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ABSTRACT

REFLECTIONS ON THE ZOOGEOGRAPHY OF THE AR-
CHIPELAGOS OF MADEIRA AND THE SALVAGES. This
paper presents some historical and theoretical aspects of the
biogeography of the islands of Madeira and the Salvages with
emphasis on their ingect faunas. Former theories such as land
bridge connections between these islands and the mainland
should be replaced by hypotheses of overseas dispersal on
the origin of these faunas. These hypotheses are explained by
predictive and heuristic models such as «The Theory of Island
Biogeographys and «The Taxon Cycle». Peculiarities 'which
frequently are found among insular insects are also treated.
These are interpreted by phenomena such as adaptive radia-
tion, niche expansion, character release and evolution from
r to K selection, among others. :

¢Islands should be an excellent theatre in which

to study evolutions
(MacArthur & Wilson, 1967)..

Introducio

O estude das faunas e das floras insulares desde hia muito que

tem atraido e fascinado zodlogos e botinicos. Asg observagdes de Charles
Darwin nas ilhas dos Galiapagos e as de Alfred Russel Wallace no ar-
quipélago Malaio estiveram na base da teoria da evolucfo através da
selecgio natural, teoria gue continua a ser o suporte fundamental da
moderna concepgio da evolugio orgénica. Por outro lado, conceitos ge-
rais, como, por exemplo, de que a alopatria € o processo mais comum
na formacio de novas espécies, ou recentes modelos matematicos, como

(1) Comunicagiio apreseniada no 2.° Congresso Internacional da Sociedade Portuguesa de En-

tomologia {Funchal, 1-7 de Qutubro de 1981).

{2) Centro de Fauna Portuguesa da Universidede de Lishoa {PL2), Laboraidrio Zooldgico e

Antropolégico {Museu Bocage), Faculdade de Ciéncias de Lisboa, 1200 Ldshoa.
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a teoria da biogeografia insular de MacArthur & Wilson, devem a sua
descoberta e formulacido a estudos de biologia insular.

Além destas notaveis contribuigbes para um melhor conhecimen-
to do fenémeno evolutivo, pléiades de outros naturalistas tém-se sen-
tido atraidos pelas ilhas. Hstas tém actuado como fonte de inspiracio
de muitos cuiros estudos de grande interesse.

Também o autor se tem interessado por alguns aspectos de zoo-
logia insular, em particular com os relacionados com a zoogeografia
dos cicadelideos (Insecta, Homoptera) das ilhas da Macaronésia. Por
isso se aproveitou esta oportunidade para se tecerem varios conside-
randos sobre alguns aspectos da biogeografia madeirense, dando-se én-
fase aos relacionados com a sua fauna entomoldgica. Os seguintes te-
mas serdo abordados nesta comunicacdo: (1) zoogeografia da Madeira
e das Selvagens, (2) teoria da hiogeografia insular, (3) ciclo de taxo-
nes, (4) adaptacdes insulares e (H) conclugdes.

Zoogeografia da Madeira e das Selvagens

A zoogeografia é aqui considerada no seu sentido mais amplo,
a saber, o estudo da distribuicio geogrifica dos animais e de todos os
factores, quer bioldgicos, histéricos ou outros que originaram fal dis-
tribuicio. Assim definida, a zoogeografia compreende a zoogeografia
descritiva, que pretende descrever e sistematizar a aparentemente con-
fusa diversidade dos fenémenos zoogeograficos e, ainda, a zoogeografia
causal, que tem por objectivo descortinar todos os factores que deter-
minaram as areas de distribuicio das espéceies animais (Miiller, 1974).

Numerosos entomologistas t&m visitado a Madeira e contribuido
para um melhor conhecimento da sona fauna, tendo tratado, entre ou-
trog aspectos, a sua composicdo e origem. Sac de salientar alguns
exemplos como Balachowsky (1838, 1946), China (1938) e Lindberg
(1941, 1960, 1961), que abordaram a fauna madeirense de hemipteros,
Chopard (1937, 1938, 1942, 1946), que tratou a sua fauna de derma-
pteros, ortéptercs, dictiépteros e fasmideos, Frey (1939, 1949), que estu-
dou a referente a dipteros, Schmitz (1896) e Saunders (1903), que consi-
deraram a de himenépteros, Wollaston (1854, 1857, 1858, 1862), que
tratou a de coledpteros, (*) ete.

Considerando og diversos grupos de insectos, pode-se dizer que,
como regra geral, tém-se encontrado espécies antigas, endémicas da
Madeira ou da Macaronésia, espécies de distribuicio paledrctica ocidental
e, finalmente, espécies cosmopolitas ou subcosmopolitas (Prinecis, 1963;
Nybom, 1265; Brindle, 1969; Strassen, 1965, 1977; Svensson, 1977).

(3) Para um conhecimento mais completo dos estudos entomoldgicos referentes 4 Madeira e
Selvagens, vejam-se a lista bibliogrdfica de Vieira (1954) e diversos outros artigos publi-
cados posteriormente agquela data, guer na revista Boeagiana, quer no Boletim do Museu
Municipal do Funchal.



126 Boletim do Museu Municipal do Funchol No. XXXIV, Art. 148

Tém-se posto diversas hipdteses sobre a origem dos insectos da
Madeira e das outras ilhas macaronésicas. Estas hipdteses resumem-se
basicamente a duas tendéncias, que podem ser assim enunciadas: (a)
esses insectos teriam alcancado essas ilhas por dispersio transocednica
a longa distdncia (*), quer passiva, quer activa, ou (b) teriam imigrado
através de pontes continentais que, no passado, teriam ligado essas
ithas ao continente euro-africanc ou, entio, teriam descendido dos po-
voamentos originais dum primitivo territério pré-macaronésico de que
as ilhas norte-atlinticas actuais sfo apenas residuos. Estas tendéncias
tém sido chamadas, respectivamente, as teorias migracionista e exten-
sionista (Tavares, 1965).

Se bem que tenham existido defensores da dispersio transoced-
nica para a Madeira (°) (e. g., D’Orchymont, 1936; Balachowsky, 1946},
tém sido, porém, os defenscores da segunda tendéneia que tém domi-
nado este campo (Chopard, 1937; Badonnel, 1946; Jeannel, 1946; Uyt-
tenboogaart, 1946; Mateu, 1961; Vandel, 1961}, De facto, o descrédito
do poder de dispersio a grande distincia deve-ge, sem davida, a um con-
junto de peculiaridades da fauna macaronésica gque estes autores méo
conseguiram explicar & luz da dispersiio transocednica. S3o exemplos
dessas peculiaridades uma elevada percentagem de formas endémicas,
a presenca de formas enddgeas e cavernicolas, a presenca de insectos
dpterog e braquipteros e, ainda, de insectos com poder de dispersio
interinsular muito reduzide ou praticamente nule. Mateu (1961) ao tra-
tar a fauna coleopteroldgica da Madeira e das Canarias diz, por exem-
plo, que «La actual fauna de carébidos (v de coleopteros en general)
por la diversidad de sus lineas, gran nlmero de especies endémicas,
por sus caracteres paleogenéticog unas vezes y ultraevolucionados otras,
por sus estrechas afinidades con las especies del sur de Huropa (Pe-
ninsula ibérica par el grupo maderense) y Africa del Norte (éstas ulti-
mas para el grupo canario), no puede suponérsele derivada de las es-
pecies fortuitamente introducidas en las islas por los agentes pasivos
y accidentales de la dispersién de los seress; mais adiante diz: «BSe
impone pues, el aceptar el origen continental de la fauna madero-cana-
rienses.

A hipdtese das migracdes através de pontes continentais foi, sem
diavida, influenciada por um clima geral de opiniic no qual pontes ter-
restres e viag migratérias eram fundamentalmente baseadas em con-

(4) ¢Liong-distance overseas dispersaly> ou <«trans-oceanic migration» na bibliografia anglo-
-gaxtnica. A dispersfin pode ser causade por movimenlo aclivo (dispersio activa) ou efec-
tuada através dum agente como o vento, o mar, outro organismo incluindo o homem, etc.
(dispersio passiva) (Udvardy, 1969).

(6 O proprio Parwin foi um defensor persistente da importdncia das migraces a grande
distdncia na colonizac¢io das ilhasg oceinicas, onponde-se ds teorias extensionistas. No seu
célebre livro «The origin of speciess (1859) afirma: ¢The nature and relative propertions
of the inhabitants of oceanic islands are likewise oppesed to the Dbelief of their former
continuity with continentss.
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tinentes fixos {e. g., Schuchert, 1932; Darlington, 1957). Se bem dque
Wegener em 1915 ja tivesse postulado a migracio dos continentes,
muitos paleontologistas e naturalistas rejeitaram tal hipotese, mostran-
do preferéncia por pontes terrestres, se bem que progressivamente mais
modestas (Hallam, 1972).

$6 nestes dois Oltimos decénios & que o coneceito da deriva dos
continentes definitivamente se infiltrou nos trabalhos de bhiogedgrafos e
hiossistematas (Marvin, 1973), tendo este conceito servido para expli-
car muitas das actuais distribuicbes de faunas e floras, em especial
quando referidas a niveis taxondémicos superiores (e.g., Colbert, 1973;
Raven & Axelrod, 1974).

Importa notar, contudo, que as modernas teorias de deslocagio
dos continentes ndo explicam nem as distribuices disjuntas de espécies
ou de géneros actuais, nem a maioria dag diversificacbes ou irradia-
goes adaptativas ocorridas nos arquipélagos (Simpson, 1978). Este
facto e os recentes progressos no dominio da biossistematica e da ecolo-
gia, acrescidos da ausénecia de dados geolégicos que sugiram ligagdes
continentais, apontam para a necessidade de se reanalisar a luz das
novas descobertas o modo como se deu a colonizacio de muitos dos
insectos que habitam a Madeira. Na verdade, a verificagio experimen-
tal de modelos como a Teoria da Biogeografie Insular (MacArthur &
Wilgon, 1963, 1967) ou o Cicle de Tdxones (Wilson, 1959, 1961), assim
como a observacio do processo colonizador em ithas formadas de novo,
como Surtsey, na Isléndia (Fridriksson, 1975), ou Cracatoa, em Java
(Dammerman, 1948), tém mostrado que a dispersdo transocenica a
grande distincia é um facto, Mostram, além disso, que uma coloniza-
cdo com éxito é fundamentalmente um problema de flexibilidade ou
valéncia ecoldgica do migrador e da probabilidade de o mesmo encon-
trar uma biocenose compativel. Na Madeira, tal como em guaisquer
outros arquipélagos ocednicos, o vento, o voo activo, as jangadas de
vegetacio, as patas de aves, etc., e tempo evolutivo podem, na verdade,
explicar satisfatoriamente a sua fauna e flora,

Elton (1925), Berland (1935}, Glick (1939) ou Johnson (1950,
1969), entre muitos outrog, demonstraram capazmente como um destes
factores — o venito — pode actuar eficazmenie na dispersfo dos insee-
tog até 4z ilhas. No respeitante 3 Madeira, Classey (1966), por exemplo,
notou que surgiram vAarias espécies de Lepidopteros de distribuigio
etibpica apbés ter soprado o vento de origem africana localmente de-
signado por «leste». Por sua vez, a recente colonizagdo da Madeira por
Pieris rapae {(Lepidoptera, Plieridae) deve-se, de acordo com Wolff
(1975), a ventos provenientes da Peninsula Ibérica. Svensson (1977)
sugere o voo, provavelmente combinado com ventos favoriveis, como
origem da colonizacio dos ditiscideos e girinideos (Coleoptera) ndo
endémicos da Madeira. Por outro lado, a sugesifo de Lindroth (1960),
de que os carabideos endémicos dos Acores, braquipteros ou apteros e,
portanto, nfo voadores, devem ser descendentes de antepassados ala-
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dos que chegaram através do voo aquele arquipélago, deve igualmente
ser aplicivel 4 grande maioria dog insectos braguipteros da Madeira.

O tempo, por sua vez, € um factor que pode fornar possivel o que
¢ altamente improvavel. Por exemplo, no arquipélago dos Galdpagos,
com cerca de 3 milhGes de anos, a chegada de uma planta de 8.000 em
8.000 anos é suficiente para explicar a sua flora indigena actual (Por-
ter, 1967). Por outro lado, nalgumas ithas do Hawal, com cerca de J
milhoes de anos, as plantas vasculares apenas teriam precisado de ter
chegado uma em cada 30.000 anos, os gasterdpodes terrestres um em
cada 200.000 anos e as aves uma em cada 350.000 anos (Gorman, 1979).

Do exposto se conclui, portanto, que a origem da fauna entomo-
logica da Madeira pode ser fundamentalmente exphcada pelos diferen-
tes métodos de dispersio transoceinica das suas espéeies. Tal deverd
ser o esquema geral aplicavel 4 maioria das ilhas macaronésicas. B
de ressalvar, contudo, excepcbes como a ilha de Lanzarote, nas Cana-
rias, que parece ter estado de facto ligada, no passado, ao continente
africano (Sauer & Rothe, 1972).

A Teoria da Biogeografia Insular

O estudo da din@mica das comunidades insulares deve grande
impulso ac célebre modelo da Teoria de Biogeografia Insular, proposto
por MacArthur & Wilson (1963, 1267) (°), gque veio responder a diver-
sas inferrogac¢des que notaveis ecologistas como Charles Elton ("), ja
antes haviam posto.

Pode mesmo dizer-se que tal teoria langou as bases da moderna
biogeografia insular e transformou esta ciéneia (e a biogeografia em
geral) numa ciéneia experimental.

Partindo dum modelo que pressupde (a} uma velocidade de imi-
gragéo constante = igual para todos os membros de dado grupo taxo-
némico (ou ecologlco) e (b) gue as ilhas para onde se di a imigracho
possuem &reas constantes e estio a digtdncias também constantes do
continente, MacArthur & Wilson (1963, 1967) chegaram i conclusio de
que ¢ nimero de espécies desses grupos tende para um valor de equi-
librio constante em cada ilha, apesar da composi¢cio em espécies mudar.
Este valor é dependente da area da ilha e da distfincia a que esta se
encontra em relacio ao territério donde se fez a emigracio, normal-
mente um continente (Figs. 1 e 2). Assim, ilhas grandes e proximas
do continente possiuirc uma taxa de imigracfo maior gque as ilhas
pequenas e mais afastadas. Além disso, a taxa de extincfo serdi maior

(6) Veja-se igualmente Preston (1%962a, 1962h).

(7) No seu ainda apaixonante livro «The Eecology of Invasions by Animals and Plantss (1958}
este autor, ao tratar o destino eccoldgico das ilhas isoladas nos oceanos, interroga-se:
«What is the full ecosystem on a place like Guam or Kauai or Easter Island? How many
species can get along together in one place? What is the nature of the balance amongst
them T»,
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nas ilhas pequenas do que nas grandes, visto as populacdes pequenas
terem maior probalidade de extingio devido a flutuagdes populacionais.
Trata-se dum equilibrio dinfdmico que 86 é atingido quando as taxas de
imigracio e de extingio para cada ilha forem iguais.

O modelo tem, portanto, valor previsivo e as previses sio tes-
taveis (ou podem ser sujeitas a falsificagdo) (*) por observacio de
campo e por experimentacio,

Sinteticamente podem-se resumir a quatro as previsdes feitas pe-
Io modelo (Gorman, 1979):

(1) O ntumero de espécies que habita dada ilha tende a ser cons-
tante a partir de determinada altura, i e, hi um limite de saturacio
para cada ilha, '

(ii) Apesar deste valor constante, hi espécies que se vio extin-
guindo e novas espécies gue vdo colonizando a itha, i.e., hi uma mu-
danc¢a constante na sua composicio taxonémica.

(iii) O numero de extingBes é equilibrado pelo das imigracdes.

(iv) A faxa de inversfio (*) de espécies varia inversamente com
a drea da ilha e com a sua distincia ao continente,

Por outro lado, uma série de experiéncias habilmente conduzidas
por Simberloff (1969), Wilson & Simberloff (1969) e por Simberloff &
Wilson (1970) num grupo de ilhas de mangal da Flérida, deram resul-
tados em harmonia com as previsdes do modelo. Estas ilhas, com dife-
rentes areas e a diferentes distincias em relacio A costa, foram depau-
peradas faunisticamente por fumigacio, apés o que, e durante alguns
anos depois, se calcularam as taxas de imigracio e de inversio das
suas faunas de artrépodes (essencialmente insectos). O modelo foi
confirmado, pois o nimero de espécies tendeu para um valor constante
em cada uma das ilhas, tendo variado continuamente a sua composicio
faunistica.

0O modelo tem sido aperfeicoado, de modo a poder ser aplicado
as situagbes em que os tixones de dado grupo nio apresentam igualis
taxas de dispersio, como, entretanto, se verificou. O modelo também
tem sido modificado para incluir casos em que as taxas de inversio
sdo menores do que as teoricamente esperadas, em virtude de entrarem
em cena espécies transitérias, ou sejam, falsas colonizadoras.

Seria muito interessante aplicar este modelo as faunas entomo-
légicas das ilhas dos arquipélagos da Madeira e das Selvagens de modo
a verificar-se quais os grupos que o seguem e, em caso negativo, in-
vestigar porqué, tal como tem sido feito noutros casos (e.g., Solem,
1973).

{8} Sensu Kart FPopper (cf, Magee, 1978),

(1) «Turnover rates na bibliografia anglo-zaxdnica, A taxa de inversic parece, de facto, estar
directamente relacionada com a percentagem de espécies nio endémicas de cada ilha,
Sendo assim, como a taxa de inversio varia inversamente com a 4drea da ilha. ¢ com a
sua distincia ao continente, a teoria prevé ainda que a percentagem de endemismos
deverd variar na raziio directa da 4drea de dada ilha e da distancia a gue esta se encontra
em relagie ao continente (MacArthur & Wilson, 1967).
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A Teoria da Biogeografio Insulor ¢ de importincia considera-
vel visto ter-se verificado que a mesma explica grande nimero de si-
tuagbes continentais, onde muitos dos habifats sio de distribuicdo des-
continua, i. e., funcionam como ilhas. Assim, cavernas, charcos de agua,
arvores isoladas, culturas, ete., parecem obedecer e seguir o mesmo mo-
delo basico. Isto ird permitir a aplicagio deste modelo nio s6 a pro-
blemas de ecologia geral, mas também a aspectos aplicados como no
controlo de pragas e na conservacdo de reservas naturais (Terborgh,
1974; Wilson & Willis, 1975).

O Ciclo de Taxones

Outra teoria desenvolvida a par com a Teoria da Biogeografia
Insular & a que Wilson (1959, 1961) designou por Ciclo de Tdxones. (*°)
Segundo esta teoria, as espécies restringidas as florestas das monta-
nhas interiores das ilhas serfo as espécies mais antigas e as que esta-
réo mais préximas da sua propria extingio, Nas zonas de baixa ele-
vacio, em particular nos hgabitats junto 4 costa, é que se encontrario
as espécies mais recentes, menos especializadas ecologicamente e, por-
tanto, com menor probabilidade de extincio. Este modelo pressupde que
os imigrantes com éxito em dada ilha possuem vantagens adaptativas
em rela¢io as espéeies residentes, pois deixaram no continente os seus
parasitas e predadores normais. Deste modo, «empurrams as espécies
residentes para os habitats do interior, Unicos locais onde estas ainda
congeguem manter superioridade competitiva. E, portanto, a pressio
da competicido interespecifica que conduz & evolucio das espécies resi-
dentes, ou seja, promove a sua diversificagio. Na sua generalidade o
Ciclo de Tdwxones é consistente com dados geograficos e ecoldgicos re-
ferentes a aves, répteis e insectos de varios grupos de ilhas (Simberloff,
1974). o
. - A aplicacio deste modelo & Madeira faz prever que -a maioria
dos seus insectos endémicos deverd habitar as florestas interiores da
Laurisilva. Seria interessante fazer-se um estudo comparative dos di-
versos grupos de insectos da Madeira e relacionar o seu grau de ende-
mismo com os habifais desta ilha. Apenas como observacho provisoria,
é curioso notar que, no respeitante aos homépteros auquenorrincos da
Madeira, das 6 espécies indicadas como endémicas (China, 1938; Lind-
berg, 1961}, Erythroneura mudeirensis, Typhlocyba wmaderae, Cixius
verticalis e C. madeirensis aparecem preferencialmente na Lawurisilvg
das montanhas.

Um apaixonante aspecto da ecologia insular e em estreita liga-
¢&o com o Cliclo de Tdxones € o que se relaciona com o éxito das imigra-
¢bes. Na verdade, das espécies que chegam a determinada ilha, apenas
uma minoria a coloniza efectivamente, As espécies residentes formam
comunidades de tal modo coadaptadas que se tornam dificeis novas co-

(10) Vejam-ge, igualmente, MacArthur & Wilson (1967} e Ricklefs & Cox (1972).
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lonizagbes. Hstas, quando ocorrem, sdo realizadas geralmente por es-
pécies com elevados potenciais de multiplicacdo (estrategistas do tipo
7) que, ao fim de algum tempo de estabelecidas, tendem a evoluir para
estrategistas do tipo K. 8io, além disso, espécies com elevada capaci-
dade de integracdo com as comunidades residentes. Essa integracio é
feita quer pela colonizacio de nichos ecolégicos (') desccupados, quer
pela eliminacio de outras espéeies. Este Ultimo aspecto, da chamada
exclusdo competitiva, tem sido observadc em muitas ilhas, entre as
quais a Madeira. As formigas, que pelo menos por duas vezes ji subs-
tituiram a fauna residente, fornecem um exemplo bem conhecido. Pri-
meiramente foi a espécie africana Pheidole megacephale que, ao es-
tabelecer-se na Madeira, eliminou a fauna de formigas entdo existente.
Mais tarde, foi a vez da formiga argentina Iridomyrmex humilis inva-
dir aquela ilha, onde havia de substituir a P.megacephala (Elton, 1958;
Skaife, 1964; Gorman, 1979). Fendmeno semelhante parece ter suce-
cedido com os Dermapteros da Madeira (Brindle, 1969).

O resultado de dada imigracio deve depender, portanto, do nfi-
mero de espécies ja presentes nas ithas e dos tipos ecologicos dessas es-
pécies. Pelo menos em alguns casos, a colonizacio deve também corres-
ponder a um processo fundamentalmente deterministico, no qual um
dos raros elementos estocasticos presentes é a ordem de chegada dos
primeiros imigrantes (¢f. Gorman, 1979).

Adaptacdes insulares

Desde h& muito que se notou que as faunas das ilhas possuem
caracteres distintos e peculiares, o que tem atraido a atencio dos na-
turalistas. ‘Darwin, por exemplo, ficou deveras impresgionado com a di-
versidade e peculiaridade da fauna dos Galapagos, ilhas que oferecem
exemplos classicos da extraordiniria divergéncia que pode ocorrer a
seguir a dada colonizagdo (irradiagio ou diversificagido adaptativa). Um
exemplo notavel desta diversificagio parece ter sucedido com o género
Drosophile nas ithas do Hawai. Na verdade, este género e um outro muito
préximo possuem ali cerca de 400 espécies, que devem ter divergido a
partir duma Gfica espécie ancestral, proveniente do Japdo e que, por
sua vez, deve ter chegado aquelas ilhas hi nio mais de b mithdes de anos
(Edwards, 1977).

Algumas das interessantes transformacles que podem ocorrer
nos insectos que colonizaram as ilhas compreendem a perda da capaci-
dade de voar, a redugdo da capacidade de competir e diversas outras
alteragbes no tamanho, forma e cor. Na verdade, apterismo, braguipte-
rismo, gigantetismo, nanismo, alteracSes nas proporcbes do corpo e

(11} No sentido de Odum (2959), ou seja, «The ecological niche as the position or status of
gn organism ‘within its community and ecosystem resulting from the organism's structural
adaptations, physiological responses and specific behavior (inherited and/or learned)s.
Para uma introdugio & discuss@o do conceito veja-se, por exemplo, Pianka (1978).
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melanismo sdo adaptacdes comummente referidas como ocorrendo nos
insectos que colonizaram as ilhas (Sacchi, 1961: Carlguist, 1974).

A perda da capacidade do voo corresponde, basicamente, a uma
diminuicio da capacidade de dispersio. Desde h4 muito que a auséneia
das asas ou a reducfo das mesmas tem sido observada nos insectos insu-
lares, e.g., em coledpteros, dipteros, himendpteros, homopteros e até
lepiddpteros. Darwin (1859), baseando-se nas observacdes de Wollaston
(1854) sobre os coledpteros da Madeira, Darlington (1943) ao tratar
os carabideos das montanhas e das ilhas, ou Perkins (1913) e Zimmer-
man (1948} ao considerarem a fauna entomolégica do Hawai, focaram,
entre oulros, este interessante fenémeno. O préprio autor (Quartau,
1975; no prelo) encontrou nas ilhas Selvagens alguns homépteros
auquenorrincos braquipteros (dois flatideos e um cicadelideo), se bem
que a maioria dos cicadelideos da Madeira e das Selvagens sejam nor-
malmente alados. -

De acordo com Darwin (1859) (%) o braquipterismo, ou mesmo
a auséncia de asas, corresponderia a uma adaptacio que permitiria aos
insectos persistirem nas pequenas ilhas e nio se perderem no mar,
pela acgio do vento. Portanto, a selecgio actuaria no sentido dos insec-
tos nio voadores, geralmente braquipteros ou apteros.

Darlington (1943) considerou tal explicagio deémasiado simplis-
ta. Segundo este autor, a maioria dag ilhas é mais estivel e homogénea
ecologicamente do que os continentes, pelo que as suas faunas tende-
réo a evoluir para uma elevada estabilidade populacional. Seri esta
estabilidade populacional que, por sua vez, tenderid a desfavorecer a per-
sisténcia da capacidade do voo. Assim, os insectos tornar-se-io apteros
nas ithas nfo porque o voo lhes é prejudicial, mas porque este deixa
de lhes oferecer vantagens adaptativas (Scholtz, 1081). B natural, tam-
bém, que a auséncia ou diminui¢io de predadores nas ilhas acelere o
processo conducente ao apterismo. C : T

Por outro lado, a redugio da capacidade de competir & outra
alteracfio que parece caracterizar muitas espécies insulares. Na verda-
de, a capacidade de competir deve depender duma pressiio selectiva cons-
tante, que, por via de regra, esti abundantemente representada nos con-
tinentes. Esta pressio pode baixar consideravelmente quando uma es-
pécie migra, visto esta deixar atrds os seus competidores durante a
colonizacio. Além disso, a depauperaciio genética que ocorre durante
0 processo colonizador deve acelerar esta alteracio.

' No que se refere ao nanismo, é de salientar que formas pequenas
reflectem uma maior capacidade de dispersdo, o que foi amplamente

(12) «For during many successive generations each individual beetle which flew least, either
from its wings having been ever so little less perfectly develeped or from indolent habit,
will have had the best chance of surviving from not bheing blown out to sea; and on
the other hand, those beetles which most easily took to flight would oftenest have been
blown to sea, and thus destroyeds («Laws of Variations, Chapter V3.
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confirmado, por exemplo, por Gressitt e coiaboradores (e.g., Gressitt
et. al, 1958; 1960; 1961). Dimensdes pequenas sho ainda wma adapta-
¢io a menos alimento disponivel, o gue de facto se verifica nas ilhas
em relacio aos continentes,

Em oposicio ao nanismo, ha abundante documenta¢ao que su-
gere que muitos insectos terdo evoluido no sentido do gigantetismo. Ha
diversas citagbes, como, por exemplo, de carabideos (Coleoptera} do
Porto Rico, drosofilidecs (Diptera) do Hawal ou de cole6pteros da Ma-
deira (Carlquist, 1965, 1874). Factores como a diminuigdo da compe-
ticdo interespecifica e da predacdo, que pode conduzir a ampliagio dos
nichos ecoldgicos, assim como a redugio da capacidade de dispersio
devem estar na origem deste processo. (**) .

Alteracdes nos habitos e no habitat (') sBo outras intrigantes
adaptagdes insulares que, decerto, ainda nos oferecem vasto campo de
investigacio na Madeira e nas Selvagens. Carlquist (1974), citando di-
versas fontes referentes a ithas ocefnicas, di exemplos de larvas de
libélulas (Odonata) que se adaptaram a vida ferrestre, de heteropteros
(Hemiptera) dulgaquicolas que se tornaram arboricolas, de larvas de
tipulideos (Diptera) que enveredaram pelo héabito mineiro em folhas
de plantas, etc. Algumas destas notiveis alteragBes do comportamento
e do habitat tipicos de dado grupo podem ser interpretadas como con-
sequénecia da considerével flexibilidade ou valéncia ecolégica que carac-
teriza o migrador com éxito, quando em presenca de novos competido-
res. B esta flexibilidade que lhe vai permitir ocupar determinado mnicho
ecologico ainda desocupado, mesmo guando este ndo corresponde ao
seu habital normal.

Coneclusodoes

- Como se pode ver pelas consideracdes atras feitas, a ilhd da Ma-
deira pode ser encarada como uma ilha ocednica tipica, pois a origem
da sua fauna entomolégica é susceptivel de ser explicada por dispersido
transocednica a longa distincia, quer activa, guer passiva (nesta Gltima
incluindo-se a acgio humana),

Por outro lado, as ilhas que constituem os arquipélagos da Ma-
deira e das Selvagens oferecem-nos amplo material que poderd confir-
mar, completar e até mesmo corrigir os conceitos e modelos que se tém
desenvolvido sobre dispersio e evolucio insular. No dizer, por exemplo,
de Carlquist (1974) as ilhas sfo auténticos laboratérios evolutives e
uma melhor compreensio da dindmica das suas comunidades é de gran-

(13) O gigantetismo pode ser interpretado como um exemple do chamado «character releases,
i, e.,, da fixagio de deferminados caracteres que correspondem 2 invagfo de nichos eco-
16gicos ampliades, Por sua vez a expansic do nicho ecolégico de dada espécie {«ecolo-
gical releasey ou «niche expansions} pode ser o resultado da reducio ou auséneia da
competicio e da predacio (MacArthur & Wilson, 1887).

(14) «Ecologicat ghifis» na bibliografia anglo-saxdnica.
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de importlncia ndo s6 para a ecologia insular, mas também para a
ecologia em geral.

Na verdade, se muitos habitats continentais forem algo insula-
res, como parece suceder {(Simberloff, 1974), entdo as suas comunida-
des estdo em equilibrio dindmico tal como as ilhas ocednicas, podendo-
-se fazer nos continentes as mesmas previsGes que nas ilhas.

SUMMARY

Since the observations by Charles Darwin in the Gialapagos
Islands and Alfred Wallace in the islands of the East Indies, the studies
of island communities have played a major role in the development of
evolutionary and ecological thought.

This paper presents some theoretical aspects of the biogeography
of the islands of Madeira and the Salvages with emphasis on their
insect faunas, The subject is approached considering the following
aspects: (1) Zoogeography of Madeira and the Salvages:; (2) The
Theory of Island Biogeography; (3) The Taxon Cycle; (4) Imsular
Adaptations; and (5) General Conclusions.

Part 1 presents a brief reference to some of the most important
studies which have been carried out on the insect fauna of Madeira
and the Salvages. Concerning the origin of the fauna of these islands
two main theories have been considered, i e., overseas or long-distance
dispersal versus land bridge migrations.

Advocates for long-distance dispersal and for land bridge migra-
tions had their supporters but the land bridge sympathizers seemed
to have dominated the scene during the first half of this century.,

However, new progress on ecological and biosystematic thought
as ‘well as the observation of dispersal over new islands such as Surtsey
in Iceland and Krakatau, between Java and Sumatra, stress the fact
that the presence of the majority of the Madeiran insects can he
explained by long-distance dispersal and insular evolution that follow-
ed colonization.

Part 2 deals 'with the Theory of Island Biogeography as proposed
by MacArthur and Wilson. This theory is based on a model that states
that the number of species of a taxonomic (or ecologically similar)
group reaches a constant, or equilibrium value, on a given island. This
equilibrium is dynamic and is reached when the rate of immigration
equals the rate of extinction. They reasoned that as the number of
species on an island increases (a) the rate of immigration of new
species to that island decreases and (b) the rate of extinction of the
specles already present on that island increases.

Such equilibrium value is determined by the size of the island
and the distance of this latter from the source areasg of colonizing
organisms (often a continent). The model was confirmed by a series of
experiments. conducted on several man-made mangrove islands off the
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coast of Florida and suggestions are made for its application and even-
tual alteration -wvith the insect fauna of Madeira and the Salvages.

Part 3 refers to the theory which Wilson named as the Taxon
Cycle. This gives an hypothesis for the direction of igland evolution
and states that the taxa restricted to montane forest habitats are the
older taxa on a given igland as against the taxa inhabiting the low
elevation and marginal habitats which are the younger colonists.

The newcomers in an island in order to be successful immigrants
must be aggressive taxa which would push progressively the older
residents to the montane forests. Therefore, the Taxon Cycle sets the
stage for development of endemic species, »vhich are to be found pre-
ferably on the montane forests or other restricted habitats of the
islands. Eventually the older species decline towards extinction.

In order to test or submit to falsification this theory, suggestions
are made for finding correlations between endemisms and habiials in
Madeira.

It is also emphasized that the problem of colonization is not
equal for all immigrants. The outcome of colonization 'will depend on
the numbers and types of species already inhabiting the island. The
successful immigrants must show capability to integrate with the
species already present 'which generally means considerable ecolegical
flexibility (or ecological valency). Examples are the ability to change
aspects of their way of life such as their habifat or diet (ecological
shifts), depending on the competitors they encounter on an istand.

Part 4 deals 'with the main peculiarities which frequently are
found among insular insects, which correspond mainly to adaptive
changes that often follows colonization (insular evolution), sometimes
by the production of closely related but adaptively very different
species (adaptive radiation). These responses include loss of dispersa-
bility by flightlessness, reduction” of the capability to” compete ‘and " a
series of other changes, such as in size, shape, as well as in habitat
and diet.

As proposed by Darwin, flightlessness has traditionally been
interpreted as a result of severe selection throngh wind action, for
insects swith ability to fly are more prone to be blown into the sea.
This may well be true for small level islands where strong 'winds
prevail. On larger islands, such as Madeira, other factors such as
stability of environment and reduced pressure from competitors must -
predominantly act for selection of flightlessness among ingects, ‘which
may give atrophy of the wings.

Dwarfism is mainly a result of the fact that small insects are
those more prome to long-distance dispersal. Gigantetism must ori-
ginate ag a drecrease of interspecific competition and predation.

Also references to habitat and dietary shifts by insects in islands
are given,
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Finally in part 5 emphasis is given to the fact that it is
unnecessary to postulate special land bridges between Madeira and the
mainland to explain its insect fauna. The insect fauna of Madeira and
the Salvages may be seen as a result of long-distance dispersal and the
smaller of its islands may offer small laboratories for evolutionary and
ecological studies. :

A final point mentioned is the realization that many continental
hobitats are somewhat insular and that their bictas are in equilibrium
just as are those of oceanic islands. Therefore, the Theory of Island
Biogeography may add much to our understanding of a variety of
evolutionary and ecological phenomena. Furthermore, it may be of great
usefulness in the designing of Pest Management Programs as well as
of Nature Preserves.
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