiras exóticas 0.169 -0.070 

Esforço amostral 0.168 0.059 
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Embora o número de espécies de plantas exóticas não tenha sido selecionado 

entre as variáveis explicativas, essa variável poderia ter um efeito indireto através do 

aumento na diversidade filogenética das plantas hospedeiras. Entretanto, eu não 

encontrei suporte para esse efeito indireto. A remoção simulada de espécies exóticas 

produziu uma redução parecida na distinção taxonômica total de plantas hospedeiras, 

comparada à remoção aleatória de espécies de plantas de cada local (t = – 0.147, p = 

0.884). Por outro lado, um conjunto alternativo de variáveis usando o número total de 

plantas amostradas e a proporção de hospedeiras exóticas (em vez de número de 

espécies de plantas nativas e exóticas) mostrou que plantas exóticas têm uma influência 

negativa indireta sobre riqueza de espécies de moscas-das-frutas pela substituição de 

espécies de plantas nativas, das quais maioria das moscas-das-frutas nativas parece 

depender. Como esperado, o número total de plantas hospedeiras foi o principal preditor 

de riqueza de espécies de moscas-das-frutas quando usamos o conjunto alternativo de 

variáveis, mas DTM de plantas hospedeiras e latitude também apareceram nos modelos 

selecionados. 

Finalmente, ao contrastar o poder de explicação dos números total de espécies de 

plantas, de espécies de plantas nativas e de espécies de plantas exóticas através de 

regressões simples, eu encontrei que a riqueza de espécies de plantas nativas é um 

indicador melhor de riqueza de espécies de moscas-das-frutas quando comparado com o 

número total de espécies de plantas hospedeiras (Fig. 1a, b). Por sua vez, o número de 

espécies de plantas explicou menos do que 1% da variação na riqueza de espécies de 

moscas-das-frutas (Fig. 1c) 
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Figura 1 Regressão linear simples entre riqueza de espécies de moscas das frutas e (A) 

riqueza total de plantas hospedeiras (B) riqueza de plantas hospedeiras nativas (C) 

riqueza de plantas hospedeiras exóticas. As linhas de regressão foram apresentadas 

apenas para ilustrar o ajuste e a inclinação das relações. 
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DISCUSSÃO 

Os resultados mostram que a riqueza local de espécies de moscas-das-frutas é 

influenciada principalmente pelo número de espécies de plantas nativas e pela distinção 

taxonômica das plantas hospedeiras amostradas. De maneira interessante, a variação no 

número de espécies de plantas exóticas não parece ter um efeito direto sobre a riqueza 

de espécies de moscas-das-frutas. Esse resultado, por sua vez sugere que o efeito 

positivo de riqueza de plantas sobre a riqueza de herbívoros ocorre apenas quando o 

aumento na diversidade de plantas envolve espécies de plantas com as quais os 

herbívoros compartilham alguma história evolutiva. Portanto, uma implicação provável 

desses resultados é que, devido à ampla invasão por espécies de plantas exóticas, a 

riqueza local de plantas pode não ser muito útil na predição de diversidade local de 

herbívoros em regiões caracterizadas por altos níveis de modificação de habitat. 

Embora o número de plantas exóticas não tenha efeito direto sobre a riqueza de 

espécies de moscas-das-frutas, parece haver um efeito negativo indireto através de sua 

contribuição para o número total de espécies de plantas hospedeiras. Quanto maior a 

proporção de espécies de plantas exóticas, menor o número de espécies de moscas das 

frutas, como revelado pelo procedimento da seleção de modelos alternativa usando a 

riqueza total de plantas hospedeiras e a proporção de plantas hospedeiras exóticas em 

vez de riqueza de espécies de plantas nativas e exóticas. Outro possível efeito indireto 

da presença de espécies de plantas exóticas ocorreria através de um efeito positivo de 

distinção taxonômica de plantas sobre aumento na riqueza de herbívoros. Segundo 

Gerhold et al. (2011), a introdução de plantas exóticas pode aumentar a diversidade 

filogenética local das plantas porque elas tenderiam a ser de diferentes linhagens. No 

entanto, eu não encontrei suporte para essa hipótese que as plantas hospedeiras exóticas 

são em média menos relacionadas filogeneticamente às outras plantas do que as 
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espécies de plantas nativas. Então, um efeito indireto adicional de plantas exóticas 

através de incremento na diversidade filogenética pode ser descartado aqui. 

De maneira interessante, eu encontrei que riqueza de espécies de plantas nativas 

prediz melhor a riqueza de moscas-das-frutas do que a riqueza de plantas nativas mais a 

riqueza de plantas exóticas. Em outras palavras, se houver só plantas nativas, o aumento 

no número de espécies de plantas hospedeiras representará, de fato, um aumento no 

número de recursos para herbívoros, o que levará a um aumento no número de espécies 

de herbívoros. Por outro lado, se houver um aumento no número de espécies de plantas 

e essas plantas são nativas e exóticas, a quantidade de recursos para herbívoros 

aumenta, mas não na mesma proporção encontrada quando há apenas plantas nativas, já 

que são poucas as espécies de herbívoros capazes de usar uma planta exótica. Sendo 

assim o número de espécies de herbívoros tem um aumento atenuado em relação ao 

encontrado quando se aumenta o número apenas de espécies nativas de um local. Isso 

sugere que plantas exóticas produzem um certo ruído na relação entre riqueza de plantas 

e riqueza de insetos herbívoros e esse ruído fica mais evidente quando avaliamos a 

quantidade relativa de plantas exóticas num local em vez da sua quantidade absoluta. 

Devido à inércia filogenética, organismos mais próximos filogeneticamente 

tendem a ter características mais parecidas (Diniz-Filho et al., 1998). No caso de 

plantas, espécies filogeneticamente próximas têm arquitetura, conteúdo nutricional, 

metabólitos secundários e fenologia mais parecidos (Rasmann & Agrawal, 2011; 

Lessard-Therrien et al., 2013). Portanto, assumindo que insetos herbívoros têm algum 

nível de especialização em recursos (Ødegaard et al., 2005; Morais et al., 2011), haverá 

uma relação positiva entre distinção filogenética e riqueza de espécies de herbívoros. 

Aqui, eu encontrei uma relação positiva, embora fraca, entre distinção taxonômica (um 

indicativo de diversidade filogenética) de plantas hospedeiras e a riqueza de espécie de 
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moscas-das-frutas associadas. Então eu sugiro que a amplitude do range de recursos, 

representada aqui pelo aumento da distinção taxonômica das plantas, é um importante 

fator determinante de riqueza de mosca-das-frutas nas comunidades amostradas. 

O efeito positivo da distinção taxonômica sobre a riqueza de mosca-das-frutas 

indica que assembleias de plantas com maior diversidade filogenética tendem a ter mais 

espécies de insetos herbívoros. Isso pode ser explicado pela maior dissimilaridade de 

espécies de herbívoros entre plantas filogeneticamente distantes quando comparado a 

plantas filogeneticamente próximas (Ødegaard et al., 2005; Morais et al., 2011). Quando 

duas plantas hospedeiras são filogeneticamente distantes elas tendem a compartilhar 

poucas, ou nenhuma, espécie de herbívoros, aumentando assim a diversidade beta na 

composição de espécies de herbívoros entre elas. 

Estudos sobre determinantes de riqueza podem ter implicações práticas 

importantes como a estimativa de biodiversidade. As primeiras estimativas envolviam 

extrapolação a partir do número de espécies de insetos encontrados sobre um 

determinado número de espécies de plantas hospedeiras (Erwin, 1982). Depois se 

reconheceu a importância do grau de especialização dos herbívoros e a relação 

filogenética das plantas hospedeiras amostradas (Novotny et al., 2007). Por fim, eu 

sugiro que a história evolutiva das plantas com os insetos locais também seja 

considerada nas estimativas de biodiversidade. 

 

CONCLUSÃO 

Eu mostrei que diferentes características de um nível trófico podem influenciar 

níveis acima. Quando se trata de herbívoros, o compartilhamento de história evolutiva 
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com as plantas hospedeiras é um importante fator que regulador de riqueza. A 

diversidade filogenética das plantas hospedeiras também é capaz de predizer a riqueza 

de herbívoros. Os resultados também mostram que as características do nível trófico 

inferior podem ter efeitos diretos ou indiretos no nível superior, que existem diferentes 

formas de medir um mesmo atributo e escolher a melhor forma é uma tarefa importante. 
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RESUMO 

Espécies exóticas podem promover mudanças nas redes de interação de espécies 

nativas, sejam interações entre componentes de um mesmo nível ou de diferentes níveis 

tróficos. Considerando que plantas e insetos compreendem dois dos grupos de 

organismos mais ricos em espécies, a mudança na composição de espécies de plantas 

hospedeiras pode ter importantes implicações ecológicas e evolutivas, principalmente se 

a mudança envolve plantas sem uma história evolutiva compartilhada com a fauna de 

insetos locais. Assim, eu fiz as seguintes perguntas: plantas exóticas são 

preferencialmente consumidas por moscas-das-frutas generalistas, enquanto plantas 

nativas são usadas tanto por espécies generalistas quanto por especialistas? A riqueza de 

moscas-das-frutas encontradas sobre plantas exóticas é menor do que a encontrada em 

plantas nativas? E as moscas-das-frutas encontradas sobre plantas exóticas são um 

subconjunto daquelas encontradas sobre plantas nativas? Eu utilizei dados secundários 

sobre interações entre moscas-das-frutas e plantas frutíferas e analisamos essas questões 

através de testes de Mann-Whitney, Wilcoxon Signed-Rank e teste de permutação. Eu 

encontrei que a fauna de herbívoros encontrados sobre plantas exóticas é mais 

generalista do que a encontrada sobre plantas nativas, mas a riqueza de herbívoros entre 

plantas nativas e exóticas não foi diferente. As espécies de herbívoros encontradas sobre 

plantas exóticas são um subconjunto das encontradas sobre plantas nativas, porém só 

quando analisadas entre comunidades e não dentro de comunidades. Esses resultados 

sugerem que as relações de herbívoros locais com as plantas nativas e exóticas são 

diferentes.  
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INTRODUÇÃO 

Há anos a introdução de espécies exóticas tem sido alvo de interesse na ecologia 

e em outras áreas, como políticas públicas (Lodge & Shrader-Frechette, 2003; 

Simberloff et al., 2013) Uma das causa desse interesse é que espécies exóticas podem 

mudar padrões de populações locais, se tornando uma das principais ameaças à 

biodiversidade (Lodge, 1993; IUCN, 1999). Essas espécies exóticas também podem 

promover mudanças nas redes de interação de espécies nativas, sejam interações entre 

componentes de um mesmo nível trófico, como competição, ou de diferentes níveis 

tróficos, como predação, polinização e uso de hospedeiros (Carvalheiro et al., 2008; 

Goodenough, 2010). Considerando que plantas e insetos compreendem dois dos grupos 

de organismos mais ricos em espécies e abundantes (Bernays & Chapman, 1994) e que 

insetos herbívoros tem uma dieta estruturada filogeneticamente (Ødegaard et al., 2005), 

é esperado que haja uma alta substituição de espécies de herbívoros entre espécies de 

plantas hospedeiras. Então a mudança na composição de espécies de plantas hospedeiras 

pode ter importantes implicações ecológicas e evolutivas tanto para plantas quanto para 

herbívoros, principalmente se a mudança envolve plantas sem uma história evolutiva 

compartilhada com a fauna de insetos locais. 

Quando uma espécie de planta se estabelece em um novo local, provavelmente o 

número de espécies de herbívoros locais capazes de consumir a nova planta é menor que 

o número de espécies de herbívoros que usam plantas nativas (Keane & Crawley, 2002). 

A justificativa para espécies de plantas nativas serem usadas por um número maior de 

espécies de herbívoros é simples: é necessário um longo tempo para a seleção de 

linhagens de herbívoros com adaptações que os permitem usar uma nova planta (com 

diferentes características) (Brändle et al., 2008). Então o número de espécies de 

herbívoros locais capazes de incluir uma espécie de planta exótica em sua dieta é menor 
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do que o número de espécies capazes de usar uma espécie de planta nativa. A 

consequência dessa diferença em número de espécies de herbívoros por plantas seria 

uma maior diversidade alfa de herbívoros sobre um conjunto de plantas nativas do que 

de plantas exóticas. Poucos estudos provam esse padrão diretamente (Brändle et al., 

2008; Perre et al., 2011), embora essa ideia faça tanto sentido que é usada como 

pressuposto pra uma das hipóteses mais aceitas para explicar sucesso de invasão de 

plantas exóticas em um novo ambiente, a Hipótese da Liberação de Inimigos (Keane & 

Crawley, 2002). 

O que se espera, e foi encontrado, é que herbívoros encontrados sobre planta 

exóticas seja um subconjunto daqueles que utilizam espécies de plantas nativas (Perre et 

al., 2011), que expandiram a amplitude alimentar. Um herbívoro que se alimenta sobre 

várias espécies de plantas (principalmente se há baixa relação filogenética entre elas) é 

classificado como generalista. Como eu espero que os herbívoros encontrados sobre 

espécies de plantas exóticas não as consuma exclusivamente, também espero que a 

fauna de herbívoros sobre plantas exóticas seja composta majoritariamente por 

generalistas (Memmott et al., 2000; Brändle et al., 2008), enquanto a encontrada sobre 

plantas nativas seja composta tanto por generalistas quanto por especialistas (Keane & 

Crawley, 2002). Essa presença adicional de herbívoros especialistas sobre plantas 

nativas ocorre porque essas plantas, após longo tempo de convivência com herbívoros 

nativos, teriam possibilidade de passar por processos evolutivos que selecionassem 

atributos de defesas anti-herbivoria e, por outro lado, herbívoros por processos que 

selecionassem atributos de contra defesa (Ehrlich & Raven, 1964). Consequentemente, 

haveria algumas espécies de plantas nativas com fauna mais exclusiva de herbívoros 

associados. Essa fauna de especialistas presente sobre plantas nativas, por sua vez, 

tornaria a diversidade beta de herbívoros sobre plantas nativas maior que a diversidade 
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beta resultante da fauna de herbívoros generalistas encontrados sobre plantas exóticas. 

Essa maior diversidade beta entre herbívoros encontrados sobre plantas nativas também 

contribuiria pra uma maior diversidade alfa da fauna de herbívoros sobre essas plantas 

quando comparada à fauna de herbívoros encontrados sobre plantas exóticas. 

Nesse estudo eu explorei um sistema composto por moscas-das-frutas (Diptera: 

Tephritidae) e suas plantas nativas e exóticas hospedeiras. Plantas exóticas são bastante 

frequentes em pomares (e.g. Hernández-Ortiz et al., 2006) e a principal praga a plantas 

frutíferas nativas e exóticas são as moscas-das-frutas (Uchôa, 2012). Como 

consequência dessa ameaça, há uma grande quantidade de registros de interações entre 

plantas frutíferas e moscas-das-frutas (e.g. Ronchi-Teles et al., 2011). Mosca-das-frutas 

é um nome genérico dado a moscas de duas famílias da ordem Diptera: Lonchaeidae e 

Tephritidae, mas aqui eu considerarei apenas a família Tephritidae quando usar o termo 

mosca-das-frutas. A família Tephritidae é composta por aproximadamente 5.000 

espécies descritas, distribuídas em seis subfamílias, dentre as quais se destacam 

Trypetinae e Dacinae, por se alimentarem de frutos de várias famílias de plantas 

(Uchôa, 2012). Embora as moscas-das-frutas produzam um impacto econômico, seus 

impactos sobre o fitness das plantas hospedeiras são neutros, ou até mesmo positivos 

(Wilson et al., 2012). Entretanto é preciso determinar a influência das plantas 

hospedeiras (principalmente as exóticas) sobre os padrões de uso de planta hospedeira 

por moscas-das-frutas. 

Então eu propus as seguintes questões específicas: (1) plantas hospedeiras 

nativas e exóticas são consumidas por moscas-das-frutas com diferentes níveis de 

especialização alimentar? (2) A riqueza de espécies de moscas-das-frutas sobre plantas 

nativas é diferente da encontrada sobre plantas exóticas? (3) Plantas nativas e exóticas 

são consumidas por diferentes grupos de espécies de moscas-das-frutas? As predições 
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para as questões são: (1) plantas exóticas serão preferencialmente consumidas por 

moscas-das-frutas generalistas, enquanto plantas nativas serão usadas tanto por espécies 

generalistas quanto por especialistas, (2) a riqueza de moscas-das-frutas encontradas 

sobre plantas exóticas será menor do que a encontrada em plantas nativas, e (3) as 

moscas-das-frutas encontradas sobre plantas exóticas serão um subconjunto daquelas 

encontradas sobre plantas nativas. 

 

MATERIAIS E MÉTODOS 

Coleta de dados 

Eu usei as seguintes bases de dados: SciVerse Scopus, Portal Capes e Google 

Scholar para coletar publicações científicas que reportassem comunidades de plantas 

com interações especificadas entre moscas-das-frutas e suas plantas hospedeiras. 

Complementarmente eu procurei esse tipo de publicação dentro das referências citadas 

nos materiais que encontramos através da busca nas bases dedados. Para serem 

incluídas nas análises, as comunidades deveriam ser amostradas no continente 

americano, estar em escala local, ter pelo menos cinco espécies de plantas e usar como 

método amostral a coleta dos frutos. De cada uma dessas comunidades eu extraí uma 

lista com nome das plantas amostradas, seus status biogeográficos (simplificado, como 

nativa ou exótica) e o nome das moscas-das-frutas. Eu também realizei uma segunda 

busca na literatura para responder a questão sobre especificidade ao hospedeiro das 

moscas-das-frutas. Nessa segunda busca o objetivo era identificar o maior número 

possível de plantas hospedeiras nativas usadas por cada herbívoro encontrado na lista 

resultante da primeira busca. Então eu procurei nas mesmas bases de dados qualquer 

tipo de registro entre moscas-das-frutas e plantas nativas (sem qualquer critério de 

inclusão, exceto que o estudo tenha sido realizado no continente americano). 
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Status das plantas hospedeiras 

As moscas-das-frutas foram classificadas taxonomicamente de acordo com o 

Catalogue of Life 2009 (Bisby et al., 2009) e as plantas de acordo com The Plant List 

(www.theplantlist.org). O status biogeográfico (nativa ou exótica) das plantas foi 

determinado segundo os seguintes critérios: se houvesse no país onde a interação foi 

registrada uma base de dados on-line que informe o status das plantas, eu a usei. Se não 

há, mas a própria publicação de onde os dados foram retirados classificou as plantas 

amostradas, eu usei essa classificação. Em último caso, se não há uma base de dados, 

nem uma classificação feita pelos próprios autores dos trabalhos, eu procurei por 

publicações que reportassem o centro de origem de cada planta amostrada e, então, 

comparei se os locais onde as plantas foram amostradas estavam dentro dos seus 

respectivos centro de origem. Devido às dimensões do Brasil e dos E.U.A. eu analisei o 

status das plantas numa escala de estado (considerando o estado onde a espécie é nativa 

e o estado adjacente como área nativa de uma dada espécie). 

 

Análises de dados 

Para determinar se as moscas-das-frutas encontradas sobre plantas exóticas são 

mais generalistas do que aquelas encontradas sobre plantas nativas, primeiro eu separei 

as moscas-das-frutas encontradas em todas as comunidades em dois grupos: 

consumidoras exclusivamente de plantas nativas e consumidoras de plantas nativas 

(exclusivamente ou não). Então eu usei a lista resultante da segunda busca (registros de 

interações de moscas-das-frutas e suas plantas hospedeiras ao longo das Américas) para 

quantificar o quão generalista é cada espécie de mosca-das-frutas amostrada nas 

comunidades, através do número de espécies de plantas hospedeiras usadas por elas e 

dos seus Índices de Especialização Relativa (IER). Para elaborar o IER, eu primeiro 
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geramos o Índice de Especialização (IE) de cada espécie de mosca-das-frutas 

quantificando o número de espécies, gêneros, famílias e ordens de plantas hospedeiras 

usadas por cada uma das espécies, com cada nível taxonômico multiplicado por um 

peso (de um a quatro), crescendo do nível de espécies até ordens. Para evitar uma 

interpretação vaga dos resultados encontrados, eu avaliei o quanto cada espécie é 

generalista em relação à espécie mais generalista, dividindo cada IE pelo maior IE, 

gerando o IER. Então eu usei o teste Mann-Whitney para comparar a média dos valores 

de IER das espécies de moscas-das-frutas encontradas sobre plantas nativas e sobre 

plantas exóticas. 

Para avaliar a diferença da riqueza de moscas-das-frutas sobre plantas nativas e 

exóticas, eu calculei a riqueza média de moscas-das-frutas sobre plantas nativas e 

exóticas para cada comunidade amostrada. Então usamos o teste Wilcoxon Signed-Rank 

para calcular o quanto as diferenças entre cada par de valores é diferente de zero. 

Eu também a alisamos se as espécies de mosca-das-frutas encontradas sobre 

plantas exóticas são um subconjunto das encontradas sobre plantas nativas. Para testar 

isso, eu primeiramente separei pra análises apenas as comunidade com pelo menos três 

espécies de plantas em cada status (nativa e exótica). Para cada comunidade, eu medi a 

porcentagem de espécies de moscas-das-frutas encontradas sobre plantas exóticas que 

também é encontrada sobre plantas nativas, e então calculamos a média dessas 

porcentagens encontradas em cada comunidade. Eu também gerei um modelo nulo, 

onde as interações de cada mosca-das-frutas foram aleatorizadas entre as plantas da 

comunidade, respeitando o número de interações por espécie de mosca-das-frutas, e 

repetimos esse procedimento em cada comunidade, para identificar ao fim a 

porcentagem média de espécies de moscas-das-frutas encontradas sobre plantas exóticas 

que também são encontradas sobre plantas nativas quando essas interações são 
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determinadas pelo acaso. Eu repeti essas aleatorizações 10.000 vezes para cada 

comunidade e registramos cada porcentagem média. Ao fim avaliamos quantas vezes os 

valores de porcentagem média gerados nas aleatorizações são menores do que o 

observado. 

 

RESULTADOS 

Eu encontrei 21 comunidades de plantas utilizadas por moscas-das-frutas em 

minhas buscas, sendo 17 delas no Brasil e quatro no México. A riqueza total de moscas-

das-frutas nessas comunidades foi de 32 espécies, com riquezas locais variando de 

quatro a 14 espécies. A riqueza total de plantas de 108 espécies, com riquezas locais 

variando de cinco a 28 espécies. Entre as espécies de moscas-das-frutas usadas em nas 

análises, apenas duas não pertencem ao gênero Anastrepha (Ceratitis capitata e 

Toxotrypana curvicauda). Ceratitis capitata foi a única espécie não americana estudada 

e, é uma das espécies de moscas-das-frutas mais generalistas. 

Das 32 espécies de moscas-das-frutas encontradas em nas 21 comunidades, 13 

são capazes de consumir espécies de plantas exóticas e 19 usam apenas plantas nativas 

em sua dieta. Essas 32 espécies de moscas-das-frutas possuem 123 espécies de plantas 

hospedeiras, que pertencem a 62 gêneros, 30 famílias e 15 ordens ao longo de países 

americanos. As espécies de moscas-das-frutas encontradas sobre plantas exóticas são 

majoritariamente generalistas, consumindo em média aproximadamente dois gêneros e 

seis famílias de plantas hospedeiras. Em contraste, as espécies de moscas-das-frutas 

encontradas exclusivamente sobre plantas nativas são mais especializadas, com 

aproximadamente 74% delas consumindo apenas um gênero de planta. Moscas-das-

frutas usando plantas hospedeiras exóticas foram registradas em um maior número de 

espécies de plantas (Fig. 1a; Mann-Whitney test, Z = 2.360, p = 0.018) e mostraram 
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maiores valores de IER (Fig. 1b; Z = 2.360, p = 0.018). Tais diferenças traduziram em 

espécies de plantas exóticas sendo usadas por espécies de moscas-das-frutas que 

também podem ser encontradas sobre algumas espécies de plantas nativas de diferentes 

linhagens filogenéticas, mas não por moscas-das-frutas especializadas. 

 

0

10

20

30

40

50

 

 Moscas-de-frutas

exclusivas de plantas 

nativas

P
la

n
ta

s
 h

o
s
p

e
d

e
ir
a

s
 r
e

g
is

tr
a

d
a

s

Moscas-de-frutas em 

plantas exóticas

0.0

0.2

0.4

0.6

0.8

1.0

 

 
Moscas-de-frutas

exclusivas de plantas 

nativas

Ín
d

ic
e

 d
e

 e
s
p

e
c
ia

liz
a

ç
ã

o

Moscas-de-frutas em 

plantas exóticas

A

B

 

Figura 1. Amplitude de dieta medida em termos de riqueza de plantas hospedeiras (A) e 

índice de especialização (B) para as moscas-das-frutas em plantas registradas nas 

regiões Neotropical e Neártica. As caixas indicam o primeiro, segundo e terceiro 

percentis dos valores. As barras verticais indicam os valores máximos e mínimos. 
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Uma das 21 comunidades não teve espécies de plantas exóticas, então a 

comparação de riquezas de moscas-das-frutas sobre plantas nativas e exóticas foi 

realizada usando 20 comunidades. Diferente do previsto, eu encontrei que, controlando 

a dependência do local, a riqueza média de moscas-das-frutas sobre plantas nativas não 

é diferente da riqueza média de moscas-das-frutas encontradas sobre plantas exóticas 

(Wilcoxon Signed-Rank Test: Z = 0.523, p = 0.601). 

Na escala entre localidades, quase 70% das espécies de moscas-das-frutas 

encontradas sobre plantas exóticas também foram encontradas sobre pelo menos uma 

espécie de planta nativa. Contudo, quando analisei dentro de cada uma das nove 

comunidades com pelo menos três espécies de plantas nativas e exóticas, eu encontrei 

que a composição de espécies de moscas-das-frutas sobre plantas hospedeiras não é 

guiada pelo status biogeográfico das plantas, mas sim pelo acaso (Porcentagem Média = 

0.73; Teste de Permutação: p = 0.376). Então, as espécies de moscas-das-frutas 

encontradas sobre plantas hospedeiras exóticas não são um subconjunto das encontradas 

sobre nativas em uma escala local, mas elas usam plantas nativas de outros locais. 

 

DISCUSSÃO 

Os resultados mostram que plantas exóticas realmente têm espécies de 

herbívoros mais generalistas do que plantas nativas. Isso sugere que as espécies de 

herbívoros generalistas já possuem atributos para consumir um amplo range de 

recursos, o que torna as espécies de plantas exóticas um recurso não tão diferente 

daqueles usados pelos herbívoros. Esse raciocínio é intuitivo, mas pouco testado. Então 

os resultados validam parcialmente as hipóteses que têm como pressuposto o fato de 

que a fauna de herbívoros sobre espécies de plantas exóticas são mais generalistas do 

que os encontrados sobre plantas nativas, como Hipótese da Liberação de Inimigos e 
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Hipótese da Resistência Biótica. 

Alguns estudos também encontraram que espécies de herbívoros generalistas são 

os principais herbívoros encontrados sobre plantas exóticas (Memmott et al., 2000; 

Brändle et al., 2008), no entanto eles podem ter falhado na análise do nível de 

especialização dos herbívoros. Reconhecendo que insetos herbívoros tendem a ser 

especialistas em níveis taxonômicos acima de espécie, eu desenvolvi um índice que 

considera tanto quantidade quanto a amplitude taxonômica para determinar quão 

especializada é cada espécie de herbívoro encontrado sobre plantas nativas e exóticas. 

É bem aceito que, de modo geral, herbívoros são mais generalistas do que 

especialistas, contrariando o que era pensado (Novotny et al., 2002), no entanto moscas-

das-frutas têm uma alta especificidade à planta hospedeira (Novotny et al., 2005). Essa 

alta especificidade foi encontrada sobre uma floresta da Nova Guiné, sugerindo que a 

alta especificidade também encontrada por mim para moscas-das-frutas encontradas 

sobre plantas nativas é um padrão comum nesse grupo. A explicação para relações 

específicas entre moscas-das-frutas e plantas hospedeiras é que esses herbívoros usam 

plantas não apenas como recurso alimentar, mas também dependem delas para 

atividades como a cópula (Sallabanks & Courtney, 1992). 

Determinar a especificidade de herbívoros com relação ao uso de plantas 

hospedeiras pode contribuir para identificar determinantes ecológicos de riqueza de 

organismos e para avanços nas estimativas local e global de diversidade (Ødegaard et 

al., 2005; Novotny et al., 2005). A adição do status biogeográfico das plantas na análise 

de especificidade alimentar de herbívoros à planta hospedeira, pode resultar em 

melhoras nas estimativas de diversidade e predição de determinantes de riquezas, além 

de contribuir para o entendimento de padrões e processos de invasões biológicas. 

Ao longo das 21 comunidades estudadas, a riqueza máxima de espécies de 
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moscas-das-frutas registrada foi 14, quase metade das 29 espécies encontradas em uma 

floresta da Nova Guiné (Novotny et al., 2005). No entanto a riqueza de espécies de 

plantas hospedeiras amostradas em Nova Guiné também foi maior do que a encontrada 

nas comunidades usadas por mim. Então eu medi a riqueza média de moscas-das-frutas 

por espécie de planta hospedeira, e o valor mais alto de um estudo usado por mim foi 

1,8 e a média desses valores entre as 21 comunidades foi 0,79 espécies por planta, 

enquanto esse valor na floresta da Nova Guiné foi 0,97. Essa diferença é compreensível, 

porque o estudo da Nova Guiné foi realizado em ambiente conservado, enquanto meus 

estudos variaram no nível de antropização desde pomares a florestas nativas. 

Eu espero que o número de espécies de herbívoros capazes de consumir um 

recurso pouco comum (plantas exóticas) seja menor do que o número de espécies que se 

alimentam sobre plantas com as quais eles são familiarizados. Entretanto eu não 

encontrei diferenças entre as riquezas de espécies de herbívoros sobre plantas nativas e 

exóticas. A causa plantas exóticas não terem uma fauna de herbívoros menos rica do que 

plantas nativas pode estar no tempo de convivência de herbívoros nativos e as plantas 

exóticas. Ao longo do tempo, mais espécies de herbívoros se tornam capazes de 

consumir plantas exóticas, fazendo com que a maior riqueza de herbívoros sobre plantas 

nativas do que em exóticas seja um padrão temporário (Brändle et al., 2008). Então, 

como várias das plantas amostradas nos estudos usados nesse trabalho são consideradas 

plantas naturalizadas (i.e. Psidium guajava e Mangifera indica) e outras têm um longo 

tempo de cultivo no local onde foram amostradas, muitas das espécies de moscas-das-

frutas encontradas podem ser capazes de consumir igualmente espécies de plantas 

exóticas e nativas. 

Provavelmente os determinantes de riqueza de espécies de herbívoros mais 

aceitos são riqueza de plantas e condições ambientais (Axmacher et al., 2009; Basset et 



38 
 

al., 2012), entretanto quando eu usei a riqueza média de moscas-das-frutas por 

hospedeira e um teste não paramétrico equivalente ao teste t pareado, eu controlei os 

efeitos dessas variáveis. Outros estudos também mostram que relação filogenética entre 

plantas hospedeiras também determina a riqueza de herbívoros (Dinnage et al., 2012; 

Pellissier et al., 2013), e eu não controlei esse aspecto da diversidade da planta 

hospedeira. Então, se plantas exóticas não são tão incomuns para herbívoros locais e 

têm uma diversidade filogenética maior do que plantas nativas, a riqueza de herbívoros 

pode ser maior em plantas exóticas do que em nativas. 

Como eu foquei em herbívoros nativos, eu esperava que, pelo fato de uma planta 

ser exótica, apenas um subgrupo das espécies de herbívoros encontrados sobre plantas 

nativas teria atributos que os permitisse usar uma planta exótica. Numa escala regional, 

eu realmente encontrei esse padrão, com 29 espécies de herbívoros encontradas sobre 

plantas nativas e 13 sobre plantas exóticas, sendo nove dessas espécies encontradas 

tanto sobre plantas nativas quanto sobre plantas exóticas. Isso indica que muitas das 

espécies de herbívoros encontradas sobre plantas exóticas de um local podem usar 

plantas nativas de outro local, o que é possível graças à ampla distribuição dos 

herbívoros estudados. Saber que espécies de herbívoros encontrados sobre uma planta 

exótica em um local podem usar plantas nativas de outros lugares sugere que, devido ao 

critério de amostragem dos estudos usados por mim (eles não estabeleciam uma área e 

coletavam informações de todas as plantas prese, mas estabeleciam a priori, dentro de 

determinado local, quais espécies de plantas seriam amostradas), essas espécies de 

herbívoros encontrados sobre plantas exóticas podem estar usando outras espécies de 

plantas nativas até do mesmo local, e essas espécies nativas não terem sido incluídas na 

amostra. 

Quando analisado dentro das nove comunidades, o fator determinante da 
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similaridade entre plantas nativas e exóticas não foi o status biogeográfico da planta, 

mas sim o acaso. As principais explicações para plantas exóticas não terem uma fauna 

de herbívoros parecida com a fauna encontrada sobre plantas nativas seriam: as espécies 

de herbívoros encontrados sobre plantas nativa passaram a utilizar as plantas exóticas e, 

então, se especializaram no uso daqueles recursos; ou são herbívoros especialistas no 

uso daquela espécie de planta que foram introduzidos no novo ambiente junto com as 

plantas exóticas. Nenhum dos processos citados acima faz sentido aqui, primeiro, 

porque, com exceção de C. capitata, todas as moscas das frutas são americanas, 

segundo, porque a análise na escala entre locais mostrou que muitas das espécies de 

moscas das frutas usam pelo menos uma espécie de planta nativa. Esses processos 

citados seriam para justificar uma possível alta dissimilaridade entre fauna de 

herbívoros encontrados sobre plantas nativas e exóticas. Mas o que eu encontrei foi 

ausência de relação entre composição de herbívoros e status biogeográfico da planta em 

uma escala local. Isso é improvável, principalmente depois de ter sido entre locais existe 

essa relação. Então, mais uma vez, eu atribuí esse resultado ao critério de amostragem 

adotado pelos autores dos estudos que utilizamos, já que plantas nativas amostradas em 

um trabalho podem estar nos locais de outros trabalhos e não terem sido amostradas. 

 

CONCLUSÃO 

Quando eu mostrei que espécies de herbívoros encontrados sobre plantas nativas 

tendem a ser mais especialistas que os encontrados sobre plantas exóticas, eu sugeri que 

a perda de espécies de plantas pode ter efeitos em níveis tróficos superiores. Eu 

encontrei também que provavelmente a fauna de herbívoros encontrada sobre plantas 

exóticas é composta por espécies de herbívoros que conseguem ampliar sua dieta, sendo 

raras as espécies especializadas em consumir apenas plantas exóticas. Esse resultado 
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mostra que o efeito da perda de espécies de plantas nativas sobre a riqueza de 

herbívoros pode ser pior do que a perda de plantas exóticas. 
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CONCLUSÕES GERAIS 

- Além de fatores climáticos e históricos, diversidade de espécies em um dado grupo é 

influenciada pela dependência do organismo em relação a grupos de outros níveis 

tróficos. 

- A extensão que a diversidade em um nível trófico influencia a diversidade de níveis 

tróficos superiores é regulada pela quantidade de história evolutiva partilhada entre eles. 

- Diferentes características de um nível trófico podem influenciar níveis tróficos acima 

de maneira direta ou indireta. 

- Não só a riqueza, mas a composição de espécies de um grupo também pode estar 

relacionada a características de organismos de nível trófico diferente. 

 


