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Apresentacéio

Este trabalho reflete a minha dedicacdo ao estudo da associagdo de
plantas e vespas. Nos Ultimos 20 anos investiguei quase que
exclusivamente a polinizacdo de figueiras por vespas e aspectos
inter-relacionados. Com o amadurecimento de minha carreira
cientifica, senti a necessidade de avaliar a polinizacido das
figueiras em um contexto mais amplo, a fim de explicitar as
semelhancas e diferencas em relacdo a outros casos de plantas
polinizadas por vespas. Assim, utilizo informacdes da literatura e
resultados gerados por meu grupo de pesquisa para fazer uma breve
revisdo sobre o tema. Particularmente, preocupei-me em sintetizar as
informacées disponiveis, buscando detectar padrdes bioldgicos
dentro dos diferentes sistemas de interagbes planta-vespa. Esta
revisdo apresenta grande valor dentro da Ecologia Vegetal, pois
aponta novas possibilidades de investigacdo nessa area. Além disso,
até onde tenho conhecimento, € a primeira revisdo ampla sobre esse
tema. Nessa tese, adotei o formato de um artigo cientifico ou
capitulo de livro, com o objetivo de tornar a leitura mais leve e

acessivel ao publico académico de diferentes areas da biologia.



Resumo

Este trabalho discute o papel das vespas como polinizadoras,
situando-as no contexto geral de polinizagdo por insetos.
Informacdes disponiveis na literatura foram utilizadas para
classificar as vespas em polinizadores generalistas, polinizadores
especializados em plantas sem recursos (polinizacio por engano) e
polinizadores especializados em plantas com recursos. Muito embora
varias espécies de vespas sejam visitantes florais generalistas,
alguns grupos, tais como o género Hemipepsis (Pompilidae), a
subfamilia Masarinae (Vespidae) e a familia Agaonidae se
especializaram em alguns taxons ou guildas de plantas. A familia
Agaonidae se diversificou exclusivamente em associagdo com o género
Ficus, representando um caso extremo de especializacio dentre as
vespas polinizadoras. A histéria natural das principais classes de
polinizacdo por vespa é apresentada e os aspectos evolutivos, quando
disponiveis, séo discutidos. Conclui-se que as vespas ndo devem ser
negligenciadas como polinizadoras, pelo contrario, destacam-se por
participar de uma grande diversidade de mecanismos de polinizaciao,
desempenhando um papel importante na reproducido de muitas espécies

de plantas.

Palavras-chave: ecologia vegetal, interacéo inseto-planta,

Hymenoptera, mutualismo, reproducdo de plantas.



Abstract

This study assesses the role of wasps as pollinators, placing them
in a global context of pollination by insects. I used published
information +to <classify wasps 1in generalist pollinators,
pollinators specialized in rewardless plants (pollination by deceit)
and pollinators specialized in rewarding plants. Although many
wasp species are generalist plant visitors, some groups, such as
Hemipepsis (Pompilidae) and Masarinae (Vespidae) and Agaonidae have
specialized on some taxa or plant guilds. The family Agaonidae has
codiversified with the genus Ficus, representing an extreme case of
specialization among the pollinating wasps. I present the natural
history of the main classes of wasp pollination and I discuss the
evolutionary aspects when possible. I conclude that wasps should
not be neglected as pollinators. Conversely, they are especially
relevant as they are involved in a diversity of pollination
mechanisms, playing an important role on the reproduction of many

plant species.

Keywords: Hymenoptera, mutualism, plant ecology, plant-insect

interaction, plant reproduction.



1. Introducgéo

Os insetos constituem o principal agente de polinizagdo em
muitos ecossistemas (Schowater 2000), sendo que os himendpteros,
particularmente as abelhas, destacam-se como um dos principais
grupos de polinizadores das angiospermas (Danforth et al. 2006). As
vespas (i.e, todos Hymenoptera da subordem Apocrita, excluindo-se as
abelhas e as formigas), por outro lado, s&o de modo geral
consideradas polinizadoras menos eficientes e, muitas vezes,
negligenciadas em estudos classicos sobre polinizacdo (Feegri & van
der Pijl 1979; Proctor et al. 1996). Essa generalizacdo deve-se, em
parte, as vespas sociais, que apresentam interacdes pouco
especializadas com as espécies de plantas que visitam (Santos et al.
2010; Mello et al. 2011). Além disso, as vespas mais generalistas
utilizam flores com morfologia menos especializada, as quais séo
também acessiveis a outros grupos de insetos. Para que a polinizacio
ocorra, o inseto deve apresentar comportamento e morfologia que
permitam o transporte do pdlen da antera ao estigma de uma flor da
mesma espécie. De forma muito simplificada, um bom polinizador deve
apresentar tamanho e comportamento de acesso a flor que permitam
que seu corpo toque as estruturas florais envolvida com a
reproducdo. Ainda, para ocorrer polinizacdo cruzada, o inseto deve
visitar flores de diferentes individuos da mesma espécie em wum

intervalo curto de tempo. Muitas espécies de vespas que visitam
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flores ndo atendem esses requisitos basicos e, portanto, nido atuam
como polinizadoras. No entanto, alguns grupos de vespas sao
polinizadoras especializadas de figueiras e algumas espécies de
orquideas, apocinaceas e asparagaceas (Weiblen 2002; Gaskett 2011;
Shuttleworth & Johnson 2012). Apesar de incluir relativamente
menor numero de espécies polinizadoras, as vespas se destacam por
participar de uma grande diversidade de mecanismos de polinizacéo.
Os individuos imaturos da maioria das espécies de vespas séo
carnivoros, alimentando-se de pedacos de outros artrépodos ou
parasitando outros insetos (i.e, vespas parasitoides). No entanto, as
vespas adultas geralmente visitam flores em busca de néctar para
sua proépria alimentacdo ou manutencdo da coldénia (nas espécies
sociais) e, nesse processo, transportam o pdlen sobre o corpo. De
fato, as vespas sdo visitantes florais de um grande numero de
familias de angiospermas (Tooker & Hanks 2000; Robertson & Klemash
2003; Antonini et al. 2005; Hermes & Kéhler 2006; Wiesenborn et al.
2008; Clemente et al. 2012; Somavilla & Kdéhler 2012) e, em alguns
casos, como os visitantes florais de Schinus terebinthifolius Raddi
(Anacardiaceae), mais de 50% dos individuos amostrados apresentam
grande quantidade de grios de pdlen aderidos ao corpo (Sihs et al.
2009). A quantidade de pdlen transportado depende muito da
densidade de pelos que as vespas possuem no corpo. Em geral, elas
possuem relativamente poucos pelos; por outro lado alguns grupos,

como por exemplo as vespas de pdlen (Masarinae), possuem mais pelos,
10



adaptados para a coleta e o transporte de pdlen (0'Neill 2001).
Outras vespas ndo transportam pdlen algum, pois roubam o néctar
cortando a base da flor sem entrar em contato com as estruturas
florais envolvidas com a reproducdo (Antonini et al. 2005). Algumas
espécies de vespas ndo polinizadoras apresentam mutualismo de
defesa com as plantas visitadas, como no caso de Pachodynerus
brevithorax Sauss. (Vespidae: Eumeninae) e Brachygastra lecheguana
Latr. (Vespidae: Polistinae). Essas vespas patrulham plantas de
Banisteriopsis malifolia (Nees & Mart.) B. Gates (Malpighiaceae) e
predam larvas endofiticas de besouros do género Anthonomus
(Curculionidae) que se desenvolvem no interior dos botdes florais
(Torezan-Silingardi 2011; Alves-Silva et al. 2013).

O héabito generalista das vespas sociais parece estar
associado a grande demanda de carboidratos para desenvolvimento da
coldonia, fazendo com que elas explorem qualquer fonte concentrada
de aclcar. Além de néctar de flores, as vespas sociais coletam seiva
de plantas, exsudatos de frutos, melada excretada por insetos
sugadores de plantas, além de fontes artificias, tais como alimentos
liquidos acucarados (Richter 2000). No entanto, certo nivel de
especializacdo observada em algumas espécies de orquideas e
apocinaceas pode resultar da mediacdo de substincias volateis
atrativas a grupos particulares de vespas ou repelentes a outros
insetos (Johnson 2005; Brodmann et al. 2008; Shuttleworth & Johnson

2009a). Além dos grupos que forrageiam néctar floral, outras vespas
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visitam flores em busca de alimento para a prole, na forma de pdlen
(Gess 1996), presas animais (Alves-Silva et al. 2013), local para
oviposicdo (Weiblen 2002), ou s&o ludibriadas por pistas falsas que
sugerem a presenca de alimento ou oportunidade de acasalamento, i.e.
polinizacio por engano (Renner 2006).

A classificacdo dos mecanismos de polinizacdo mediados por
vespas ndo € uma tarefa simples, em decorréncia da grande
diversidade de histérias de vida desse grupo de insetos e das
diferentes formas de interagir com as plantas polinizadas. No
entanto, algumas generalizacoes podem ser feitas. De acordo com
estudos publicados as associacOes de plantas e vespas polinizadoras
podem ser organizadas em polinizadores generalistas, polinizadores
especializados em plantas sem recursos (polinizacio por engano) e
polinizadores especializados em plantas com recursos. Essas classes
tém finalidade didatica, uma vez que nem sempre € possivel
estabelecer grupos naturais. Uma mesma linhagem de vespa pode
interagir com as plantas por mecanismos diferentes de polinizacéo e
linhagens independentes de vespas podem atuar em um mesmo modo de
polinizacdo. Como exemplo pode-se citar a familia Vespidae que
inclui desde espécies generalistas pouco adaptadas até grupos
bastante especializados para a polinizacdo (0'Neill 2001; Brodmann et
al. 2008). Ainda, virias familias de vespas sfo atraidas a orquideas
por pistas sexuais falsas e polinizam suas flores sem receber

recompensas (Jersdkovd et al. 2006). Por outro lado, as vespas
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polinizadoras de figueiras (Agaonidae) s&o wum exemplo de
agrupamento natural, que radiou exclusivamente em associacdo com o
género Ficus (Cruaud et al. 2012).

Na sequéncia, cada uma das trés classes de polinizacdo por
vespas sera abordada. Os polinizadores generalistas serdo tratados
com cautela, pois estudos detalhados poderdo revelar interacdes mais
especializadas. O grupo de polinizacdo por engano inclui casos de
engano sexual e de alimento. Por fim, serd tratada como polinizacio
especializada com recurso todas as interacles em que a planta e seu
polinizador principal apresentem adaptagdes que sugiram uma
histéria evolutiva em comum. Esse grupo é bastante diversificado
taxondémica e biologicamente, abrangendo em especial espécies de
apocinadceas e orquideas polinizadas por vespas das familias
Pompilidae e Vespidae, além de plantas associadas as vespas de pdlen
e figueiras polinizadas pelas vespas de figo. A interacgido das
figueiras e suas vespas polinizadoras sera abordada de forma mais
aprofundada devido ao maior volume de informacdes ecoldgicas,

bioldgicas e evolutivas disponiveis na literatura.
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2. Polinizadores generalistas

Varias espécies de vespas sociais dos géneros Brachygastra,
Belonogaster, Polistes, Polybia (Polistinae), Dolichovespula, Vespa e
Vespula (Vespinae) atuam como (co) polinizadoras em plantas das
familias Apocynaceae (Asclepiadoideae), Araliaceae, Asteraceae,
Erythroxylaceae, Iridaceae e Polygonaceae quando visitam suas
flores em busca de néctar (Momose & Inoue 1993; Barros 1998; Vieira &
Shepherd 1999; Coombs et al. 2009; Jacobs et al. 2010; Horsburgh et
al. 2011). Estudos mais abrangentes de biologia da polinizagio em
comunidades de vespas que visitam flores (Clemente et al. 2012)
certamente ampliardo a lista de plantas efetivamente polinizadas
por esses insetos. Essas vespas sdo consideradas generalistas por
polinizarem flores pouco especializadas e visitadas por outros
grupos de insetos (Fig. 1A). Exemplos sfo Polygonum thunbergii Sieb.
et Zucc. (Polygonaceae) e Hedera helix L. (Araliaceae). Polygonum
thunbergii, no Japéo, é visitada por 64 espécies pertencentes a 30
familias de insetos. Dentre esses visitantes, vespas Vespidae foi o
segundo grupo mais abundante, sendo que 42% dos individuos
coletados carregavam grios de pdlen (Momose & Inoue 1993). Hedera
helix, na Inglaterra, é visitada por pelo menos 20 espécies de
insetos, sendo 55% desses visitantes vespas do género Vespula. Essas
vespas sdo provavelmente polinizadoras, pois apresentaram alta

frequéncia de visitas, taxas relativamente altas de forrageio e
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grande nUmero de gréos de pdlen sobre seus corpos (Jacobs et al.
2010).

Espécies de Asclepiadoideae (Apocynaceae) séo frequentemente
associadas a vespas. Vespas sociais da subfamilia Polistinae
forrageiam em flores visitadas por outros grupos de insetos.
Entretanto, devido a sua morfologia e seu comportamento de
forrageio, atuam como polinizadores mais efetivos (Vieira &
Shepherd 1999; Coombs et al. 2009). Polybia ignobilis é a espécie de
vespa polinizadora principal de quatro espécies simpatricas de
Oxypetalum no Brasil (Vieira & Shepherd 1999). Insetos de véarias
ordens foram observados visitando flores dessas espécies de
Oxypetaum, mas somente P, ignonilis transportava polinarias, que se
aderiam ao aparelho bucal quando introduzidos no tubo floral para
acessar o néctar. Na Africa do Sul, outra espécie de Asclepiadoideae,
Gomphocarpus physocarpus E. Mey. é polinizada por meio de um
sistema generalista de vespas composto por varias espécies dos
géneros Belonogaster e Polistes (Coombs et al. 2009). Diferente de
Oxypetalum, as polinarias de G. physocarpus se aderem ao ardlio do
inseto (= pequena almofada 1localizada entre as garras tarsais)
quando as vespas se agarram as flores para lamber o néctar dos
nectarios relativamente expostos dessa espécie de planta.

No entanto, €& recomendavel cautela ao considerar vespas
sociais como polinizadoras generalistas. Uma investigacido mais

aprofundada sobre o papel das fragrancias florais na atracdo de
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polinizadores especificos e da eficiéncia dos outros visitantes
florais como polinizadores pode revelar especializacdOes nessas
interacdes planta-inseto. Por outro 1lado, observacdes mais
detalhadas sdo fundamentais para validar a hipdtese de polinizagéio,
uma vez que alguns estudos usam dados indiretos, baseados no
comportamento de visitacido e na morfologia do inseto, para inferir
a eficiéncia da vespa como polinizadora (Barros 1998; Horsburgh et

al. 2011).
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3. Polinizadores especializados em plantas sem recurso

Plantas polinizadas por engano sinalizam a presenca de
recurso sem, no entanto, fornecé-lo ao polinizador. Estima-se que
aproximadamente 7500 espécies em 32 familias de angiospermas sio
polinizadas por engano. Destas, cerca de 6500 espécies pertencem &
familia Orchidaceae (Renner 2006). Se essas estimativas forem
corretas, pelo menos um terco das outras 1000 espécies pertencem ao
género Ficus. Apesar do grande numero de espécies polinizadas por
engano nesses dois grupos (aproximadamente 30% das orquideas e 50%
das figueiras), plantas sem recursos representam apenas 3,7% de
todas as espécies de angiospermas (Renner 2006).

A majoria das orquideas sem recurso polinizadas por vespas
emite atrativos que sinalizam oportunidade de acasalamento (i.e.,
engano sexual). Por outro lado, orquideas polinizadas por vespas que
sinalizam a presenca de alimento (i.e, engano de alimento) s&do muito
pouco relatadas, apesar desse tipo de engano ser o mais comum nas
orquideas polinizadas por abelhas (Jersdkova et al. 2006). Nas
figueiras o recurso oferecido as vespas é local para oviposicédo. Em
espécies monoicas a vespa deposita ovos em parte das flores
pistiladas e sementes s8o produzidas nas demais flores da
inflorescéncia. Em espécies ginodioicas as plantas femininas sio
polinizadas por engano, uma vez que sinalizam a presenca de recurso,
mas as flores sdo inacessiveis a oviposicdo (Weiblen 2002). Na

sequéncia sera abordada a polinizacdo por engano em orquideas. Os
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exemplos em figueiras serdo discutidos posteriormente no toépico

sobre polinizacdo em figueiras.

Figura 1. Vespas visitando flores. A - Synoeca sp. (Vespidae) em Hortia sp.
(Rutaceae). B ~ Lissopimpla excelsa (Ichneumonidae) copulando com o labelo de
Cryptostylis subulata (Orchidaceae). C - Hemipepsis capensis (Pompilidae) em

Eucomis comosa (Asparagaceae). D - Pseudomasaris vespoides (Vespidae: Masarinae)
em Penstemon sp. (Plantaginaceae). Crédito das fotos: A - Helena M. T. Silingardi; B
- Katy Dika; C - Adam Shuttleworth; D - Eric R. Eaton (bugeric.blogspot.com.br).
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3.1. Engano sexual

As orquideas polinizadas por engano sexual mimetizam fémeas
de insetos, atraindo assim machos que atuam como polinizadores ao
tentar copular com o labelo da flor. Os machos atraidos pelas pistas
falsas gastam tempo, oportunidades reais de acasalamentos e, as
vezes, esperma, sem receber recompensa alguma. O processo de atracédo
ocorre em duas etapas; inicialmente, os machos sido atraidos por
fragrancias que mimetizam feroménios sexuais das fémeas da mesma
espécie. Posteriormente, a curta distancia, a forma e as cores
florais, que podem se assemelhar as fémeas, atuam na orientacio dos
insetos (Gaskett 2011; Gaskett 2012).

Vespas das familias Sphecidae e Pompilidae polinizam por
engano orquideas dos géneros Disa na Africa do Sul. Na Australia a
maioria das espécies de orquideas polinizadas por engano sexual
explora vespas das familias Ichneumonidae (Fig. 1B), Scoliidae e
Tiphiidae (Gaskett 2011). Na América do Sul ha relato de polinizacio
do género Geoblasta por vespas da familia Scoliidae (Ciotek et al.
2006). Representantes do género Ophrys, na Europa, associados
principalmente a abelhas das familias Andrenidae, Colletidae,
Megachilidae e Apidae, séo também polinizados por vespas Scoliidae e
Sphecidae (Gaskett 2011; Tab. 1). Devido provavelmente ao mimetismo
quimico dos ferombénios sexuais, as espécies de orquideas polinizadas
por engano sexual exploram uma ou poucas espécies de vespas

polinizadoras, que podem ser diferentes em regides distintas. No
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entanto, em 2zonas de contato entre espécies alopatricas, as
orquideas podem atrair polinizadores de espécies filogeneticamente
proximas, devido a semelhanca dos semioquimicos utilizados, como
ocorre na Australia com as orquideas Chiloglottis trapeziformis
Fitzg. e C. valida D.L. Jones polinizadas pelas vespas Neozeleboria
cryptoides (Smith) e N. monticola Turner, respectivamente (Schiestl &

Peakall 2005).

Tabela 1. Familias de vespas envolvidas em polinizacido por engano

em Orchidaceae. Fonte: Gaskett (2011).

Familia de vespa  Ocorréncia Género de orquidea

Sphecidae Africa do Sul Disa

Pompilidae Africa do Sul Disa

Ichneumonidae Australia Cryptostylis

Scoliidae Australia Calochilus

Tiphiidae Australia Arthrochilus, Caladenia, Caleana,

Chiloglottis, Drakaea, Leporella,
Paracaleana, Spiculaea

Ichneumonidae Nova Zeléndia Cryptostylis
Scoliidae América do Sul Geoblasta
Scoliidae Europa Ophrys
Sphecidae Europa Ophrys

Vespas solitarias e parasitoides s&o os polinizadores mais
comumente relatados em orquideas polinizadas por engano sexual. Tal
fato parece estar relacionado a varias caracteristicas do sistema
de acasalamento dessas vespas, que facilitariam ou funcionariam
como pré-adaptacdes a exploracido pelas orquideas (Gaskett 2011).
Machos de espécies de vespas solitarias sfo, em geral, facilmente

atraidos por feromdénios sexuais transportados pelo ar, além de
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serem bastante vigilantes e responderem prontamente aos feroménios
femininos. Como as fémeas de vespas em geral s&o mondgamas ou
apresentam maior chance de ser fertilizadas no primeiro
acasalamento, ha forte pressio seletiva nos machos para que
localizem rapidamente e acasalem fémeas virgens. Assim, as orquideas
se beneficiam dessas caracteristicas dos machos de vespas, que
resultam em wuma predisposicido a acasalamentos indiscriminados
(Gaskett 2011).

O custo do engano sexual para os insetos e a evolugdo da
capacidade dos machos em discriminar os falsos sinais sdo temas de
debate (Schiestl 2004; Renner 2006). Para abordar tais temas é
necessario explicitar a escala biolégica em questdo, i.e, nivel de
individuo ou espécie. Em nivel de espécie, as orquideas polinizadas
por engano provavelmente influenciam pouco a evolugido de seus
polinizadores, uma vez que ndo oferecem beneficios aos insetos e, na
maioria das vezes, ndo geram custos aparentes aos seus
polinizadores (Gaskett 2011). O custo para a espécie polinizadora é
improvavel, pois as orquideas sio geralmente raras ou florescem
esporadicamente. Além disso, nem todos os insetos que encontram uma
orquidea sdo enganados pelos falsos sinais. Assim, muitos individuos
da espécie nunca ou raramente encontram uma orquidea, fazendo que
o beneficio em responder prontamente aos atrativos sexuais e
garantir varios acasalamentos com fémeas reais seria maior que os

custos potenciais de copular ocasionalmente com flores de orquideas
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(Gaskett 2011). No entanto, o acasalamento com orquideas pode ter
impacto negativo para o individuo se o polinizador preferir
orquideas a fémeas reais, ou se os falsos sinais emitidos pelas
orquideas interferirem na capacidade de localizar fémeas reais.
Ainda, o sucesso de acasalamentos futuros pode ser comprometido se

a copula com o labelo floral levar a ejaculacéo (Gaskett 2011).
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3.2. Engano de alimento

Enquanto orquideas polinizadas por vespas por engano sexual
exploram principalmente insetos machos de espécies solitarias, as
orquideas que sinalizam pistas falsas de alimento s&o polinizadas
por fémeas de espécies sociais de vespas.

Poucas espécies de orquideas exploram vespas por meio de
falsos atrativos que sinalizam a presenca de alimento. Até o
momento esse tipo de polinizacédo é relatado em apenas trés espécies
de orquideas - Coelogyne fimbriata Lindl., Dendrobium sinense Tang
& F.T. Wang e Steveniella satyrioides (Steven) Schltr. (Nazarov 1995;
Brodmann et al. 2009; Cheng et al. 2009) - muito embora este
mecanismo seja o mais comum de polinizagdo por engano em orquideas
que exploram abelhas (Jersdkovi et al. 2006). A diferenca no numero
de espécies de orquideas que exploram esses dois grupos de insetos
pode estar relacionado ao tipo de recurso buscado por abelhas e
vespas. As abelhas geralmente visitam flores de orquideas em busca
de recursos florais tais como néctar, 6leo e pdlen, e provavelmente
sofrem forte pressido seletiva para responderem a sinais gerais de
recurso floral, tais como forma da inflorescéncia, cor da flor,
fragrincia e guia de néctar (Jersdkovd et al. 2006). As vespas,
entretanto, forrageiam por néctar para alimentacido do inseto
adulto e por artrdopodos para aprovisionamento de suas larvas. O
interesse por recursos tdo contrastantes exigiria uma forma de

sinalizacdo mais complexa por parte da planta, a qual seria
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selecionada apenas em situacbes em que os beneficios superassem os
custos da sinalizacdo. De fato, as orquideas que exploram vespas por
engano de alimento emitem tanto sinais que mimetizam a presenca de
presas (Nazarov 1995 Brodmann et al. 2009) como recursos florais
(Cheng et al. 2009). Deste modo, nem todos os casos de polinizacdo por
engano de alimento em vespas se encaixam na definicido de engano
generalizado de alimento (sensu Jersdkova et al. 2006), a qual é
baseada na sinalizacdo de recursos florais gerais. Nazarov (1995)
define o mecanismo de engano de alimento em vespas como “sindrome
da falsa presa” no entanto esse termo ndo tem sido mencionado em
trabalhos mais recentes (Jersikova et al. 2006).

O primeiro relato de polinizagdo por engano de alimento
envolvendo vespas foli em Steveniella satyrioides na Crimeia
(Nazarov 1995). Essa orquidea sem recurso é polinizada por duas
espécies de vespas, Paravespula vulgaris L. e Dolichovespula
sylvestris (Scopoli). A base do labelo floral apresenta coloragio
vermelho-amarronzada que, provavelmente, mimetiza um pedaco de
presa animal. As vespas das duas espécies mordem a base do labelo,
aparentemente tentando remover fragmentos dos +tecidos. Nesse
processo pressionam a coluna da flor e a polinias se aderem a face
do inseto. Ainda, parecem procurar por néctar, introduzindo a cabeca
no espordo da flor. As flores de Coelogyne fimbriata, por outro
lado, apresentam coloracéo verde-amarelada, tipica de orquideas

polinizadas por vespas, mas ndo produzem néctar ou outra forma de
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recurso. Essa espécie parece explorar a grande demanda de
carboidrato das vespas sociais, emitindo fragrancias florais que
mimetizam o cheiro de fontes de carboidratos, como frutos e flores
de outras plantas (Cheng et al. 2009). Um exemplo do nivel de
complexidade que pode ser selecionado na polinizagdo por engano de
alimento é a forma de atracfo do polinizador de Dendrobium sinense,
uma espécie de orquidea endémica da ilha de Hainan (China). As
flores de D, sinense emitem, além de fragrancias florais tipicas,
compostos presentes no feroménio de alarme de abelhas meliferas
asidticas (4pis cerana) e européias (4. mellifera). Esses compostos
séo atrativos as fémeas da vespa social Vespa bicolor Fabricius, que
atuam como ©polinizadoras. Como as fémeas de V. Dbicolor
frequentemente cagam abelhas para alimentar suas larvas, sugere-se
que as flores de 0. sinense mimetizam feromdénios de alarme de
abelhas meliferas para atrair vespas predadoras que atuariam como
polinizadoras (Brodmann et al. 2009). De fato, Brodmann et al. (2009)
observaram que essas vespas ndo pousavam sSobre as flores como
fazem outros insetos polinizadores, mas desferiam botes rapidos
sobre o centro de coloracdo vermelha do labelo floral, assemelhando-
se ao comportamento de ataque a uma presa. Nesses ataques as flores,

as polinias sdo depositadas no pronoto do inseto.
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L, Polinizadores especializados em plantas com recursos

Embora relativamente pouco representadas em numero de
espécies, alguns grupos de vespas que polinizam flores com recursos
apresentam adaptacbes extremamente especializadas relacionadas a
polinizacdo. Espécies do género Hemipepsis (Pompilidae) polinizam
flores com morfologia pouco especializada, obtendo néctar como
recurso, de forma semelhante as vespas polinizadoras generalistas.
No entanto, a forma de atracido desses insetos por meio de
substancias volateis é  Dbastante especializada, tornando-as
polinizadores exclusivos em espécies de Apocynaceae, Asparagaceae e
Orchidaceae (Johnson 2005  Shuttleworth & Johnson  2009a;
Shuttleworth & Johnson 2009c). Apesar de a maioria das espécies de
vespas solitarias utilizarem presas animais para alimentar suas
larvas, vespas polinizadoras da subfamilia Masarinae (Vespidae)
apresentam adaptacdes morfoldogicas e comportamentais para a coleta
de néctar e pdlen wusados para aprovisionar seus ninhos,
assemelhando-se em varios aspectos ao regime alimentar das abelhas
(Gess 1996). Local para oviposicio e desenvolvimento da prole sio as
formas de recurso oferecido pelas plantas do género Ficus as vespas
da familia Agaonidae (Weiblen 2002), as quais constituem, certamente,
o grupo mais especializado dentre as vespas polinizadoras. Esses
grupos de vespas polinizadoras sdo abordados em maior detalhe na

sequéncia.
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k.1, Vespas Hemipepsis (Pompilidae)

Algumas espécies das familias Apocynaceae (Asclepiadoideae),
Asparagaceae e Orchidaceae na Africa do Sul formam uma guilda que
apresenta elevado nivel de especializacdo funcional, com a maioria
de seus membros polinizados exclusivamente por vespas solitarias do
género Hemipepsis (Fig. 1C, Tab. 2). As espécies dessa guilda
apresentam flores com morfologia pouco especializada, de coloracio
palida-esverdeada ou branco-amarronzado, sempre com manchas
avermelhadas, cheiro agridoce e néctar exposto (Shuttleworth &

Johnson 2012).

Tabela 1. Géneros de plantas polinizadas por vespas Hemipepsis

(Pompilidae) na Africa do Sul. Fonte: Shuttleworth & Johnson (2012).

Familia Género (n° de espécies)
Apocynaceae: Asclepias (1)
Asclepiadoideae Aspidoglossum (1)
Miraglossum (3)
Pachycarpus (6)
Periglossum (1)
Xysmalobium (3)

Woodia (2)
Asparagaceae Eucomis (3)
Orchidaceae Disa (2)

Satyrium (1)

O néctar das flores da guilda polinizada por vespas
Hemipepsis, por ser exposto, & potencialmente acessivel a outros
grupos de visitantes florais. No entanto, as vespas polinizadoras

séo atraidas seletivamente por fragréncias florais. Experimentos de
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escolha conduzidos em campo e com tubos em Y em laboratério
demonstraram que os polinizadores de Pachycarpus grandiflorus (L.
f.) E. Mey. e Eucomis spp. sdo atraidos pela fragréancia floral e néo
pelo pistas visuais (Shuttleworth & Johnson 2009a; Shuttleworth &
Johnson 2009c¢). A palatabilidade do néctar, pelo menos em algumas
espécies de Apocynaceae, exerce um papel na selecdo das espécies
polinizadoras. Em experimentos realizados Shuttleworth & Johnson (
2006; 2009c), néctar de Pachycarpus e uma solucdo acucarada de
mesma concentracido foram oferecidos a abelhas Apis mellifera. As
abelhas consumiram a solucdo agucarada, mas rejeitaram o néctar,
sugerindo que a composicdo do néctar funciona com filtro aos
visitantes florais. Entretanto, outras apocinaceas do género
Xysmalobium, também polinizadas por vespas Hemipepsis, parecem ter
néctar mais palativel a outros insetos (Shuttleworth & Johnson
2009b). De fato, Xysmalobium é visitada por um espectro mais amplo
de insetos néo-polinizadores, reforcando a hipétese de que a
impalatabilidade do néctar exerce a funcdo importante de limitar
as visitas de pilhadores de néctar (Shuttleworth & Johnson 2009c).
As vespas Hemipepsis constituem um excelente modelo para o
estudo do papel de caracteres nido morfoldgicos na especializacgio de
sistemas de polinizacido (Shuttleworth & Johnson 2009c¢), contrastando
aos casos em que a especializacio se da por meio de +tracos
morfolégicas da flor. Ilustram estes Ultimos casos as moscas

Moegistorhynchus  longirostris  Wiedemann, que  possuem as
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probdéscides mais longas dentre os dipteros (60 a 100 mm de
comprimento), e polinizam exclusivamente plantas com flores
tubulares de tamanho correspondente (Johnson & Steiner 2000). Assim,
a investigacdo do papel de substiancias quimicas na selecédo de
polinizadores em plantas polinizadas por vespas é um campo
promissor e podera revelar especializacdes despercebidas em sistemas
considerados generalistas com base apenas na morfologia floral e

nos padrdes de visitacgio.
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L,2, Vespa de pdlen
Em Vespidae, a subfamilia Masarinae (“masarine”) é o grupo
mais estreitamente associado a plantas com flores, sendo,
provavelmente, o polinizador principal em varias espécies. A
morfologia das vespas de pdlen e o seu comportamento séo, em geral,
compativeis com a forma das flores que visitam e potencialmente
adequados para a efetivacio da polinizacio (Gess 1996). No entanto,
esse grupo de insetos tem sido amplamente negligenciado em estudos
formais de biologia da polinizacido. O papel como polinizadores em
potencial é inferido a partir de informacdes indiretas de visitacéo
floral e presenca de pdlen sobre o corpo desses insetos. Deste modo,
o mecanismo de polinizagdo por essas vespas permanece um campo
aberto para investigacgoes.
Masarinae distribui-se por todo o globo entre as latitudes 50°N
e S, exceto no leste da América do Norte e leste e sul da Asia (Fig.
2). 0s registros sdo concentrados no Mediterrdaneo e em A&reas
temperadas, semi-aridas quentes ou aridas fora da faixa tropical.
Assim, nota-se que essas vespas preferem areas de clima mais quente,
com pluviosidade relativamente baixa, dominadas por vegetacio
aberta e cespitosa. A subfamilia é dividida em duas tribos,
Gayellini, vrestrita a regido Neotropical e Masarini, com
distribuicdo mais ampla, nas regides Neartica, Neotropical,
Paleartica, Afrotropical e Australiana (Gess 1992). Sdo descritas

cerca de 300 espécies de Masarinae, sendo metade endémica do sul da

30



Africa. No Neotrépico sdo conhecidas 23 espécies incluidas em quatro
géneros [Masarini: Ceramiopsis Zavattari e Trimeria de Saussure,
Gayellini: Gayella Spinola e Paramasaris Cameron). No Brasil séo
descritas nove espécies (Ceramiopsis gestroi Zavattari, C.
paraguayensis Bertoni, Paramasaris brasiliensis Giordani Soika, P.
richardsi (Giordani Soika), Trimeria americana (de Saussure), T,
bequaerti Willink, T. howardi Bertoni, 7. robusta Hermes & Melo, e T.

rubra Hermes & Melo; Hermes & Garcete-Barrett ( 2009)].

Figura 2. Distribuicio geografica de Masarinae. Fonte: Gess (1992).
Reproduzido com permissédo de John Wiley & Sons, Inc.

Essas vespas representam o Unico grupo dentro da familia
Vespidae que coleta pdlen e néctar para alimentar suas larvas.
Nesse aspecto, sdo consideradas funcionalmente equivalentes a

abelhas, uma vez que o hadbito alimentar de aprovisionar larvas com
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pdlen e néctar evoluiu paralelamente ao deste grupo. O pdlen
utilizado para alimentar a prole é transportado no papo do inseto
e, portanto, ndo disponivel para a polinizacdo. Sendo assim, a
polinizacdo é efetivada com o pdlen que fica aderido sobre o corpo
da vespa durante a visitacido floral (Fig. 1D). Masarinae s&o vespas
solitarias com metamorfose completa: ovo-larva-pupa-adulto. As
fases de ovo a pupa ficam confinadas em células em ninhos
multicelulares, escavados no solo ou construidos externamente sobre
rochas, ramos de plantas ou buracos pré-existentes. No entanto,
algumas espécies do género Quartinia constroem o ninho dentro de
conchas de caramujos (Mollusca: Gasteropoda). Para a construcio dos
ninhos as vespas usam &agua, néctar ou seda como cimento. Assim,
muitas espécies sdo coletoras de adgua. Uma vez construido o ninho, a
fémea deposita um ovo por célula e, na sequéncia, a provisiona com
um macerado de néctar e pdlen que servira de alimento para a larva.
A fase de pré-pupa entra em diapausa e a mudanca para os estadios
de pupa e adulto ocorrem na proxima primavera ou verido, podendo em
alguns casos esse periodo se estender por alguns anos. Mais detalhes
da histéria natural desse grupo de insetos sio descritos em Gess (
1996) e Gess & Gess ( 2010).

Vespas de pdlen sdo bastante adaptadas para forragear néctar
floral. Enquanto as vespas em geral possuem linguas relativamente
curtas, a maioria das espécies de masarine apresenta linguas

relativamente longas - algumas tdo extensas quanto o comprimento
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do corpo. Consequentemente, séo capazes de obter néctar de um amplo
espectro de formas de flores (Gess 1996). Em relacdo as plantas
utilizadas, as vespas de pdlen sfo em geral mais oligdéfagas (i.e.
usam um numero restrito de grupos de plantas) que abelhas e outros
grupos de vespas (Gess & Gess 2004). Um caso extremo ocorre em uma
espécie de Crassulaceae endémica da Africa do Sul, Tylecodon hallii
(Tolken) Tolken. Esta espécie parece ser visitada exclusivamente por
Masarina tylecodoni Gess, que apresenta morfologia e comportamento
compativeis & polinizacido (Gess et al. 1997).

A polinizagido por vespas masarine se enquadra na sindrome de
melitofilia. No entanto, as flores frequentemente visitadas por
vespas de pdlen ndo séo igualmente associadas a abelhas (Gess & Gess
2004), sugerindo que essas flores apresentam caracteristicas
particulares mais relacionadas a visitagdo por vespas de pdlen. O
espectro de formas das flores preferencialmente wutilizado por
masarine é relativamente amplo, devido a diversidade de espécies
visitadas. Porém, algumas caracteristicas gerais podem ser
reconhecidas (Gess 1996): antese diurnas; coloracdo clara; odor
acucarado (nenhuma visita foi registrada em flores com odores
frutoso ou putrido); forma geralmente tubular, com flores isoladas
ou agregadas em capitulos (Asteraceae), ou altamente diferenciada
(Leguminosae); néctar diluido e oculto (protegido de evaporacio) na

flor.
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As familias de plantas preferencialmente associadas a vespas
de pdlen variam de acordo com as regides biogeograficas (Gess 1992):
Australasia: Myrtaceae e Goodeniaceae; Neartico: Scrophulariaceae e
Hydrophyllaceae; Afrotrdopico: Aizoaceae, Asteraceae, Campanulaceae,
Scrophulariaceae e Leguminosae (tribo Crotalarieae) A maior
diversidade no Afrotrdopico deve-se provavelmente a maior
concentracédo de estudos nessa regifo. Dados das regides Neotropical
e Paleartica sdo escassos, mas ha registros em Verbenaceae,
Asteraceae e Leguminosae no Neotrépico e Asteraceae no Paleartico

(Gess 1992; Mechi 1999).
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L,3. Vespas de figo
L.3.1. Diversidade e biologia basica

Em alguns grupos de plantas a recompensa aos polinizadores é a
oferta de local para oviposicido e desenvolvimento da prole (nursery
pollination). Essa forma de recompensa é conhecida em 12 familias de
angiospermas e uma de gimnosperma (Dufay & Anstett 2003). Apesar de
amplamente distribuido entre os grupos de plantas, o local de
oviposicdo como recurso é melhor conhecido em Ficus (Moraceae) e
Yucca (Agavaceae - Baker 1986). Insetos das ordens Coleoptera e
Lepidoptera sido os polinizadores mais frequentes nesse tipo de
mutualismo, associando-se a oito familias de plantas (Dufay &
Anstett 2003). Na ordem Hymenoptera, a familia Agaonidae é o Gnico
grupo envolvido nesse mecanismo de polinizagdo, compreendendo os
polinizadores exclusivos das figueiras.

Existem aproximadamente 750 espécies de Ficus (Moraceae) com
distribuicdo pantropical. Cada espécie de Ficus é polinizada por uma
ou poucas espécies de vespa (Ramirez 1970; Kjellberg et al. 2005). Nas
Américas ocorrem cerca de 140 espécies de figueiras, pertencentes as
secdes Americana e Pharmacosycea (Berg 1989). No Brasil séo
conhecidas aproximadamente 60 espécies (Carauta 1989). O género é
caracterizado por uma inflorescéncia globosa denominada sicénio (ou

figo), no interior da qual as flores estdo inseridas (Fig. 3A).
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Figura 3
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Figura 3. Biologia reprodutiva e relacgdes filogenéticas em Ficus. A - corte
longitudinal de um sicénio de F. benguetensis MWMerr. mostrando as flores
pistiladas, o sinestigma (se) e o ostiolo (0s). B - fémea polinizadora ativa de F.
pertusa L. f. (secio Americana); em destaque o bolso toricico preenchido de pdlen. C
- perna posterior da polinizadora ativa de F. pertusa a esquerda, com cerdas na
coxa (seta); perna posterior da polinizadora passiva de F. maxima Mill. (secéo
Pharmacosycea) a direita, sem cerdas na coxa (seta). D - vespa polinizadora de F.
luschnathiana (Miq.) Miq. (secdo Americana) com o ovipositor inserido pelo estigma
da flor (seta). E - detalhe da cavidade de um sicénio de F. adhatodifolia Schott ex
Spreng. polinizado passivamente, mostrando flores de estilete mais longo (el) e
flores de estilete mais curto (ec). F - filogenia molecular de Ficus incluindo
representantes de todas os subgéneros e seg¢des. O tamanho da base dos tri&ngulos
é proporcional ao numero de espécies no grupo representado (modificado de Cruaud
et al. 2012). Crédito das fotos: A, D-E - Finn Kjellberg; B-C - Alison G. Nazareno.
Aproximadamente metade das espécies de Ficus é monoica, com
flores pistiladas e estaminadas no mesmo figo. As demais sé&o
estruturalmente ginodioicas, mas funcionalmente dioicas (Kjellberg
et al. 2005). As flores pistiladas nas espécies monoicas sdo
arranjadas de forma mais compacta dentro do sicénio, ficando os
ovarios dispostos em camadas. Como os estigmas das flores ficam mais
ou menos no mesmo nivel na cavidade do sicénio, as flores com
ovarios mais préximos a parede do figo apresentam estiletes longos
e as mais proximas da cavidade do sicénio possuem estiletes mais
curtos. Nas espécies funcionalmente dioicas, o arranjo das flores é
menos complexo, formando uma Unica camada de flores (Basso-Alves et
al. 2013). O mecanismo da polinizacdo varia um pouco entre espécies
monoicas e dioicas, mas apresenta caracteristicas basicas em comum.
Nas espécies monoicas fémeas polinizadoras, fecundadas e carregadas

de pdlen, sdo atraidas por substancias volateis liberadas por

sicdénios receptivos (Grison-Pigé et al. 2002). As vespas adentram a
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inflorescéncia através de wuma abertura denominada ostiolo,
polinizam as flores pistiladas e depositam ovos preferencialmente
nos ovarios das flores de estilete curto, inserindo o ovipositor
através do estilete floral e posicionando o ovo exatamente entre o
nucelo e o tegumento interno do ovario (Fig. 4A-B). As flores que
recebem ovos formam galhas, nas quais a prole de vespas se
desenvolve no lugar dos frutos. Os frutos, por sua vez, sdo
geralmente produzidos pelas flores de estiletes mais longos.
Algumas semanas depois, pouco antes do amadurecimento do sicbnio, a
prole de vespas completa seu desenvolvimento. Os primeiros a
emergir s8o os machos, que sdo apteros e tém suas atividades
restritas ao interior do sicbnio. Os machos localizam e copulam as
fémeas, que ainda estido em suas galhas. As fémeas fecundadas
emergem, coletam o pdlen (em algumas espécies, as fémeas ndo coletam
o pdlen, transportando-o passivamente sobre o corpo) e abandonam o
sicénio em busca de uma Aarvore com sicénios receptivos (Galil &
Eisikowitch 1968). Posteriormente, os sicénios completam seu
amadurecimento, tornando-se atrativos para varias espécies de
vertebrados frugivoros que atuam como dispersores (Shanahan et al.
2001).

As espécies funcionalmente dioicas apresentam plantas cujos
figos contém apenas flores pistiladas (planta funcionalmente
feminina). Ao entrar em um figo deste tipo, a vespa deposita o pdlen

(ativa ou passivamente, dependendo da espécie), mas ndo consegue
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depositar seus ovos, uma vez que essas flores possuem estiletes
muito longos que impedem o acesso do ovipositor ao local adequado no
ovario. Desse modo, as flores nos sicénios das plantas femininas séo
polinizadas por engano, pois as vespas sdo atraldas pela sinalizacéo
falsa de recurso. A produgido de pdlen, por sua vez, é realizada nas
plantas funcionalmente masculinas que tém figos com os dois tipos
de flores (pistiladas e estaminadas). Essas plantas, embora
hermafroditas, s6 desempenham a funcido de producido de pdlen, pois
suas flores nado produzem sementes. Os estiletes sdo curtos,
permitindo a deposicdo de ovos nos ovarios de todas as flores. O
final do desenvolvimento da prole de vespas coincide com o
amadurecimento das flores estaminadas (do modo descrito para as
espécies monoicas), fazendo com que as vespas recém-emergidas
transportem o pdlen até outras plantas. Vale notar que parte dessas
vespas encontrara arvores masculinas e terad sucesso em procriar;
outra parte, no entanto, ird encontrar plantas femininas, nas quais

realizari apenas polinizacido (Weiblen et al. 2001).

L,3.2. Dispersdo do pdlen e polinizacio

A disperséo do pdlen pelas vespas de figo & uma etapa critica
da interagdo, ©pois a fase adulta desses insetos dura
aproximadamente um dia (Kjellberg et al. 1988). Apesar dessa
limitacdo temporal, as vespas polinizadoras conseguem dispersar o

poélen a distéincias bastante longas para os padrdes das plantas
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polinizadas por insetos. De fato, dados moleculares estimam que a
vespa polinizadora de Ficus sycomorus L. pode viajar até 160 km e
polinizar flores de outra figueira da mesma espécie (Ahmed et al.
2009). Essa distancia excepcional é atingida por um mecanismo de
dispersdo mediado pelo vento. As vespas sdo carregadas a longa
distancia pelo vento acima da copa da floresta. Ao detectar a
fragrancia floral especifica de sua figueira hospedeira, a vespa
voa ativamente em direcéo a arvore com figos receptivos e realiza a
polinizacdo (Compton et al. 2000; Harrison 2003). Desta forma, as
figueiras evoluiram uma inovagido singular de dispersido do pdlen,
combinando o transporte pelo vento e a quimiotaxia das vespas para
superar as limitagdes da Dbaixa densidade populacional na
reproducido sexual.

A maioria das espécies de vespas de figo poliniza ativamente as
flores, como resultado de uma combinacio de adaptagdes morfolédgicas
e comportamentais (Kjellberg et al. 2001). As vespas polinizadoras
ativas possuem estruturas no térax em forma de bolso que tem a
funcido de armazenar o pdlen coletado ativamente das anteras. Essas
vespas possuem ainda cerdas em formato de pente nas coxas
posteriores que sdo usadas para manipular o pdlen no processo de
coleta (Fig. 3B-C). Ao entrar em um figo com flores receptivas, as
polinizadoras usam as pernas posteriores para retirar o pdlen dos
bolsos +toracicos e deposita-lo sobre os estigmas florais. Na

sequéncia, a vespa insere o ovipositor através do estilete (Fig. 3D) e
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deposita um ovo no ovario da flor (Kjellberg et al. 2001). A
polinizadora geralmente deposita ovos nas flores que polinizou,
fazendo com que se desenvolvam em galhas. A produgdo de sementes
nas figueiras monoicas, por sua vez, ocorre em flores de estiletes
mais longos, nas quais a vespa evita depositar ovos(Anstett 2001), ou
nas flores proéximas, devido ao comportamento dos tubos polinicos
que, no decorrer do seu crescimento, atingem flores vizinhas
(Jousselin & Kjellberg 2001). Este comportamento é facilitado pelo
arranjo espacial dos estigmas nos sicOnios polinizados ativamente,
que formam uma plataforma mais ou menos coesa (sinestigma). Assim,
sugere-se que o sinestigma evoluiu pela pressido do comportamento de
oviposigdo das vespas polinizadoras ativas (Jousselin & Kjellberg
2001).

Cerca de um terco das espécies de vespas de figo, no entanto,
polinizam as flores passivamente, ndo apresentando tais adaptacdes
morfoldgicas e comportamentais (Fig. 3C). O numero de flores
estaminadas é maior nas espécies polinizadas passivamente, fazendo
com que o pdlen se espalhe por todo o interior do sicénio e recubra
o corpo das vespas ao emergirem de suas galhas. Essa diferenca é
percebida na razdo antera:dvulo dos sicénios, sendo em média 0,6 nas
espécies de polinizacido passiva e 0,08 nas espécies de polinizacio
ativa (Kjellberg et al. 2001). A producio de vespas e sementes nos
sicénios de espécies monoicas polinizadas passivamente é

determinada pela especializagio morfoldgica dos estiletes e estigmas
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das flores, como ocorre em espécies da segdo Pharmacosycea
(Jousselin et al. 2004). As flores de estilete mais curto, cujos
ovarios ficam mais proéximos ao lumen do sicbénio, tém estigma plano
e sdo preferencialmente usadas pelas vespas para deposicdo de ovos,
ao passo que as flores de estilete mais longo (ovarios mais préximos
a parede do figo) sfo preferencialmente polinizadas e mais
especializadas na producgido de sementes. Essas flores apresentam
estigma bifurcado, com ramos alongados que se projetam como pincel
no interior do figo (Fig. 3E), facilitando a transferéncia passiva do
pdlen do corpo da vespa para a superficie estigmatica (Jousselin et

al. 2004).

L.3.3. Custos da polinizacio

Local para oviposicéo é, em muitos casos, um recurso de custo
relativamente elevado para a planta, principalmente em Ficus e
Yuceca, cujas plantas oferecem ovarios para o desenvolvimento da
prole do polinizador (Dufay & Anstett 2003). O custo para a planta
nesses sistemas afeta mais diretamente seu sucesso reprodutivo, pois
o desenvolvimento da prole do polinizador ocorre as custas de
ovarios que potencialmente gerariam sementes. Quanto ao
polinizador, seu custo na interacdo pode ser alto, se envolver
investimento em comportamentos especializados, tal qual nas
polinizadoras ativas. Questiona-se como o comportamento ativo de

polinizacdo evoluiu e se mantém na maioria das espécies de vespas
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de figo, uma vez que a polinizacdo passiva ndo envolveria custos
relacionados a coleta e deposicdo de pdlen. A resposta esta
provavelmente na qualidade do recurso para desenvolvimento da
prole. Estudos experimentais em figueiras polinizadas ativamente
demonstraram que a mortalidade larval das vespas é maior em
sicénios ndo polinizados (Jousselin et al. 2003a; Tarachai et al.
2008). Um estudo do desenvolvimento da larva e da galha de uma
espécie polinizada ativamente (Ficus citrifolia Mill.) revelou o
mecanismo que favorece o desenvolvimento larval do polinizador
Pegoscapus sp. em flores polinizadas (Jansen-Gonzalez et al. 2012).
Ao longo do desenvolvimento da galha a larva de Pegoscapus Sp.
apresenta duas estratégias alimentares contrastantes. As larvas,
nos dois primeiros estidgios de desenvolvimento, comportam-se como
parasitas do ovario da flor, permanecendo préximos ao local de
deposicédo do ovo (perto da entrada do canal estilar), alimentando-se
do nucelo (Fig. 4A-B). Na +transicdo do segundo para o terceiro
estadio, a larva migra para a regido micropilar, onde o embrido da
planta estava localizado, € passa a se alimentar do endosperma
hipertrofiado (Fig. 5A-B). Nessa fase o embrifo da planta desaparece,
sendo provavelmente consumido pela larva. Assim, larvas de vespas
que polinizam ativamente parecem depender da embriogénese da
planta, em particular do endosperma resultante da fertilizacgdo. Isso

explicaria porque a polinizacéo seria pré-requisito para a producio
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de galhas de alta qualidade nutricional (Jansen-Gonzalez et al.

2012).

L34, Evolucdo do mutualismo Ficus-vespas

Além da discusséio sobre os custos e beneficios dos mecanismos
ativo e passivo de polinizacdo, a propria evolucéo e manutencédo do
mutualismo Ficus-vespa tem sido assunto de debate pelos bidlogos. O
desenvolvimento de técnicas de reconstrucéo filogenética baseadas
em dados moleculares no final do século XX possibilitou a
investigacdo formal dos processos evolutivos nesse mutualismo,
especificamente na tentativa de responder se a interacdo Ficus-
vespas polinizadora surgiu por meio de processos co-evolutivos
(Lopez-Vaamonde et al. 2001; Machado et al. 2001; Jousselin et al.
2003b; Weiblen 2004). A comparacdo de filogenias de espécies de Ficus
e de suas vespas polinizadoras revelou algumas incongruéncias em
ramos terminais e no tempo de divergéncia nos dois grupos, néo
apoiando, assim, a hipétese de co-evolucéo sensu stricto. No entanto,
em nivel mais amplo, existe boa correspondéncia na divergéncia dos
géneros de vespas polinizadoras e secdes ou subsecdes de Ficus,
sugerindo que planta e inseto codiversificaram (Cruaud et al. 2012;
Fig 3F). De fato, cada secdo de Ficus é, em geral, polinizada por um
género particular de Agaonidae (Fig. 3F). Evidéncias maltiplas
(biogeografia, padrdes de diversificacio e registros fdsseis) apontam

que as figueiras e as vespas de figo tiveram origem na Eurasia ha
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aproximadamente 75 milhdes de anos e, posteriormente, dispersaram-
se e codiversificaram em outros continentes, representando assim o
Unico caso conhecido de codiversificacdo a longo prazo em uma
interacdo planta-inseto (Cruaud et al. 2012). A diversificacdo das
figueiras hemi-epifitas (subgénero Urostigma) ilustra bem o cenério
de codiversificacdo do género. O ancestral das figueiras hemi-
epifitas surgiu provavelmente ha 50 milhdes de anos durante um
periodo de aquecimento global. Um clado, provavelmente ocorrendo na
Eurasia, dispersou-se para a India e o sudeste asiatico, originando
a secdo Conosycea, e para a Australadsia para formar a segdo
Malvanthera hi aproximadamente 50-43 milhdes de anos. Outro clado
teria se dispersado para a Africa, originando a secio Galoglychia, e
para a América do Sul, formando a secéo Americana, had cerca de 38-
32 milhdes de anos. Atualmente cada continente tropical tem sua
propria radiacido de figueiras hemi-epifitas (Cruaud et al. 2012). A
codiversificagdo no mutualismo planta e inseto abriu novas
oportunidades evolutivas, influenciando outros grupos de
organismos, tornando importante o papel das figueiras no
funcionamento de ecossistemas tropicais, por fornecerem alimento e
abrigo a quase todas as classes de animais terrestres (por exemplo,

aves, mamiferos, répteis, insetos, 4caros e nematdides).
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Figura 4. Secdes longitudinais de estigios iniciais de galhas e sementes de Ficus
citrifolia. A - Viséo geral da galha. B - Detalhe mostrando o ovo entre o nucelo e
tegumento interno; C - Visdo geral da semente de mesma idade que as segbes A-B. D
- Detalhe da regiZfo delimitada em C. e = ovo, ec = cavidade embrionaria, en =
endocarpo, ex = exocarpo, it = tegumento interno, nu = nucelo, ot = tegumento
externo. Escalas: A, C = 0,2 mm; B, D = 0,1 mm. Imagens extraidas de Jansen-Gonzalez
et al. (2012).
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Figura 5. Secdes longitudinais de estagios avancados de galhas e sementes de
Ficus citrifolia. A - galha com larva de 3° instar e endosperma hipertrofiado. B -
Detalhe mostrando a larva e o endosperma hipertrofiado. C - semente de mesma
idade que a segdo A. D - Detalhe da regido delimitada em C. ed = endosperma, en
endocarpo, ex = exocarpo, it = tegumento interno, I = larva, mes = mesoderme, nu
nucelo, ot = tegumento externo. Escalas: A e C = 0,5 mm; B e D = 0,05 mm. Imagens
extraidas de Jansen-Gonzalez et al. (2012).
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5. Conclusdes

As vespas se destacam por participar de uma grande
diversidade de mecanismos de polinizacido, desempenhando um papel
importante na reproducido de muitas espécies de plantas. Para fins
didaticos as vespas polinizadoras podem ser classificadas em
polinizadores generalistas, polinizadores especializados em plantas
sem recursos (polinizacdo por engano) e polinizadores especializados
em plantas com recursos. As recompensas ao polinizador, quando
ofertadas, € o néctar para alimentacido do inseto adulto, o néctar e
pdlen para alimentacio da prole (vespas de pdlen) ou o local para
desenvolvimento da prole (vespas de figo). Nos sistemas de
polinizagcdo mais especializados, as plantas parecem explorar a
capacidade olfativa bem desenvolvida nas vespas, por meio de
fragrancias florais atrativas a longa distancia. A polinizacdo das
figueiras por vespas Agaonidae representa um caso extremo de
codiversificacdo planta-polinizador, a qual +teve origem ha
aproximadamente 75 milhGes de anos na Eurasia. Essa interacio
apresenta uma inovacdo singular de dispersdo do pdlen (transporte
pelo vento + quimiotaxia das vespas), que certamente abriu
oportunidades evolutivas, fazendo com que as figueiras se

dispersassem excepcionalmente por todos os continentes.
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