ESTRATEGIAS DE SOBREVIVENCIA DE INVERTEBRADOS
TERRESTRES EM FLORESTAS INUNDAVEIS DA AMAZONIA
CENTRAL: UMA RESPOSTA A INUNDACAO DE LONGO PERIODO

Joachim ADIS!

RESUMO — As florestas inunddveis na Amazdnia Central e suas margens adjacentes sofrem alagagdes
de varios metros de altura por 5-7 meses cada ano, devido ao pulso monomodal de inundagiio dos rios. Os
invertebrados terrestres adaptaram-se a este ecossistema, envolvendo vérias estratégias de sobrevivéncia.
A fauna compée-se de animais terricolas e arboricolas. Ambos os grupos incluem nfio migrantes e migrantes.
A reagdo migratoria dos animais terricolas ¢ horizontal (2 frente da linha d’agua), vertical (subida temporéria
para troncos ou copas de drvores) ou inclui um vdo tempordrio para florestas de terra firme. Néo migrantes
tém estagios ativos ou dormentes abaixo d’agua. Os dormentes passam a inundagéo em abrigos
disponiveis em condigdes naturais, em abrigos fabricados ou em estagio de ovo. Animais arboricolas
ndo migrantes vivem e se reproduzem exclusivamente em troncos e copas das arvores, enquanto
que os migrantes tem estagios de desenvolvimento os quais vivem também no chao. Séo dadas as
caracteristicas e exemplos de espécies para cada uma destas categorias. O pulso de inundagio é
considerado como determinante original da migragdo. Entretanto, a maioria dos invertebrados se
tornaram sensiveis aos ecofatores secundarios, na sua maioria abiodticos. Somente em algumas
espécies, a migragio ainda é diretamente relacionada com o pulso de inundagio.

Palavras chaves: Pulso de inundagao, florestas inundaveis, migragoes, invertebrados terrestres, estratégias
de sobrevivéncia, Amazonia.

Survival Strategies of Terrestrial Invertebrates in Central Amazonian inundation Forests; a Response
to Long-Term Flooding.

ABSTRACT — Inundation forests in Central Amazonia and their adjacent shores are covered
by several meters of flood water for 5-7 months each year, due to the monomeodal periodic flood
pulse of rivers. Terrestrial invertebrates have adapted to this ecosystem by evolving several sur-
vival strategies. The fauna comprises both, terricolous and arboricolous animals. Both groups
include non-migrants and migrants. Migratory reaction of terricolous animals is horizontal (fol-
lowing the high-water line), vertical (temporal ascent to trunk or canopy of trees) or includes a
temporal flight to upland forests. Non-migrants have active or dormant stages under water. The
latter pass inundation in naturally available retreats, in self-made retreats or as eggs. Non-mi-
grant arboricolous animals reproduce and live exclusively in the trunk and canopy region, whereas
migrants include life stages that live on the ground as well, Characteristics and examples of spe-
cies are given for each of these categories. The flood pulse is regarded as the original determi-
nant of migration. However, most invertebrates have become sensitive to secondary, mainly abi-
otic factors. Only in a few species is migration still directly related to the cycle of flooding.
Key Words: flood pulse, inundation forests, migration, terrestrial invertebrates, survival strat-
egies, Amazon.
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1977, 1988). Isto nio implica que haja
uma "acdo consciente” (finalista) do
organismo, ¢ os termos "padréo” e
"opc¢do" podem ser substituidos por
"estratégia" (CHAPLEAU et al., 1988).

Os invertebrados terrestres em
sistemas periodicamente inundados
necessitam de '"estratégias de
sobrevivéncia" especiais. O desen-
volvimento destas estratégias ¢
determinado pelo tipo de inundagio
(definida matematicamente como
oscilacdo). Este & definido pelo
numero de inundagdes (= frequéncia),
sua altitude (= elongacio ou amplitude
maxima) e a duragdo da inundagdo no
ciclo anual (= fase aquatica). Estas
caracteristicas representam o assim
chamado "pulso de inundagio” (JUNK
et al., 1989). Este € o "mecanismo
regulador primario” ou "ecofator
primario” (SCHAEFER & TISCHLER,
1983) no sistema.,

Na Amazonia Central, o pulso de
inundagiio é monomodal (Fig. 1). Uma
mudanga periodica anual no nivel das
dguas do rio Solimdes-Amazonas e do
rio Negro atinge em média 9.8 m, de
acordo com as leituras do nivel da
agua de 1903 a 1989 no porto de
Manaus. As florestas perto dos rios,
entdo chamadas florestas inundaveis e
suas margens adjacentes (localizadas
entre os rios ¢ as florestas inundaveis,
como p.ex. “praias") sofrem
inundagdes que se extendem por
muitos metros, com uma duragio entre
cinco e sete meses cada ano (Margo/
Abril - Agosto/Setembro), dependendo
da elevagdo da terra e da altura da
inundacéio anual (Fig. 1; ¢f. ADIS,
1981; JUNK, 1989). Acredita-se que

44

este processo venha se repetindo por
milhdes de anos (ADIS, 1984).
Através deste longo periodo de
adaptagdo sazonal ao ecossistema,
animais e plantas foram capazes de se
ajustar a inundagdo regular e periodica
(cf. IRMLER, 1981; JUNK, 1989;
JUNK et al., 1989; WORBES, 1986,
1989; WALKER, 1992). Ao longo de
muitos outros rios, como o Reno, a
freqiiéncia, a amplitude e o periodo de
oscilagdo do pulso de inundacfio sdo
variaveis (Fig. 1), portanto, ndio previsiveis,
ocorrendo freqlientemente condigdes
catastroficas (DISTER, 1985, 1988).

Neste trabalho resume-se 20 anos
de pesquisa sobre as estratégias de
sobrevivéncia de invertebrados terrestres,
que tém sido determinadas através dos
estudos ecologicos na regido inundavel da
Amazdnia Central nos arredores de
Manaus nos ultimos 20 anos (cf. ADIS,
1992a, 1997; BECK, 1983).

ESTRATEGIAS

A fauna de invertebrados
terrestres da Amazonia Central
compde-se de animais terricolas e
arboricolas. Os animais do chdo ou
animais do solo (cf. ADIS 1981,
1992a) sdo em sua maioria habitantes
noturnos da camada organica e da
parte superior da camada inorganica do
solo (e.g. ADIS & RIBEIRO, 1989).
Os animais arboricolas ou animais "da
arvore" vivem na regifio dos troncos €
das copas das arvores (e.g. ADIS et al.,
1984). Ambos os grupos incluem
animais migrantes e ndo migrantes. Os
ndo migrantes completam seu ciclo de
vida em apenas um habitat, seja no
chdo ou nas drvores. Entretanto,
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movimento de pequena escala dentro do
habitat e ocorréncias temporarias em
outros habitats sdo possiveis. Os
migrantes se reproduzem primariamente
em somente um dos habitats, mas seu
ciclo de vida inclui estagios que mudam
periodicamente de habitat ou biotopo.

Animais terricolas: migrantes

Trés modos de agfio sio distinguidos,
0s quais representam reagdes dos animais
do solo a inundagfio sazonal (Fig. 2):

a) Migracéo horizontal

Este tipo de migragio é efetuada por
animais que se movem em diregao a terra
firme (regides altas nfio inundaveis) a frente
da linha d’agua, que avanga durante os
periodos de subida de nivel dos rios. Eles
retornam para a floresta inundavel com o
recuo das aguas.

As espécies de animais que se
utilizam desta estratégia sfio incluidas
na categoria | da figura 2.

b) Migracio vertical

Os animais que utilizam este tipo de
migragio movem-se temporariamente para
o tronco das arvores, podendo passar a fase
aquatica no proprio tronco ou nas copas.
Suas caracteristicas sao:

Todos ou somente um dos
estagios ativos da espécie inicia a
subida ao tronco das arvores um pouco
antes da inundagdo ou com algumas
semanas de antecedéncia, com o inicio
da estacdo chuvosa.

A prineipal reprodugdo ocorre no
chio da floresta durante a fase
terrestre.

O ciclo de reprodugdo e a duragéo
do estagio de vida sdo sincronizados com
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a flutuacio periodica do nivel da agua.

As espécies de animais que se
utilizam desta estratégia sdo incluidas
na categoria 2 da figura 2.

¢) Voo

Os animais capazes de voar se
utilizam deste tipo de migracéo através
voos tempordrios para a floresta de
terra firme vizinha, a qual ndo ¢
inundavel. Suas caracteristicas sdo:

A saida da floresta de inundacéo
usualmente ocorre algumas semanas
antes da inundagdo; mas apos o inicio da
estacdo chuvosa.

A reprodugio principal se efetua
no chio da floresta durante a fase
terrestre. _

A duragdo do estagio de desen-
volvimento terrestre ¢ a velocidade do
ciclo reprodutivo completo séo
sincronizados com a flutuagio periodica
do nivel da agua.

As espécies de animais que se
utilizam desta estratégia sdo incluidas na
categoria 3 da figura 2.

Animais terricolas: nio migrantes

Entre os animais do solo, nfo
migrantes, ocorre um estagio que
permanece submerso entre cinco e sete
meses por ano. Faz-se uma distingdo
entre espécies que sdo ativas sob a
agua e aquelas que permanecem
dormentes durante a fase aquatica.

a) Dorméncia sob a agua

O grupo de animais que nao
abandonam seu habitat e passam a fase
aquatica em dorméncia sobre ou
dentro do solo da floresta inundével:

1) em abrigos disponiveis em
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condigbes naturais.

2} em abrigos fabricados.

3) em estagio de ovo.

As espécies de animais que se
utilizam desta estratégia sdo incluidas
nas categorias 4-6 da figura 2.

b) Ativos sob a agua

S&o aqueles animais que perma-
necem ativos no solo da floresta
inundada ou nas regides de troncos que
permanecem sob a agua.

As espécies de animais que se
utilizam desta estratégia saoincluidas
na categoria 7 da figura 2.

Animais arboricolas: migrantes

Neste grupo séo incluidos aqueles
animais que vivem principalmente sobre
0s troncos ou nas copas das arvores onde
realizam sua reprodugdo principal. Suas
caracteristicas séo:

Durante a fase terrestre, estigios
de desenvolvimento colonizam também
o solo, onde ocorre uma reprodugio
secunddaria.

Todos ou somente alguns dos
estagios no ciclo de vida fazem parte
da migracio descendente ¢ ascendente
nos troncos.

As espécies de animais que se
utilizam desta estratégia sdo incluidas
na categoria § da figura 2.

Animais arboricolas: nio migrantes

Este grupo compreende aqueles
animais que vivem ¢ se reproduzem
exclusivamente nos troncos € nas
copas das arvores, onde efetuam
somente movimentos de pequena
escala. Suas caracteristicas sdo:

Durante a fase terrestre, estagios

dos animais arboricolas aparecem
somente por um periodo temporario no
chédo da floresta.

As espécies de animais que se
utilizam desta estratégia séo incluidas
na categoria 9 da figura 2.

DISCUSSAQ

De acordo com os resultados
obtidos a nivel de espécie, o pulso de
inundagdo pode ser considerado como
o determinante principal da migracéo
ascendente e descendente dos
invertebrados terrestres nos troncos
das arvores. Entretanto, este
"mecanismo regulador primario” ou
"ecofator primario" atua somente sobre
algumas espécies (e.g. A.v. tarumanis
(Oligochaeta), E. latus, A. parvus
(Opiliones), C. taruma, Tr. amazonicus
(Araneae) na figura 2). Muitos dos
invertebrados terrestres aparentemente
se tornaram sensiveis aos ecofatores
secundarios, principalmente abioticos,
0s quais ja ndo sdo diretamente
relacionados ao ciclo de inundagio. A
migragdo dos animais do chdo para o
tronco das arvores, assim como o voo
para a floresta de terra firme &
acionada principalmente pela estacdo
chuvosa (Dezembro - Maio; RIBEIRO
& ADIS, 1984), a qual se inicia trés a
quatro meses antes da inundagéo, e
pelas mudancas nos fatores edaficos e
climaticos que ela causa. Exemplos
estdo no aumento da umidade do solo
e na umidade relativa do ar (T
amazonicus, T. migrans
(Pseudoscorpiones)), assim como no
decréscimo da temperatura maxima do
ar e na diminuigdo da diferenga entre
a temperatura maxima ¢ minima do ar
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Figura 2. Estratégias de sobrevivéncia de invertebrados terrestres em regides inundaveis ao longoe
do rio Solimdes-Amazonas ¢ rio Negro na Amazonia Central, com exemplos das espéeies estudadas (de acordo
com Apis, 1992b; complementado).
1 - a) Oligochaeta: Glossoscolecidae: Tairona tipema (ADIS & RIGHI, 1989)
b} Coleoptera: Staphylinidae: Lathrobium sp. (IRMLER. 1979)
2 - a) Oligochaeta: Glossoscolecidae: Andicrrhimus venezwelanus tarimanis (ATNS & RIGHI, 1989}
b) Pseudoscorpiones: Chtoniidae: Thvrannochthonins amazonicus, Thvranpochthonins migrans (ADIS & MAHNERT,1985)
¢) Opiliones: Cosmetidae: Eucvynortula lata; Gonyleptidac: Auranus parvus (= Stvgnidius inflatus in FRIEBE & ADIS, 1983)
d) Araneae: Gnaphosidae: Camilling taruma. Tricongius amazonicus; Ochyroceratidae: Theotima mintissima; Oonopidae:
Xvecarph sp. (HOFER, 1990: PLATNICK & HOFER, 1990)
¢} Symphyla: Scutigerellidae: Hanseniella arhorea (ADIS & SCHELLER, 1984; ADIS et al., 1996b)
1) Diploda: Paradoxomatidae: Mestosoma hyfaeicum; Fuhrmannodesmidae: Curervodesmus adisi (ADIS, 1992¢; Anis ef al. 1996a)
) Archacognatha: Meinertellidae: Neomachilelius scandens (ADIS & STURM, 1987ab; WOLF & ADIS, 1992)
h} Isoptera: Termitidac: Anoplotermes spp. (MARTIUS, 1989, 1990)
i) Coleoptera: Cicindelidae: Peniccomia egregia (PAARMANN ef af ., 1982)
j) Coleoptera: Carabidae: Scarites sp. (ADIS et al., 1990)
k) Hymenoptera: Formicidae: Acromyrmex lundi carli (ADIS,19823)
3 - a) Coleoptera: Carabidae: Pofyderis nvmplia (ADIS et al.,1986)
4 - a) Symphyla: Scolopendrellidac: Ribautiella amazonica (no interior de raizes; ADIS, 1992b; ADIS et al., 1996b)
b) Coleoptera: Oedemeridae: Sisesopivas gounellei (no interior de pau morto; ADIS & ARNETT, 1987}
5 - a) Diplura: Japygidae (casulo de seda; ADIS er af., 1989)
b) Homoptera: Pseudococcidae, Cicadidae {protecqdo de cera; ADIS & MESSNER, 1991; MESSNER & ADIS, 1992)
6 - a) Acari; Eremobelbidae: Eremobelba foliara; Hypochthoniidae: Parliypochthonivs sp. (BECK, 1972)
b) Chilopoda: Henicopidae: Lamyctes adisi (ADIS, 1992b; ZALESSKAIA, 1994)
¢) Collembola: Arthropleona & Symphypleona (ADIS & MESSNER, 1991)
7 - a) Acari: Haplozetidae: Rostrozetes foveolarus (BECK, 1969; MESSNER ¢t af.. 1992)
b) Diplopoda: Pyrgodesmidae: Gonographis adisi (ADIS, 1986; MESSNER & ADIS, 1988)

8 - a) Pscudoscorpiones: Miratemnidae: Brasilatemnus browni, Olpiidae: Pochvolpium irmgardae (ADIS & MAHNERT, 1985; ADIS et al.,

1988)

9 - a) Araneae: Pholcidae: Blechrocelis sp. (Horer, 1990); Pisauridae: Trechalea amazonica (= T manauensis em CARICO et al., 1985; ¢f.

Carico, 1993)
b) Diplopeda: Pseudonannolenidae: Epinannolene arborea (ADIS, 1984)
¢) Archacognatha: Meinertellidae: Meinertelius adisi; Neomachilelius adisi (ADIS & STURM, 1987b)
d) Isoptera: Termitidae: Nasutitermes spp., Termes medioculans (MARTIUS, 1989, 1992)
¢} Coleoptera: Carabidae: Agra spp., Euchila spp.. Miotachys spp., Moirainpa amazona (= Tachyina sp.; of. ADIS, 1982b)
f) Hymenoptera: Formicidae: Cephaiothes atratus, Daceton armigerum (ADIS, 1981)
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a altura do chéo da floresta (P, nympha
(Carabidae, Coleoptera); cf. Fig. 2).
Efeitos macroclimaticos, causados
pelo "El Nifio", tém uma influéncia
adicional (ADIS & LATIF, 1996,
ADIS et al. 1996a). Migragdes
verticais sdo observadas nas florestas
de inundagdo, mas ndo na terra firme
da Amazodnia Central (ADIS &
SCHUBART, 1984).

A fauna de invertebrados
terrestres das florestas inundaveis ao
longo do rio Negro compreende muitas
espécies endémicas (cf. ADIS &
MAHNERT, 1990). Entretanto, esta
fauna também deve incluir
componentes que antigamente
efetuaram uma migragio secundaria da
regido da margem adjacente a floresta
inundavel e da regido de terra firme.
Esta migracdo se deslocava em diregio
a floresta inundavel. Tem sido
mostrado que o desenvolvimento de
ciclos especificos de reprodugéio pelos
animais terricolas e arboricolas ¢
relacionado com a transi¢do entre a
terra firme e a floresta de inundacéo.
Por exemplo, o pseudoescorpido
Brazilatemnus browni, duas especies
de Meinertellidae (Archaeognatha) e
quatro espécies de Symphyla
(Myriapoda) aparentemente sio
plurivoltinos na terra firme mas uni-
ou bivoltinos nas florestas inundaveis
(ADIS, 1992a; ADIS & STURM,
1987b; ADIS et al., 1988, 1996b). A
aquisi¢do de uma periodicidade anual,
principalmente como reagdo a
inundac¢do por um periodo de seis
meses, também pode ser vista como
um requerimento basico para a
colonizagio de zonas temperadas. Um

exemplo disto € encontrado na familia
Carabidae (Coleoptera), cujo centro
evolucionario ¢ localizado nas regides
inundaveis ao longo dos rios tropicais
(ERWIN 1979, 1981; ERWIN &
ADIS, 1982). Algumas espécies de
animais imigrantes nas florestas
inundaveis ndo diferem morfolo-
gicamente, mas elas diferem
ecologicamente, fenologicamente
assim como geneticamente daquelas
das regides de terra firme adjacentes,
a um grau tdo elevado, que podem
representar novas espécies ¢
subespécies (ADIS et al., 1988; ADIS
& STURM, 1987b; WOLF & ADIS,
1990). Portanto, as florestas
inundaveis da Amazo6nia devem
contribuir para a diversidade de
invertebrados neotropicais (cf. Abis,
1990), tanto pelas espécies endémicas
encontradas (p.ex. em Pseudoscorpiones e
Diplopoeda), quanto pelos possiveis
processos de especiacdo observados em
imigrantes sob influéncia de
inundagdes anuais durante um periodo
de longo prazo (= pulso de taxon; cf,
ERWIN & ADIS, 1982). Porém, a
plasticidade fenotipica (= estado
morfolégico, fisiolégico e etologico
em resposta a condi¢des ambientais,
conforme WEST-EBERHARD 1989)
e a variabilidade genética tém que ser
estudadas para cada espécie (cf.
TOMIUK et al., 1996; WALKER,
1992), A floresta inundavel,
aparentemente, representa um
ecossistema proprio. A fauna
caracteristica de invertebrados
terrestres fornece evidéncias de que ela
tornou-se na sua maioria independente,
se comparado a regiio da margem do
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rio e da terra firme. A adaptagio de
invertebrados terrestres a floresta
inundavel é, geralmente, de natureza
ctologica e/ou fisiologica. Adaptacdes
morfolégicas sdo excepcionais (e.g.
MESSNER & ADIS, 1988). Em meio
a pluralidade de habitats e recursos, a
probabilidade para sobreviver dos
invertebrados terrestres nas florestas
inundaveis depende da diversidade das
suas estratégias de sobrevivéncia,
aludida como valéncia ecologica.
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