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Resumo

Na literatura existem várias hipóteses que buscam explicar os padrões globais, regionais e

locais de riqueza de insetos associados a plantas. Estas hipóteses podem ser considera-

das em diferentes níveis ecológicos, podendo explicar variações no número de espécies

de insetos associados a indivíduos ou populações de uma mesma espécie hospedeira, a

diferentes espécies hospedeiras ou ainda a diferentes comunidades. Contudo, os padrões

de riqueza encontrados em cada um destes níveis são os resultados de processos ecoló-

gicos distintos, assim cada hipótese apresenta particularidades quanto a sua aplicação

dependendo dos processos que esta considera e das características do grupo de insetos

a ser trabalhado. Este trabalho tem como objetivo expor as hipóteses que vêm sendo

utilizadas para explicar a riqueza de espécies de insetos associados a plantas, identifican-

do a validade e o status do uso de cada hipótese nos níveis intra-específico, interespecífico

e de comunidade, para o sistema galhador-planta. Nesta revisão são explicitamente enun-

ciadas 13 hipóteses considerando os níveis de organização ecológica. Esta abordagem

representa um avanço, pois possibilita uma análise objetiva do que tem sido realizado na

área e uma clara visualização das lacunas na literatura. Poucas hipóteses foram suficien-

temente testadas em todos os níveis, principalmente nos níveis intra-específico e

interespecífico. Assim fica evidente que ainda é cedo para alcançarmos uma síntese geral

que explique os padrões de riqueza de insetos galhadores em todos os níveis. Espera-se

que esta revisão, ao enunciar as hipóteses nos diferentes níveis, colabore no desenvolvi-

mento da área, apontando direções para trabalhos futuros.

Palavras-chave: insetos galhadores, padrões de riqueza, hipóteses.

Abstract

In the literature there are several hypotheses that try to explain the patterns of global,

regional and local richness of insects associated to plants. These hypotheses can be
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Introdução

Um dos grandes objetivos da ecologia
é explicar os padrões de abundância e
distribuição de espécies na natureza
(Birch, 1957; Wallace, 1876; Fischer,
1960). Em particular, várias hipóteses
foram formuladas buscando explicar os
padrões globais, regionais e locais de
riqueza de insetos associados a plantas
já que esse grupo de organismos é de
grande relevância para a biodiversida-
de global. A riqueza desses insetos, no
entanto, pode ser considerada em dife-
rentes níveis ecológicos: no nível in-
tra-específico, corresponde ao número
de espécies relacionadas a indivíduos
de uma mesma espécie de planta; no
nível interespecífico, no qual é consi-
derado o número de espécies associa-
das a diferentes espécies de plantas; e
no nível de comunidade, quando con-
sidera o número de espécies de insetos
co-ocorrentes em uma determinada
área geográfica. Os padrões de riqueza
encontrados em cada um desses níveis
são os resultados de diferentes proces-
sos evolutivos e ecológicos.
Os processos que determinam os pa-
drões de riqueza no nível intra-especí-
fico acontecem no tempo ecológico.
Variações genéticas entre indivíduos de
uma mesma espécie e fatores ambien-
tais atuando sobre a distribuição, a
abundância e o fenótipo das plantas

recognized in different ecological levels, explaining variations in the number of insects

associated to individuals or populations of same host species, to different host species,

and to different communities. However, the patterns of richness found in each of these

levels are result of distinct ecological processes, thus each hypothesis has particularities

related to its application depending on the processes considered and on the characteristics

of the insect taxa. The objective of this review is to expose the hypotheses that have been

used to explain the richness patterns of insects associated to plants, identifying the validity

and the use status of each hypothesis in the intraespecific, interespecific, and community

levels to gall insect – plant systems. In this review are explicitly enunciated 13 hypotheses

considering the levels of ecological organization. This way of view represents a progress

because it makes possible an objective analysis of what has been made in the field and a

clear visualization of the gaps in the literature. Few hypotheses were enough tested in all

levels, mostly in the intraespecific and interespecific levels. Thus it is evident that it is early

to reach a general synthesis that explains the patterns of gall insects’ richness in all levels.

This review expects, when enunciating the hypotheses in the different levels, to collaborate

to the development of the field pointing directions to future studies.

Key words: gall insect, richness patters, hypothesis.

geram diferenças intraespecíficas que
possibilitam que os indivíduos hospe-
dem diferentes números de espécies de
insetos (Price, 1991; Svata e Collinge,
1992; Schowalter, 2000).
Por sua vez, os padrões de riqueza in-
terespecíficos são resultados de proces-
sos que ocorrem no tempo evolutivo,
sendo influenciados pela colonização
de novas espécies hospedeiras, a gera-
ção de novas espécies de insetos e a
extinção de outras. Fatores relaciona-
dos às espécies vegetais como a distri-
buição geográfica, similaridades feno-
lógicas, morfológicas e bioquímicas
com outras espécies são importantes
nestes processos. Segundo Southwood
(1961), espécies mais comuns, com
uma ampla distribuição geográfica,
apresentam uma maior probabilidade
de serem colonizadas por insetos. A tro-
ca de hospedeiros, um processo impor-
tante para novas colonizações (Singer,
1971; Chew, 1975), parece acontecer
mais freqüentemente entre espécies de
plantas aparentadas ou com similarida-
des químicas e fenológicas (Owen e
Whiteway, 1980). Contudo, existem
casos em que novas interações entre
insetos e plantas são puramente resul-
tado de oportunidades ecológicas e não
de oportunidades químicas e filogené-
ticas (Strong et al., 1984).
A riqueza de insetos na comunidade é
resultado da ação direta de fatores abi-

óticos, associados à latitude, à longitu-
de e à altitude, e indireta destes, atuan-
do sobre a riqueza, a abundância e a
composição de espécies hospedeiras.
Aparentemente o número de espécies
de insetos está positivamente associa-
do com a densidade de plantas (Root,
1973) e com a riqueza de plantas que
representa a oferta de potenciais hos-
pedeiros (Southwood, 1960, 1961). A
composição da flora apresenta um efei-
to mais pronunciado sobre a riqueza de
insetos especialistas como, por exem-
plo, insetos galhadores (Veldtman e
McGeoch, 2003).
Assim, cada hipótese apresenta parti-
cularidades quanto a sua aplicação de-
pendendo dos processos que esta con-
sidera e das características do grupo de
insetos a ser trabalhado. Insetos galha-
dores são herbívoros que representam
um extremo do gradiente especialista-
generalista, sendo extremamente espe-
cíficos em relação à escolha do hospe-
deiro (Fernandes e Price, 1992; Price
et al., 1998). Este trabalho tem como
objetivo expor as hipóteses que vêm
sendo utilizadas para explicar a rique-
za de espécies de insetos, identifican-
do a validade e o status do uso de cada
hipótese nos níveis intra-específico, in-
terespecífico e de comunidade, para o
sistema galhador-planta.
A seguir estão enunciadas as 13 hipó-
teses reconhecidas na literatura, con-
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tudo, existem hipóteses que são apro-
priadas para os três níveis ecológicos
(intra-específico, interespecífico e de
comunidade), enquanto que outras se
aplicam somente a dois ou um nível.

Hipótese da latitude

Nível intra-específico: indivíduos ou
populações de uma mesma espécie de
planta localizados em baixas latitudes
estão associados a um maior número
de espécies de insetos herbívoros do
que indivíduos ou populações locali-
zadas em altas latitudes.

Nível interespecífico: espécies de plan-
tas que ocorrem em baixas latitudes
hospedam uma maior riqueza de inse-
tos herbívoros do que espécies de mes-
ma área geográfica que ocorrem em
altas latitudes.

Nível de comunidade: comunidades
vegetais localizadas em baixas latitu-
des hospedam uma maior riqueza de
insetos herbívoros do que comunida-
des em altas latitudes.

Apesar de vários autores terem docu-
mentado previamente a relação inver-
sa entre a riqueza de espécies e a lati-
tude (Dobzhansky, 1950; Fischer,
1960; Pianka, 1966; Rapoport, 1975),
a hipótese de que a latitude influencia-
ria a riqueza de herbívoros associados
a plantas foi proposta por Stevens
(1989) que originalmente considerou
esta hipótese no nível de comunidade.
Como a riqueza de plantas cresce con-
forme diminui a latitude, se espera que
a riqueza de insetos galhadores acom-
panhe este padrão, uma vez que um
maior número de espécies vegetais re-
presenta um maior número de potenci-
ais hospedeiros. Apesar disto, Price et
al. (1998) e Wright e Samways (1998)
não corroboram esta hipótese para in-
setos galhadores no nível de comuni-
dade. Price et al. (1998) realizaram
coletas em escala global, com uma
metodologia padronizada, e sugerem
que existe uma maior concentração de
espécies de insetos galhadores entre as

latitudes 25° e 38° Norte e Sul, devido
a presença de regiões de clima seco
nestas latitudes. Wright e Samways
(1998) descrevem uma maior riqueza
de galhadores na vegetação entre as
latitudes 30° e 40° Norte relacionada
principalmente com a vegetação de fyn-
bos.
 Tradicionalmente esta hipótese é con-
cebida no nível de comunidade não ten-
do sido testada nos níveis intra-especí-
fico e interespecífico. É necessário res-
saltar que esta hipótese somente se apli-
ca no nível intra-específico em espéci-
es de plantas que apresentam uma am-
pla distribuição geográfica, possibili-
tando a ocorrência de indivíduos ao
longo de um gradiente de latitude.

Hipótese da altitude

Nível intra-específico: indivíduos ou
populações de uma mesma espécie de
planta localizadas em baixas altitudes
estão associados a um maior número
de espécies de insetos herbívoros do
que indivíduos ou populações de plan-
tas localizadas em altas altitudes.

Nível interespecífico: espécies de plan-
tas que ocorrem em baixas altitudes
hospedam uma maior riqueza de inse-
tos herbívoros do que espécies de mes-
ma área geográfica que ocorrem em
altas altitudes.

Nível de comunidade: comunidades
vegetais localizadas em baixas altitu-
des hospedam uma maior riqueza de
insetos herbívoros do que comunida-
des em altas altitudes.

A exemplo da hipótese anterior, a hi-
pótese da altitude foi originalmente
formulada para o nível de comunidade
(Pianka, 1966). Para os insetos galha-
dores, a validade desta hipótese nesse
nível é controversa. Fernandes e Lara
(1993a) encontraram uma relação in-
versa entre o número de espécies de
insetos galhadores e a altitude em um
gradiente altitudinal de 0 a 3400 m do
nível do mar, conforme o previsto pela
hipótese. Entretanto Fernandes e Price

(1988), Fernandes e Lara (1993b) e
Lara et al. (2002) descrevem o efeito
da altitude sobre a riqueza de galhado-
res somente em ambientes xéricos, não
encontrando o padrão previsto em am-
bientes mésicos. Segundo Lara et al.
(2002), esta diferença no comporta-
mento da riqueza de insetos galhado-
res em ambientes xéricos e mésicos
sugere que a presença de vegetação
esclerófila esteja exercendo um efeito
mais pronunciado sobre a riqueza de
galhadores do que o gradiente altitudi-
nal em si.
A aplicabilidade da hipótese da altitu-
de no nível intra-específico é restrita
às espécies de plantas que ocorrem ao
longo de um gradiente altitudinal. Nes-
se caso, as plantas localizadas em me-
nores altitudes hospedariam um maior
número de espécies de insetos galha-
dores. Na literatura, não existem tra-
balhos que tenham testado esta hipóte-
se nem no nível intra-específico nem
no interespecífico.

Hipótese da
área geográfica

Nível intra-específico: populações com
uma grande área geográfica estão as-
sociadas a mais espécies de insetos
herbívoros do que populações com uma
distribuição mais restrita.

Nível interespecífico: espécies hospe-
deiras com uma grande área geográfi-
ca estão associadas a mais espécies de
insetos herbívoros do que espécies com
uma distribuição mais restrita.

Nível de comunidade: comunidades
constituídas por espécies vegetais com
uma ampla distribuição geográfica
apresentam uma maior riqueza de in-
setos herbívoros associados do que
comunidades compostas predominan-
temente por espécies vegetais de dis-
tribuição geográficas mais restritas.

A primeira evidência da relação entre
o número de espécies de insetos asso-
ciados a uma planta e a sua distribui-
ção geográfica foi descrita por Sou-
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thwood (1960) em árvores do Havaí.
Apesar de esta relação ser bem docu-
mentada (Strong et al., 1984), poucos
trabalhos testaram a hipótese da área
geográfica com insetos galhadores.
Interespecificamente, a hipótese prediz
que espécies vegetais com uma ampla
distribuição geográfica hospedam um
maior número de espécies de insetos
galhadores do que espécies de distri-
buição restrita. Levantamentos realiza-
dos em espécies de carvalhos na Amé-
rica do Norte por Cornell e Washburg
(1979) e em espécies de floresta tropi-
cal no México por Cuevas-Reyes et al.
(2003) corroboram a hipótese. Já Fer-
nandes e Price (1988) não encontraram
relação entre o número de espécies de
galhadores em nove espécies hospedei-
ras e as suas respectivas áreas de dis-
tribuição geográfica.
No nível de comunidade, as sobrepo-
sições de áreas de ocorrência de espé-
cies com uma ampla distribuição geo-
gráfica constituiriam uma comunida-
de com uma alta riqueza de insetos
galhadores. Contudo, não existem evi-
dências deste efeito na literatura. Esta
hipótese também não tem sido aborda-
da no nível intra-específico.

Hipótese do
isolamento taxonômico

Nível intra-específico: indivíduos ou
populações com genótipos mais fre-
qüentes apresentam um maior número
de espécies de insetos herbívoros do
que indivíduos ou populações com ge-
nótipos mais raros.

Nível interespecífico: espécies perten-
centes a linhagens com mais represen-
tantes hospedam um maior número de
espécies de insetos herbívoros do que
espécies isoladas.

Nível de comunidade: comunidades
constituídas por espécies vegetais per-
tencentes a linhagens grandes apre-
sentam uma maior riqueza de insetos
herbívoros de que comunidades cons-
tituídas por espécies taxonomicamen-
te isoladas.

Para o sistema inseto galhador-planta,
o principal mecanismo por trás desta
hipótese é a especiação decorrente da
troca de hospedeiros. Equívocos no
reconhecimento da espécie hospedeira
no momento da oviposição, devido à
presença de outras espécies do mesmo
gênero ou da mesma família, tornari-
am as espécies de uma mesma linha-
gem hospedeiras de um maior número
de espécies de insetos galhadores. A
especiação dos hospedeiros é outro pro-
cesso importante, pois esta levaria à
especiação do inseto galhador, aumen-
tando o número de galhadores associ-
ados à família do hospedeiro, mas sem
aumentar a riqueza de galhadores as-
sociada a uma determinada espécie.
Fernandes (1992) e Blanche e Westo-
by (1995) corroboram esta hipótese no
nível interespecífico descrevendo espé-
cies pertencentes a famílias com mui-
tos representantes, como Asteraceae e
Myrtaceae, hospedando uma riqueza de
galhadores maior do que as demais es-
pécies da comunidade.
Para a comunidade, esta hipótese prevê
um efeito local sobre a riqueza de ga-
lhadores ocasionado pela presença de
espécies vegetais pertencentes a linha-
gens com muitos representantes. Con-
cordando com a hipótese, Blanche e
Westoby (1995) atribuem a distribuição
da riqueza de insetos galhadores encon-
trada na Austrália à presença de espéci-
es do gênero Eucalyptus (Myrtaceae).
A hipótese do isolamento taxonômico
ainda não tem sido considerada no nível
intra-específico, possivelmente devido à
falta de informações sobre a variação
genética das populações hospedeiras.

Hipótese da
concentração de

recursos

Nível intra-específico: plantas que es-
tão localizadas em manchas de indiví-
duos da mesma espécie possuem uma
riqueza de insetos herbívoros maior do
que plantas isoladas espacialmente.

Nível interespecífico: espécies de plan-
tas que apresentam populações mais

abundantes estão associadas a uma
maior riqueza de insetos herbívoros.

Nível de comunidade: áreas com uma
maior densidade de vegetação apresen-
tam uma maior riqueza de insetos her-
bívoros do que áreas com vegetação
esparsa.

A hipótese da concentração de recursos
originalmente foi proposta para o nível de
comunidade (Root, 1973) tendo se mos-
trada válida para diversos grupos de inse-
tos (Begon et al., 1996). Porém, para in-
setos galhadores, esta relação permanece
controversa. Essa hipótese foi corrobora-
da pelo trabalho de Cuevas-Reyes et al.
(2004b) em florestas tropicais no Méxi-
co. Gonçalves-Alvim e Fernandes (2001)
analisaram separadamente os estratos da
vegetação de cerrado e encontraram uma
relação positiva entre a riqueza de galha-
dores e as densidades de ervas e de arbus-
tos, mas não de árvores. Dada a especifi-
cidade dos insetos galhadores, a compo-
sição da flora é um componente impor-
tante que pode estar influenciando estes
resultados, pois a densidade de plantas não
exercerá efeito sobre a riqueza de galha-
dores se não estiverem presentes espécies
hospedeiras na comunidade.
O efeito da densidade de plantas sobre
a riqueza de insetos galhadores ainda
não foi testado nos níveis intra-especí-
fico e interespecífico.

Hipótese da
fertilidade do solo

Nível intra-específico: plantas crescen-
do em solos pobres em nutrientes apre-
sentam uma riqueza de insetos herbí-
voros diferenciada das plantas crescen-
do em solos ricos em nutrientes.

Nível interespecífico: espécies adap-
tadas a ambientes com solos pobres em
nutrientes apresentam uma riqueza di-
ferenciada de insetos herbívoros asso-
ciados.

Nível de comunidade: a vegetação de
ambientes com solos pobres apresenta
uma riqueza de insetos herbívoros as-
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sociados diferenciada de ambientes
com solos ricos em nutrientes.

White (1969) propôs a hipótese da fer-
tilidade do solo para o nível intra-espe-
cífico onde ela prevê que plantas em si-
tuações de carência nutricional hospe-
dam um maior número de espécies de
insetos. A redução da síntese de proteí-
nas decorrente de um crescimento lento
resulta em uma maior concentração de
aminoácidos nos tecidos elevando o
valor nutricional da planta para os inse-
tos. Utilizando a abordagem não-expe-
rimental, Fernandes e Lara (1993b) en-
contraram evidências de um melhor de-
sempenho de galhadores em plantas
com pouca disponibilidade de nutrien-
tes, o que corrobora a hipótese. Já Fer-
nandes et al. (2000) não encontraram
evidências de que fêmeas de insetos
galhadores escolhem indivíduos em si-
tuação de carência nutricional para ovi-
posição em Chrysothamnus nauseous
hololeucus Pall (Britton) (Asteraceae).
Quando considerada no nível interes-
pecífico, essa hipótese prevê que espé-
cies de plantas adaptadas a solos po-
bres hospedam um maior número de
espécies de insetos galhadores. Ser um
inseto galhador, aparentemente, resol-
ve muito dos problemas relacionados
à carência de nitrogênio na dieta dos
insetos em ambientes com solos pobres
em nutrientes. Assim a formação da
galha poderia ser favorecida em ambi-
entes com solos escassos em nutrien-
tes, essencialmente como uma estraté-
gia nutricional. Além disso, os compos-
tos de defesa, normalmente em altas
concentrações em plantas nesses am-
bientes, não constituem necessariamen-
te um obstáculo para os insetos galha-
dores, pois estes são capazes de mani-
pular a concentração de compostos na
galha (Hartley e Lawton, 1992). Essa
hipótese não foi testada nesse nível.
A hipótese da fertilidade do solo foi
mais testada no nível de comunidade
onde foi corroborada por vários levan-
tamentos realizados ao longo de gradi-
entes de concentrações de nutrientes no
solo (Blanche e Ludwig, 2001; Cuevas-
Reyes et al., 2004a; Gonçalves-Alvim

e Fernandes, 2001). A vegetação escle-
rófila é um importante elemento sendo
responsável por grande parte da rique-
za de galhadores documentada nestes
trabalhos. Ao testar a relação da rique-
za de insetos galhadores com a concen-
tração de nutriente do solo em uma for-
mação vegetal não esclerofila, Veldt-
man e Mcgeoch (2003) não encontra-
ram a relação prevista pela hipótese.
Outros estudos como o de Blanche e
Westoby (1995), realizado em solos
pobres na Australia, e o de Cuevas-
Reyes et al. (2003), realizado em flo-
resta tropical, também não encontraram
evidências de uma influência direta da
fertilidade do solo sobre a riqueza de
insetos galhadores.

Hipótese do estresse
higrotérmico

Nível intra-específico: plantas sob con-
dições de estresse higrotérmico apre-
sentam modificações fenotípicas mor-
fológicas, anatômicas e fisiológicas
que influenciam na riqueza de insetos
herbívoros associados.

Nível interespecífico: espécies de plan-
tas adaptadas a ambientes xéricos apre-
sentam uma riqueza de insetos herbí-
voros diferenciada de espécies de plan-
tas adaptadas a ambientes mésicos.

Nível de comunidade: a vegetação de
ambientes xéricos apresenta uma rique-
za de insetos herbívoros diferenciada da
vegetação de ambientes mésicos.

Originalmente a hipótese do estresse
higrotérmico foi elaborada para o nível
de comunidade (Fernandes e Price,
1988).  Esta hipótese apresenta uma pre-
visão diferenciada para insetos galha-
dores em função das particularidades
deste grupo. Para insetos galhadores, ao
contrário de outros insetos, espera-se
que ambientes xéricos apresentem uma
maior riqueza de espécies do que ambi-
entes mésicos. A maior concentração de
taninos e de outros compostos de defe-
sa abundantes na vegetação esclerófila,
comumente presente em ambientes xé-

ricos, aparentemente fornece aos galha-
dores defesa contra predadores e, prin-
cipalmente, fungos (Fernandes e Price,
1988; Fernandes e Price, 1992; Fernan-
des e Lara, 1993b;  Price et al., 1998).
Vários trabalhos trazem evidências a
favor desta hipótese documentando uma
grande diversidade de insetos galhado-
res em ambientes xéricos em escala re-
gional, local e global (Fernandes e Pri-
ce, 1988; Price et al., 1998; Fernandes
e Lara, 1993b; Cuevas-Reyes et al.,
2004b; Lara et al., 2002). Fernandes e
Price (1988) e Price et al. (1998) tra-
zem dados em escala global que suge-
rem que a maior riqueza de insetos ga-
lhadores está em ambientes xéricos.
Fernandes e Lara (1993b) e Lara et al.
(2002) corroboram a hipótese em esca-
la regional. No entanto, Blanche (2000),
Blanche e Ludwig (2001) e Veldtman e
Mcgeoch (2003) apresentam dados em
escala regional que discordam da hipó-
tese uma vez que documentam um mai-
or número de insetos galhadores em
ambientes mésicos.
No nível intra-específico, a hipótese pre-
vê que espécimes crescendo em ambi-
entes xéricos apresentam adaptações
morfológicas, anatômicas ou fisiológi-
cas que propiciam a colonização, hos-
pedando assim um maior número de
espécies de insetos galhadores. Nesse
nível, os trabalhos com abordagem ex-
perimental e não experimental apresen-
tam resultados controversos. A hipóte-
se é corroborada principalmente por tra-
balhos não-experimentais (Fernandes e
Lara, 1993b). Enquanto que trabalhos
experimentais não apresentam evidên-
cias de que as plantas com pouca dispo-
nibilidade de água forneçam vantagens
para os insetos galhadores (Bjôrkman,
2000; Preszler e Price, 1988).
Apesar de ser bastante discutida na li-
teratura, a hipótese do estresse higro-
térmico não tem sido testada no nível
interespecífico.

Hipótese do Vigor

Nível intra-específico: plantas mais
vigorosas apresentam uma maior ri-
queza de insetos associados.
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Nível interespecífico: espécies vegetais
que apresentam maiores taxas de cres-
cimento relativo apresentam uma mai-
or riqueza de insetos associados.

Nível de comunidade: comunidades
estabelecidas em condições favoráveis
de recursos apresentam uma maior ri-
queza de insetos associados.

Price (1991) coloca que a hipótese do vi-
gor é mais adequada para insetos herbí-
voros com relações estreitas com os seus
hospedeiros, entre estes os grupos de in-
setos que utilizam tecidos novos. No caso
de insetos galhadores, a hipótese prediz
que plantas vigorosas hospedam um mai-
or número de espécies por ofertarem um
maior número de folhas novas com teci-
dos ainda reativos para a indução da ga-
lha. Price (1991) traz evidências de que
o status da planta (vigor) influencia na
colonização por insetos galhadores con-
forme prevê a hipótese. No entano,
McGeoch e Price (2004) demonstram
evidências de que o vigor da planta Bac-
charis pilulares (Asteraceae) não é um
fator determinante para a colonização do
inseto galhador Rhopalomyia californi-
ca (Ceccidomyiidae). Miller e Weis
(1999) também não encontraram evidên-
cias a favor da hipótese uma vez que a
condição (vigor) dos indivíduos da es-
pécie hospedeira Salix lasiolepis (Salia-
ceae) não alterou a susceptibilidade ao
ataque de hymenópteros galhadores
(Tenthredinidae).
A hipótese do vigor não tem sido con-
siderada nos níveis interespecífico e de
comunidade. Interespecificamente, a
hipótese prevê que espécies com uma
maior taxa de crescimento relativo ofe-
reçam mais locais propícios para a ovi-
posição, tornando-se assim melhores
hospedeiros. Para o nível de comuni-
dade, a hipótese prediz que comunida-
des mais produtivas apresentam mais
sítios para oviposição como resultados
da soma de efeitos intra-específicos.

Hipótese da
riqueza de plantas

Nível intra-específico: não se aplica.

Nível interespecífico: não se aplica.

Nível de comunidade: comunidades
com uma maior riqueza de plantas
apresentam uma maior riqueza de in-
setos herbívoros.

A hipótese da riqueza de plantas, que
foi proposta com base nos resultados
obtidos por Southwood (1960; 1961),
é uma das hipóteses mais testadas no
intuito de explicar os padrões de dis-
tribuição de insetos galhadores. Como
os insetos galhadores mantêm basica-
mente uma relação espécie-específica
com o seu hospedeiro, a relação pro-
posta pela hipótese é muito adequada
para este grupo. De fato, vários traba-
lhos trazem evidências a favor dessa
hipótese em escala regional (Wright e
Samways, 1996; 1998; Oyama et al.,
2003; Gonçalves-Alvim e Fernandes,
2001) e local (Cuevas-Reyes et al.,
2004b).
Contudo a relação entre a riqueza de
plantas e a riqueza de galhadores pode
ser localmente desfeita pela presença
de espécies vegetais que hospedam
várias espécies de insetos. Blanche
(2000) e Lara et al. (2002) não encon-
traram relação significativa entre a ri-
queza de galhadores e a riqueza de
plantas, enquanto que Cuevas-Reyes et
al. (2003) descrevem até uma relação
negativa entre a riqueza de plantas e a
riqueza de insetos galhadores. Fernan-
des e Price (1988) verificaram que a
riqueza de plantas parece exercer pou-
ca influência sobre a riqueza do galha-
dores em escala global.

Hipótese da
complexidade
arquitetônica

Nível intra-específico: plantas estrutu-
ralmente mais complexas oferecem um
maior número de microhábitats para
insetos herbívoros.

Nível interespecífico: existe uma corre-
lação positiva entre a complexidade es-
trutural de uma espécie hospedeira e a
riqueza de insetos herbívoros associados.

Nível de comunidade: comunidades
vegetais compostas por espécies com
uma maior complexidade arquitetôni-
ca apresentam uma maior riqueza de
insetos herbívoros associados.

A hipótese da complexidade arquitetôni-
ca foi originalmente considerada nos ní-
veis intra-específico e interespecífico (La-
wton e Schröder, 1977, 1978; Lawton,
1983). Para os insetos galhadores, essa
hipótese tem sido mais aplicada no nível
interespecífico no qual ela prevê que es-
pécies arborescentes hospedam um mai-
or número de espécies de insetos do que
espécies arbustivas e do que espécies her-
báceas respectivamente. Apesar de ter sido
bastante investigada, a hipótese continua
controversa. De acordo com a hipótese,
Cuevas-Reyes et al. (2004b) encontraram
uma maior riqueza de insetos galhadores
em árvores. Fernandes e Price (1988),
Gonçalves-Alvim e Fernandes (2001) e
Lara et al. (2002) corroboram a hipótese
uma vez que descrevem um número sig-
nificativamente maior de espécies de ga-
lhadores em árvores do que em ervas, ape-
sar de não encontrarem diferenças signi-
ficativas entre árvores e arbustos e entre
arbustos e ervas. Segundo Basset e Bur-
ckhardt (1992), o número de espécies de
galhadores relacionados a uma espécie
hospedeira depende mais de suas caracte-
rísticas químicas do que de sua complexi-
dade estrutural, o que é plausível dado o
grau de especialização deste grupo.
Gonçalves-Alvim e Fernandes (2001)
não encontraram evidências de que
uma comunidade composta predomi-
nantemente por árvores apresenta uma
riqueza de insetos galhadores maior do
que uma comunidade composta prin-
cipalmente por arbustos ou ervas.
Intra-especificamente, a hipótese pre-
diz que plantas grandes hospedem um
maior número de espécies de insetos
galhadores, por serem estruturalmente
mais complexas apresentando uma
maior variação química e anatômica
em suas folhas. Corroborando com esta
hipótese, Araújo et al. (2006) demons-
traram que a riqueza de insetos galha-
dores está positivamente relacionada
com a complexidade arquitetônica da
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planta hospedeira Baccharis pseu-
domyriocephala (Asteraceae).

Hipótese da sucessão ontogenética
Nível intra-específico: plantas em di-
ferentes estádios de desenvolvimento
ontogenético hospedam diferentes es-
pécies de insetos herbívoros.

Nível interespecífico: espécies de plan-
tas que apresentam mais estádios on-
togenéticos hospedam um maior núme-
ro de espécies de insetos.

Nível de comunidade: comunidades
contendo populações vegetais que
apresentam muitos estádios ontogené-
ticos apresentam uma maior riqueza de
insetos galhadores do que comunida-
des de mesma riqueza de plantas, cu-
jas espécies apresentam poucos está-
dios ontogenéticos.

A hipótese da sucessão ontogenética foi
proposta por Fonseca e Benson (2003)
a partir do estudo de um sistema formi-
ga-planta envolvendo Tachigali (Caesal-
pinaceae) e oito espécies de formigas.
Medianero e Barrios (2001) e Media-
nero et al. (2003) sugerem que espécies
de insetos galhadores têm a sua ocor-
rência restrita a indivíduos de diferen-
tes estádios ontogenéticos. Fonseca et
al. (2006.) traz o primeiro teste desta
hipótese para galhadores descrevendo o
uso diferenciado dos estádios ontoge-
néticos da planta hospedeira, Cryptoca-
rya aschersoniana (Lauraceae) por duas
espécies de insetos galhadores.
No nível interespecífico, a hipótese pre-
diz que árvores são hospedeiras de um
maior número de espécies de insetos ga-
lhadores do que arbustos e ervas, tal qual
verificado por Cuevas-Reyes et al.
(2004b), Fernandes e Price (1988), Gon-
çalves-Alvim e Fernandes (2001) e Lara
et al. (2002). Esse padrão é similar àquele
previsto pela hipótese da complexidade
arquitetônica, no entanto, envolveria pro-
cessos diferentes. Espécies arbóreas apre-
sentariam uma maior fauna associada por
apresentarem espécies de insetos associa-
das a diferentes estádios ontogenéticos e
não pela maior complexidade arquitetô-

nica dos indivíduos maduros. Desta for-
ma, segundo a hipótese da sucessão onto-
genética, a riqueza de galhadores associa-
da a espécies arbóreas estaria distribuída
ao longo da ontogenia das plantas, não
sendo encontrada toda ao mesmo tempo
em um único hospedeiro, como prevê a
hipótese da complexidade arquitetônica.
Comunidades que possuem uma flora
constituída predominantemente por es-
pécies de árvores, segundo a hipótese,
apresentam uma riqueza de insetos ga-
lhadores maior do que outras comuni-
dades constituídas em sua maioria por
arbustos e ervas. Como uma árvore apre-
senta um período de desenvolvimento
mais longo é esperado que o número de
espécies de galhadores associado a uma
única espécie arborescente seja maior
que o número associado a um arbusto.
O resultado da presença de várias espé-
cies de árvores em estádios ontogenéti-
cos distintos seria uma maior riqueza de
insetos galhadores na comunidade.

Hipótese da
sincronização de

recursos

Nível intra-específico: populações de
plantas que apresentam brotamento
sincronizado apresentam uma maior
riqueza de insetos galhadores do que
populações que apresentam fenologi-
as assincrônicas.

Nível interespecífico: espécies que
apresentam a fenologia sincronizada
com o resto da comunidade vegetal
apresentam uma maior riqueza de in-
setos galhadores.

Nível de comunidade: comunidades
vegetais que apresentam brotamento
sincronizado apresentam uma maior
riqueza de insetos galhadores do que
comunidades que apresentam espéci-
es com fenologias assincrônicas.

A hipótese da sincronização de recur-
sos foi proposta exclusivamente para
insetos galhadores tendo como premis-
sa que a troca de hospedeiros seja o
principal mecanismo de especiação

neste grupo (Mendonça, 2001). No ní-
vel interespecífico, a hipótese propõe
que espécies de plantas adaptadas a
ambientes com perturbações cíclicas
que induzam o brotamento sincroniza-
do da vegetação hospedam uma maior
riqueza de insetos galhadores em fun-
ção de eventos de especiação decorren-
tes de equívocos por parte dos insetos
no momento da oviposição.
Segundo esta hipótese, comunidades
que apresentam um brotamento sincro-
nizado da vegetação apresentam uma
alta riqueza de galhadores decorrente do
processo de especiação por troca de hos-
pedeiros. Mendonça (2001) sugere que
o maior número de espécies de galha-
dores documentado para ambientes xé-
ricos é o resultado da troca de hospe-
deiro facilitada pela sincronização fe-
nológica da vegetação ocasionada por
perturbações cíclicas como o fogo.
Essa hipótese ainda não foi testada em
nenhum nível. Apesar disso, Cuevas-
Reyes et al. (2004b) colocam que a
maior riqueza de galhadores encontra-
da por eles em vegetações decíduas do
que em outras vegetações tropicais é
uma evidência a favor da hipótese da
sincronização de recursos.

Artefato amostral

Nível intra-específico: Plantas que são
amostradas mais intensamente, seja em
termos espaciais ou temporais, apre-
sentam uma maior riqueza de insetos
associados do que plantas insuficien-
temente amostradas.

Nível interespecífico: Espécies mais
amplamente amostradas possuem mais
registros de insetos  associados do que
espécies insuficientemente amostradas.

Nível de comunidade: Comunidades
melhores amostradas apresentam uma
maior riqueza de insetos registrada do
que comunidades insuficientemente
amostradas.

Uma premissa para a comparação do
número de espécies de insetos associ-
ados a diferentes indivíduos, espécies
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ou comunidades é a igualdade do es-
forço amostral entre as unidades a se-
rem comparadas.
O grande número de espécies de insetos
galhadores hospedados por determina-
das espécies, como Quercus (Cornell e
Washburn, 1979; Melika et al., 1999;
Gagne e Riley, 1999; Skrzypczynska,
2001), pode ser resultado de um artefa-
to amostral dado o grande número de
trabalhos realizados com estes sistemas.
Da mesma forma, regiões intensamen-
te trabalhadas podem aparentemente
apresentar vegetações com uma maior
riqueza de galhadores. Por exemplo, as
regiões entre as latitudes 25° e 38°
Norte ou Sul, onde aparentemente ocor-
re o maior número de espécies de ga-
lhadores (Price et al., 1998), podem
apresentar essa riqueza em função de
um maior esforço de coleta nestas áre-
as do que nas florestas tropicais.

Comentários finais

Esta revisão representa um avanço ao
enunciar as hipóteses em relação aos di-
ferentes níveis de organização ecológi-
ca, pois isso possibilita uma análise ob-
jetiva do que tem sido feito na área e uma
clara visualização das lacunas na litera-
tura. Assim fica evidente que ainda é cedo
para alcançarmos uma síntese geral que
explique os padrões de riqueza de inse-
tos galhadores em todos os níveis.
Poucas hipóteses foram suficientemen-
te testadas em todos os níveis, princi-
palmente nos níveis intra-específico e
interespecífico. No nível intra-especí-
fico, foram analisadas apenas as hipó-
teses do vigor, da fertilidade do solo,
do estresse higrotérmico e da sucessão
ontogenética. E no nível interespecífi-
co, somente as hipóteses da fertilidade
do solo, da complexidade arquitetôni-
ca, do isolamento taxonômico e da área
geográfica foram testadas (Tabela 1).
As diferentes hipóteses não são necessari-
amente alternativas, elas podem ser rela-
cionadas de acordo com a escala a qual
estas são apropriadas. As hipóteses da la-
titude, do estresse higrotérmico e da rique-
za de plantas atuam em escala global. Pos-
suem efeito em escala regional as hipóte-

ses da altitude, da fertilidade do solo, da
riqueza de plantas, da complexidade ar-
quitetônica, da concentração de recursos,
do isolamento taxonômico e da área geo-
gráfica. E em escala local, agem as hipó-
teses do vigor, da fertilidade do solo, da
riqueza de plantas, da área geográfica e
da concentração de recursos. Dessa for-
ma, as hipóteses podem ser complemen-
tares uma vez que processos que possu-
em efeitos locais estão inseridos em um
contexto regional e processos que possu-
em efeitos regionais, por sua vez, estão
inseridos em um contexto global. Por ou-
tro lado, é necessária atenção ao se traba-
lhar diferentes hipóteses ao mesmo tem-
po, pois hipóteses que atuam em diferen-
tes escalas não podem ser comparadas.
A compreensão dos mecanismos gera-
dores dos padrões abordados pelas hi-
póteses é muito importante para a vali-
dação ou rejeição destas. Algumas hipó-
teses, como a da latitude e da altitude,
são descritivas não explicitando os me-
canismos envolvidos. Já outras que apre-
sentam os mecanismos bem explicitados
possibilitam uma análise mais criterio-
sa. Entre estas, estão as hipóteses do es-
tresse higrotérmico e da fertilidade, am-
bas apresentando aparentemente a vege-
tação esclerófila como elemento chave

dos mecanismos envolvidos. A esclero-
filia consiste em uma série de modifica-
ções anatômicas e fisiológicas das folhas
como resposta a uma série de fatores
ambientais não sendo exclusivamente
uma adaptação a ambientes xéricos ou
pobres em nutrientes (Turner, 1994; Fon-
seca et al., 2000). Dessa forma, é possí-
vel que as hipóteses do estresse higrotér-
mico e a hipótese da fertilidade sejam tra-
tadas conjuntamente em uma hipótese
mais abrangente que relaciona a riqueza
dos insetos galhadores com o estresse fi-
siológico das plantas.
Existe uma relação de efeitos entre os
diferentes níveis em que as hipóteses
atuam. Os padrões encontrados interes-
pecificamente são o resultado de pro-
cessos de seleção no nível intra-especí-
fico. Assim as hipóteses bem sucedidas
em explicar a riqueza de insetos galha-
dores intra-especificamente sugerem
quais mecanismos são importantes para
gerar os padrões interespecíficos. E fi-
nalmente, a interação de efeitos dos ní-
veis intra-específico e interespecífico
origina os padrões de riqueza observa-
dos no nível de comunidade.
Para se testar melhor as hipóteses nos
diferentes níveis devem ser utilizadas
as abordagens mais apropriadas para

Tabela 1. Hipóteses para a riqueza de insetos herbívoros e a sua aplicação nos diferentes

níveis ecológicos. O símbolo (+) indica que a hipótese se aplica ao nível ecológico e foi

testada para insetos galhadores, (-) que a hipótese se aplica, porém não foi testada e (na)

que a hipótese não se aplica.

Table 1. Hypotheses for richness of herbivore insects and its application in different ecolo-

gical levels. The symbol (+) indicate that the hypothesis is valid in the ecological level and

were tested with gall insects, (-) that the hypothesis is valid, however continue untested

and (na) that the hypothesis is not valid.

Nível intra- Nível Nível de

específico interespecífico comunidade

Hipótese da latitude - - +

Hipótese da altitude + - +

Hipótese da área geográfica - + -

Hipótese do isolamento taxonômico + + -

Hipótese da concentração de recursos - - +

Hipótese da fertilidade do solo + + +

Hipótese do estresse higrotérmico + - +

Hipótese do vigor + - -

Hipótese da riqueza de plantas na na +

Hipótese da complexidade arquitetônica - + +

Hipótese da sucessão ontogenética + - -

Hipótese da sincronização de recursos - - -

Hipótese do artefato amostral - - -
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cada nível. A abordagem experimental
é bastante adequada para o nível intra-
específico, porém deve-se conhecer
bem o sistema utilizado para que os tra-
tamentos do experimento estejam o
mais próximo o possível das situações
naturais, como nas simulações de con-
dições de estresse, por exemplo. No
nível interespecífico, a abordagem mais
indicada é a comparativa, atentando
para o mecanismo envolvido na hipó-
tese e quais situações possibilitam o
real teste desta hipótese. Por exemplo,
as hipóteses da complexidade arquite-
tônica e da sucessão ontogenética pre-
vêem um padrão similar, em que a ri-
queza em espécies arbóreas é maior do
que em espécies arbustivas e herbáce-
as respectivamente. Contudo, as duas
hipóteses propõem mecanismos distin-
tos. Nesse caso, a hipótese da comple-
xidade arquitetônica deve ser testada
considerando apenas levantamentos
dos insetos em plantas maduras, caso
contrário, a riqueza atribuída à com-
plexidade arquitetônica da espécie hos-
pedeira pode estar relacionada, em par-
te, a determinadas etapas do desenvol-
vimento ontogenético desta espécie.
Para o nível de comunidade, a aborda-
gem mais adequada é a observacional
quantitativa, em que é imprescindível
a padronização do esforço amostral.
Essa abordagem requer um cuidado
quanto às limitações da metodologia
utilizada. Um exemplo é a metodolo-
gia adotada por Fernandes e Price
(1988) que, por ser padronizada, pos-
sibilitou várias comparações entre co-
munidades em escala global, porém
tende a subestimar a riquezas de ambi-
entes ricos em espécies arbóreas, como
as florestas tropicais (Ribeiro, 2003).
A ecologia e evolução de insetos galha-
dores tem sido bastante trabalhada.  Es-
pera-se que esta revisão, ao enunciar as
hipóteses nos diferentes níveis, colabo-
re no desenvolvimento da área, apon-
tando direções para trabalhos futuros.
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