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Resumo

A diversidade e estruturacdo da comunidade de microrganismos ainda sé&o pouco conhecidas dentre
os ecossistemas devido a dificuldades metodoldgicas. Contudo, diversos autores tém reconhecido o
papel crucial dos microrganismos no ecossistema. A co-dependéncia entre a diversidade de plantas e
microrganismos do solo é um fator importante na relacdo positiva existente entre a biodiversidade e a
manutencdo de processos ecossistémicos. A co-dependéncia € majoritariamente decorrente da
complementaridade de caracteristicas das diferentes espécies de plantas e microrganismos. As
pesquisas de interagdes entre plantas e microrganismo sofrem de generalizagdes e extrapolagdes de
sistemas simples para complexos. Todavia, a reducdo da complexidade é necessaria para a execugdo
de pesquisas. Estudos com micro e macrocosmos sao Uteis, por exemplo, em fornecer informacGes
de como as interagdes com microrganismos afetam a estrutura da comunidade de plantas e o0s
processos ecossistémicos. As caracteristicas da microbiota provavelmente contribuem para a

caracterizagédo do ecossistema como um sistema complexo.
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Introducéo

Os microrganismos sdo responsaveis pela maior parte da diversidade presente nos
ecossistemas, tendo a sua desmedida diversidade presente nos trés principais dominios de vida da
biosfera: Archaea, Bacteria e Eucarya (Margulis & Schwartz 2001, Pace 1997). Contudo, o
conhecimento da diversidade de microrganismos € extremamente limitado, o que é bem

exemplificado pelo fato de que enquanto ha cerca de 500.000 espécies de insetos descritas, somente
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5.000 microrganismos nado-eucariontes estdo formalmente descritos (Pace 1997). O parco
conhecimento a respeito da diversidade de microrganismos, assim como de sua biologia e
distribuicdo, advém em grande parte dos problemas de metodologia relacionados a identificacdo de
microrganismos. Os métodos de identificacdo utilizados na zoologia e boténica, os quais sdo
geralmente baseados na morfologia, ndo podem ser aplicados aos microrganismos, o que dificultou
durante muitas décadas o estudo dos microrganismos nos ecossistemas (Amann et al. 1995, Pace
1997). Porém, com o advento de novas técnicas baseadas em seqiienciamento de genes e filogenia
molecular, a identificacdo de microrganismos e a quantificagdo de sua diversidade se tornaram mais
precisas (Amann et al. 1995, Lang et al. 2001, Pace 1997).

Em estudos ecoldgicos, as metodologias geralmente utilizadas na amostragem de populag¢des
ou comunidades sdo ineficientes quando utilizadas em comunidades de microrganismos,
principalmente pela destruicdo da organizacdo da comunidade no momento da amostragem. Neste
momento, perde-se a integridade do micro-habitat, aumenta-se a homogeneidade entre cada amostra
e a deteccdo das interacBes entre os microrganismos torna-se impossivel (McArthur 2006). As
interacdes entre células individuais ou micro-coldnias podem ser perdidas e, apesar da possibilidade
de identificacdo de diferentes espécies e grupos, ndo é possivel saber a distribui¢do espacial exata
entre elas ou quais eram as espécies que estavam interagindo antes da amostragem (McArthur 2006).

Apesar das dificuldades encontradas em estudos com microrganismos, estes demonstram sua
importancia nos ecossistemas principalmente por meio de sua ampla diversidade. Em um estudo feito
na Floresta Atlantica, os autores quantificaram a diversidade de bactérias encontradas na filosfera de
trés espécies de plantas vasculares, Trichilia catigua, T. clausenii e Campomanesia xanthocarpa
(Lambais et al. 2006). Os autores mostraram que essas comunidades de bactérias eram diferentes em
sua composicdo, pois em cada espécie de planta foram encontradas de 95 a 671 espécies de bactérias,
das quais apenas 0,5% eram comuns nas trés espécies de plantas. Adicionalmente, 97% da

diversidade de bactérias eram espécies ndo descritas. Portanto, se a Floresta Atlantica possui 20.000
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espécies de plantas vasculares, a diversidade de bactérias que se pode encontrar neste bioma € de 2 a
13 milhdes de espécies.

Os problemas encontrados na caracterizacdo da comunidade de microrganismos, indo desde
problemas com a identificacdo das espécies até com a deteccdo de estruturacdo espacial,
provavelmente sdo em parte responsaveis pelas dificuldades apresentadas no entendimento dos
processos ecossistémicos da biosfera. Contudo, com o avango de inovagfes tecnoldgicas que
permitem uma melhor exploragcdo das comunidades microbianas, diversos estudos tém levado em
consideragdo a presenca e atuagdo dos microrganismos nos ecossistemas (e.g., Bardgett & Shine
1999, Ekschmitt & Griffiths 1998, Francis & Read 1995, Rodriguez & Redman 1997, Stephan et al.
2000, Zak et al. 2003), especialmente no tocante a relacdo da diversidade de microrganismos e de
sua influéncia na comunidade de plantas com 0s processos ecossistémicos, como sera discutido a

seguir.

Co-dependéncia entre a diversidade de microrganismos e plantas e sua influéncia
NOS Processos ecossistémicos

A relacdo entre a biodiversidade e o funcionamento dos ecossistemas tem recebido especial
atencdo recentemente devido a aceleragdo da perda de espécies decorrente das atividades humanas
(Loreau 2001). Diversos estudos experimentais demonstraram uma relagdo positiva entre a
estabilidade dos processos ecossistémicos e a biodiversidade (e.g, Tilman 1996, Tilman & Downing
1994). Contudo, muitos desses estudos se limitam a manipulacdo da diversidade de produtores e ndo
abordam o papel da diversidade de microrganismos como um dos fatores causais da relacéo existente
entre a biodiversidade e 0s processos ecossistémicos.

A diversidade de microrganismos do solo pode ser um determinante da diversidade de
plantas, como foi demonstrado por experimentos de manipulacdo da diversidade de micorrizas
arbusculares (AMF) (Heijden et al. 1998). As associa¢des mutualisticas com as micorrizas permitem

as plantas explorarem mais eficientemente os recursos do solo, 0 que aumenta a produtividade
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priméaria (Klironomos et al. 2000). O estudo de Heijden et al. 1998 utilizou manipula¢Ges
experimentais da diversidade de AMF em microcosmos e macrocosmos, de forma que, em ambos 0s
tipos de manipulacdo, o aumento da diversidade de AMF resultou no aumento e na manutengédo da
diversidade de plantas e na maior produtividade das mesma em virtude do maior fluxo de nutrientes
do solo para as plantas. Além disso, diferentes espécies de micorrizas beneficiam preferencialmente
algumas espécies de plantas (Heijden et al. 1998). Dessa forma, solos com alta diversidade
micorrizica possuem um numero maior de espécies de plantas cuja produtividade aumenta em
relacdo a solos pobres em micorrizas. O aumento da diversidade de plantas e da produtividade ocorre
em virtude da complementaridade de espécies de micorrizas e de seus beneficios para as diferentes
espécies de plantas (Heijden et al. 1998).

Um exemplo de como a diversidade de microrganismos pode depender da diversidade de
produtores é o sistema produtores-decompositores (Naeem et al. 2000). Os ecossistemas, de modo
geral, possuem dois compartimentos de crucial importancia para os processos de ciclagem de
nutrientes: os produtores e os decompositores. No ambiente terrestre, 0 primeiro compartimento é
predominantemente formado pelas plantas vasculares, enquanto o segundo é formado principalmente
pelos microrganismos, particularmente espécies de fungos e bactérias (Chapin et al. 2002). Os dois
compartimentos interagem entre si em virtude de executarem fungdes complementares, visto que 0s
produtores inserem compostos organicos no sistema, 0s quais representam a fonte de nutrientes para
0s decompositores que, por sua vez, transformam as complexas moléculas organicas em moléculas
simples e inorganicas, as quais sdo 0s nutrientes dos produtores (Naeem et al. 2000).

Uma vez que os produtores e decompositores sdo co-dependentes das fungdes um do outro, é
freqlientemente sugerido que haja relacao entre a diversidade dos dois compartimentos. Esta relacédo
foi testada por diversos autores através de experimentos de manipulacdo de pequenas comunidades
(e.g., Bardgett & Shine 1999, Naeem et al. 2000, Stephan et al. 2000, Zak et al. 2003). Os

experimentos geralmente envolvem a manipulacdo da diversidade de decompositores ou da
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diversidade de produtores. Tanto os experimentos de manipulacdo dos decompositores quanto dos
produtores apresentaram relagdes positivas entre a diversidade do compartimento manipulado e a do
compartimento ndo-manipulado. Além disso, o incremento da diversidade em um ou outro
compartimento aumenta a eficiéncia de processos ecossistémicos, como a ciclagem de nutrientes
(Naeem et al. 2000). Os resultados desses estudos de manipulacdo experimental, por sua vez,
confirmam a co-dependéncia dos dois compartimentos (produtores e decompositores) com relagéo
a0s processos ecossistémicos que cada um executa.

Contudo, o mecanismo pelo qual a co-dependéncia entre produtores e decompositores é
gerada ainda permanece relativamente obscuro, particularmente 0 mecanismo relacionado ao efeito
da alteragédo da diversidade de plantas na diversidade de microrganismos decompositores presentes
no solo (Zak et al. 2003). Freqlientemente é sugerido que o aumento da diversidade de
microrganismos em resposta ao aumento da diversidade de plantas é decorrente da maior variedade
de detritos (e.g., restos de folhas e raizes) com diferentes caracteristicas quimicas disponiveis aos
microrganismos decompositores (Bardgett & Shine 1999). Uma vez que 0s grupos de
microrganismos variam em suas capacidades bioquimicas de explorar diferentes recursos, a maior
variedade de detritos permitiria 0 melhor aproveitamento dos diferentes recursos por uma ampla
gama de microrganismos, acelerando o processo de liberacdo de nutrientes para o solo. A diversidade
de detritos esta relacionada diretamente com o nimero de espécies de plantas na comunidade. Dessa
forma, caso a comunidade de microrganismos esteja respondendo a maior diversidade de detritos, €
esperado que o aumento de diversidade microbiana seja diretamente relacionado ao de plantas (Zak
et al. 2003).

No entanto, o0 mecanismo da diversidade de detritos foi raramente comprovado de forma
direta. Estudos que utilizaram misturas de diferentes detritos freqlientemente nédo obtiveram relacdo
clara entre a diversidade de detritos e a taxa de decomposicao (e.g., Chapman et al. 1988, Fyles &

Fyles 1993), enquanto que alguns estudos experimentais de manipulacdo da diversidade de plantas
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apresentaram uma fraca correlagdo dos processos ecossistémicos com o numero de espécies de
planta e, consequentemente, com a diversidade de detritos (e.g. Zak et al. 2003). Outros estudos
experimentais, porém, obtiveram resultados positivos entre 0 nimero de espécies de plantas e o de
microrganismos, com conseqlente aumento das taxas de decomposicdo (Stephan et al. 2000,
Bardgett & Shine 1999). Contudo, ndo é possivel inferir diretamente, a partir de apenas uma
correlacdo positiva entre diversidade de plantas e de microrganismos, qual € o mecanismo subjacente
desta correlagcdo, uma vez que pode haver diversos outros componentes do ambiente que estejam
sendo alterados pela diversidade de plantas e sejam colineares com a diversidade de detritos, como,
por exemplo, a heterogeneidade estrutural do solo. Adicionalmente, o fato de os estudos com
manipulagéo direta dos detritos ndo terem apresentado uma relacdo clara entre diversidade de
detritos e processos ecossistémicos do solo é uma sugestdo de que outros componentes do ambiente
possam atuar em conjunto durante 0 mecanismo de resposta da microbiota do solo a diversidade de
produtores.

A interacdo entre os grupos de organismos produtores e decompositores, no entanto, ndo se
resume apenas a troca de nutrientes. Em ecossistemas terrestres, os microrganismos do solo e as
plantas podem demandar por um mesmo recurso limitante, tal como o nitrogénio na forma
inorganica (Kaye & Hart 1997). Em casos como este, 0s microrganismos podem competir com as
plantas pelo recurso limitante e, freqlentemente, esta competicdo é desigual, uma vez que 0s
microrganismos sao competidores superiores na absorcao de nutrientes como o nitrogénio (Kaye &
Hart 1997, Hodge et al. 2000). Contudo, € importante ressaltar que as plantas, de modo geral,
formam associa¢cBes mutualisticas com micorrizas, as quais podem aumentar a sua capacidade
competitiva em absorver nutrientes (Tibbett 2000). Logo, é de se esperar que as relacBes entre
produtores e microrganismos decompositores nao sejam lineares como preconizam muitos modelos,
uma vez que diversas outras interacfes estdo envolvidas, tais como competicdo entre plantas e

microrganismos e dentre os microrganismos (e.g., Ekschmitt & Griffiths 1998, Kaye & Hart 1997,



PG Ecologia Unicamp Ecologia de Comunidades e Ecossistemas 2008 - Seminarios

Hodge et al. 2000, Tibbett 2000). A multiplicidade de interagfes que ocorre no solo pode ser uma
das fontes de dificuldades de se encontrar relagdes previsiveis entre a diversidade de produtores e de
decompositores, assim como as consequéncias dessas relagdes para o funcionamento do ecossistema.

De modo geral, os estudos sobre a relacdo entre a diversidade de microrganismos e a de
plantas e suas consequéncias para 0S processos ecossistémicos envolvem mecanismos causais de
complementaridade. Como proposto por Tilman (1996), a complementaridade de nicho, dentre
outras caracteristicas das espécies de plantas, tais como resisténcia a disturbios, € a responsavel pelo
aumento da eficiéncia e estabilidade de processos ecossisttmicos em condigfes de maior
biodiversidade. Nos estudos que envolvem a diversidade de microrganismos e plantas, a
complementaridade de caracteristicas das espéecies tambeém é sugerida como uma explicacéo para 0s
efeitos da biodiversidade no funcionamento do ecossistema. Contudo as caracteristicas
complementares sdo em parte atribuidas aos diferentes microrganismos, tais como as caracteristicas
de preferéncia por hospedeiro (Heijden et al. 1998), de utilizagcdo de substrato para decomposi¢ao

(Bardgett & Shine 1999) e de preferéncia de miro-habitat (Stephan et al. 2000).

Outras considerac6es e concluséo

As interagcOes entre microrganismos e plantas ainda carecem de estudos que visem as suas
conseqiiéncias na estruturagdo da comunidade e no funcionamento do ecossistema. Apesar da
proliferacdo de pesquisas concernentes a determinadas associagdes microrganismo-planta, tais como
as micorrizas e as bactérias fixadoras de nitrogénio, a maior parte destes estudos se limita a sistemas
simples de poucas espécies de plantas, as quais frequentemente sdo de interesse econémico (e.g.,
Caron et al. 1985, Chilvers & Draft 1981, Estrada-Luna et al. 2000). Mesmo os estudos que visam
abranger uma perspectiva mais ampla das interacGes entre a microbiota e 0s produtores ainda sdo

restritos a determinados sistemas de facil manipulacdo e acompanhamento, tais como pequenas
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comunidades de plantas herbaceas, campos de gramineas e sistemas semi-agricolas (e.g. Grime 1987,
Francis & Read 1994, Francis & Read 1995,).

A extrapolagéo de resultados de estudos de interagcbes microrganismos-plantas com sistemas
simples e de poucas espécies para a inferéncia de propriedades do ecossistema deve ser feita com
cautela, uma vez que ecossistemas sdo sistemas complexos (Levin 1998). Os sistemas complexos,
por sua vez, sao caracterizados por suas propriedades de ndo-linearidade, imprevisibilidade e efeitos
de contingéncia, o que é uma consequéncia de sua multiplicidade de componentes e de interacGes
gue estes componentes podem ter entre si (Bak & Paczuski 1995). Por conseguinte, as propriedades
de um sistema complexo ndo podem ser precisamente inferidas a partir da soma das propriedades de
seus componentes, o que pode dificultar o uso de uma abordagem reducionista para a caracterizagdo
de um sistema complexo, tal como o ecossistema (Brown 1995). Além disso, grande parte do
conhecimento sobre a biologia dos microrganismos sofre generalizacbes excessivas.
Frequentemente, os estudos mais aprofundados sdo realizados com poucas espécies, que,
posteriormente, tém os seus resultados generalizados para uma ampla gama de espécies (Francis &
Read 1995). Embora generalizaces sobre as propriedades de diferentes organismos possam ser
ateis, como, por exemplo, para organismos pertencentes a um mesmo grupo funcional (Yin et al.
2000), as generalizacGes podem ser precipitadas para um grupo tao diverso como 0s microrganismaos.
Contudo, deve-se ressaltar que as reducGes da complexidade original do ecossistema podem ser
ateis, uma vez que a complexidade do ecossistema nédo € passivel de ser estudada em sua integra por
questdes logisticas e de tratabilidade de execucdo de um projeto de pesquisa. Logo, estudos que
utilizem comunidades reduzidas, porém representativas da comunidade original, tais como 0s
estudos de micro e macrocosmos (e.g., Francis & Read 1995, Heijden et al. 1998), podem ser
extremamente Uteis para o conhecimento das relagfes entre a microbiota e o funcionamento do

ecossistema.
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As associacOes de plantas com micorrizas s&o um exemplo de generalizagOes a partir de
resultados obtidos de estudos realizados em sistemas simples. Freqlientemente as micorrizas sao
ditas como simbiontes mutualisticos das plantas. Contudo, este pressuposto foi raramente testado,
tendo sido verificado para algumas espécies de plantas, muitas das quais de interesse econémico e
em sua maioria em condigdes de laboratdrio (Francis & Read 1994, idem 1995). Todavia, alguns
autores tém apontado para uma grande flexibilidade nos estilos de vida dos fungos simbiontes
(Redman et al. 2001, Rodriguez & Redman 1997). Algumas espécies de fungos endosimbiontes
estudadas, como as do género Colletotrichum, apresentam a capacidade de manifestar diferentes
tipos de simbiose em suas plantas hospedeiras, podendo ser desde comensais e mutualistas até
patdgenos (Redman et al. 2001). Todavia, apesar da constatacdo da existéncia desta flexibilidade de
estilos de vida em uma mesma espécie de fungo, os mecanismos por traz da manifestacdo de um
determinado estilo de vida ainda permanecem desconhecidos, havendo indicios de que podem ser
influenciados pelas condi¢cGes ambientais, pela espécie de planta e pelas caracteristicas genéticas do
fungo simbionte e da planta hospedeira (Redman et al. 2001).

A questdo é que ha uma barreira ténue entre 0 mutualismo e o parasitismo, 0 que exige uma
maior cautela na extrapolacdo de uma conclusdo retirada do resultado de um sistema simples, tal
como um composto por uma espécie de planta hospedeira e seu fungo simbionte. Tal foi o ocorrido
entre as micorrizas, para as quais a caracterizacdo de simbiontes mutualistas é largamente empregada
(Francis & Read 1995). Alguns autores, porém, apresentaram que as micorrizas arbusculares podem
ter efeitos deletérios na produtividade e sobrevivéncia de algumas espécies de plantas hospedeiras,
enguanto em outras nao (Allen et al. 1989, Francis & Read 1994, idem 1995). Estes efeitos deletérios
foram constatados principalmente em espécies ruderais e sdo decorrentes de danos diretos causados
pelos fungos micorrizicos, tais como a producdo de substancias alelopaticas e destruicdo de tecidos
da raiz (Francis & Read 1994, idem 1995). Além disso, as micorrizas podem formar redes de

micélios que interconectam diferentes espécies de plantas e, por conseguinte, translocar compostos
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organicos de uma espécie de planta para outra (Harnett & Wilson 1999). Uma vez que as micorrizas
favorecem mais algumas espécies de plantas do que outras, o translocamento de compostos
organicos pode alterar as relagdes de competitividade entre as plantas, podendo aumentar ou reduzir
a dominancia (Harnett & Wilson 1999).

O fato de as micorrizas poderem exercer diferentes tipos de simbiose, dependendo da espécie
hospedeira, e alterar as relacGes de competitividade entre as plantas pode ter profundas implicagOes
para a composicao e estrutura da comunidade de produtores e, consequientemente, para a dindmica do
ecossistema. As micorrizas podem influenciar de tal maneira a estrutura da comunidade de plantas
que padr@es antes interpretados como decorrentes de caracteristicas do ciclo de vida e da fisiologia
da planta podem ser decorrentes de interacdes micorriza-planta. Um exemplo ilustrativo sédo as
espécies de plantas ruderais comumente prejudicadas pelas micorrizas (Francis & Read 1994, idem
1995). Serad que estas plantas ruderais sdo mesmo caracteristicas de ambientes perturbados em
decorréncia de caracteristicas intrinsecas ao seu ciclo de vida? Ou ha uma possibilidade alternativa
de este padrdo ser decorrente de um resultado de interagfes mutualistas e antagonistas entre plantas e
micorrizas?

Francis e Read (1994) e idem (1995) sugerem que a ocorréncia das espécies ditas como
ruderais em ambientes perturbados ndo é decorrente de uma selecdo de tracos das plantas para este
tipo de ambiente. Logo, o padrdo de distribuicdo das plantas ruderais ndo seria decorrente das
caracteristicas do ciclo de vida dessas espécies de planta, mas sim das interacdes antagonisticas com
as micorrizas, as quais sdo mais vigorosas nas comunidades estaveis do que nos ambientes
perturbados. Contudo, ainda carecem os estudos que testem esta possivel explicacdo para a
distribuicdo de plantas ruderais nas comunidades naturais. Estudos futuros podem fazer uso de
experimentos de campo, por exemplo, para testar se, na auséncia de uma rede micelial vigorosa de

micorrizas, as espéecies ruderais podem ocorrer em ambientes razoavelmente estaveis.
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Outros padroes de distribuicdo de plantas entre as comunidades, tradicionalmente explicados
pela selecdo de tracos das plantas, podem ser melhor explicados por meio das interagdes micorriza-
planta, considerando o potencial antagonistico que estas interacdes podem ter para algumas espécies
de plantas. Francis & Read (1994), por exemplo, propuseram que 0 padrdo sucessional pode ser
melhor explicado pelas interagbes micorriza-planta, particularmente pela troca, durante a passagem
dos estagios de sucessdo inicial para tardia, da predominédncia de associagdes com micorrizas
arbusculares para associacbes com ectomicorrizas. Logo, a composicdo e estruturacdo de
comunidades de plantas devem ser revisadas levando-se em consideracdo as interacGes entre plantas
e micorrizas, assim como outras interagdes que as plantas podem potencialmente exercer com outros
membros da microbiota.

Novas pesquisas estdo desvendando todo um novo universo de interagdes microbianas com 0s
organismos produtores terrestres: as associa¢fes de microrganismos com as folhas de plantas, isto &,
com a filosfera. A diversidade microbiana da filosfera apresentou-se em uma magnitude em muito
superior a esperada, uma vez que as folhas geralmente eram consideradas um ambiente relativamente
in6spito aos microrganismos (Yang et al. 2000). Além da elevada diversidade, a microbiota da
filosfera é peculiar a cada espécie de planta, podendo haver até mesmo uma variacdo entre as
diferentes folhas de um mesmo individuo (Lambais et al. 2008). Apesar da grande diversidade da
microbiota da filosfera, pouco se sabe sobre o0 seu papel funcional. Alguns estudos tém atribuido um
carater patogénico a alguns a esses microrganismos (Bettie & Lindow 1999). Contudo, estudos
recentes apresentam, pelo menos para o caso das bromélias, um papel crucial no ciclo de vida da
planta. Brighigna et al. (1992) e Inselsbacher et al. (2007), por exemplo, demonstraram que 0S
microrganismos da filosfera de algumas espécies de bromélias tém uma expressiva participacdo na
nutricdo de suas hospedeiras, fornecendo nutrientes pelas vias de mineralizacdo e fixacdo. Os estudos

de Brighigna et al. (1992) e Inselsbacher et al. (2007) demonstram que a microbiota da filosfera pode
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ter uma participacdo preponderante no funcionamento do ecossistema, podendo exercer funcdes na
ciclagem de nutrientes e produtividade primaria.

Os microrganismos sdo, provavelmente, o grupo mais diversificado dentre os ecossistemas
(Pace 1997). A elevada magnitude de sua diversidade multiplica por dezenas de centenas de vezes as
possibilidades de interagOes entre produtores e microrganismos e entre microrganismos dentro de um
ecossistema e aumenta a probabilidade de uma redundéancia funcional entre diferentes espécies de
microrganismos, 0 que reduz os efeitos da perda de espécies no funcionamento do ecossistema
(Ekschmitt & Griffiths 1998). Considerando o ecossistema como um sistema complexo, é provavel
que grande parte da complexidade e resiliéncia do ecossistema seja decorrente da microbiota, visto
as caracteristicas de elevada diversidade, multiplicidade de interagdes e redundancia funcional da

comunidade microbiana.
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