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INTRODUCAO

"The idea that natural environments afford multiple
niches, allowing for the coexistence of functionally
diverse species, is so obvious that few ecologists
would seek o guestion it. Less obvious is the idea
that the environment of a single species can provide
multiple niches, leading 1o the evolution and
coexistence of funciionally diverse forms within a
single gene pool."

D.S. Wilson, 1989
1. TEORIA

A diferenciagdo morfoldgica, fisioldgica ¢ comportamental de populagfes de uma
espécie de inseto fitdfago que exploram diferente espécies de plantas é um fato
observado por estudiosos hd pelo menos um século (Walsh, 1864; Cockerell, 1897; apud
Brues, 1946 e Dethier, 1952). Termos variados, tais como "ragas de hospedeiros”,
"variedades”, "morfos” e "biotipos”, sdo utilizados para designar cstas categorias sub-
cspecificas, em contextos ceoldgicos ¢ evolutivos bastante diversos,

Longe de ser uma questdio meramente semdntica, csta diversidade reflete o
grande ntmero de interpretagbes que o fendmeno comporta. As diferengas observadas
entre individuos de uma mesma espécie que exploram diferentes plantas podem
representar fendmenos biolégicos muito distintos: variagdo puramente fenotipica
(polifenismos, plasticidade); polimorfismos genéticos, estdvels ou ndo; raciacio,
simpdtrica ou alopdtrica; ou mesmo a existéneia de complexos de cspéeics cripticas (
Diehl & Bush, 1984; Futuyma & Peterson, 1985; Zwilfer & Romsttck-Valkl, 1991).

Entre estes processos, os que mais despertam polémica sdo sem ddvida os de
divergéncia genética simpdurica em funglio da planta hospedeira. A sua plausibilidade ¢
contestada com base na teoria cldssica de genética de populaghes, para a qual a
interrup¢do do fluxo génico através de isolamento geogrdfico ¢ a principal causa de
divergéncia genética entre populagbes (Mayr, 1963, 1970, 1976; Lewontin, 1974:
Futuyma & Mayer, 1980; Patterson, 1981). Em simpatria, a recombinagiio promovida
pela reprodugdo sexuada impediria a diversificagio da populagdo em  gendtipos
adaplados a cada planta hospedeira (Mitter & Futuyma, 1979; Fuwyma & Peterson,
1985 Futuyma, 1989),

Os polimorfismos devido 2 planta hospedeira sio um caso particular de
polimorfismo devido & heterogeneidade ambiental, cuja tcoria foi muito explorada nas



décadas de 1950 e 60. Neste perfodo foram desenvolvidos um grande nimero de
modelos matemdticos com o objetivo de identificar sob quais condigdes polimorfismos
estdveis poderiam ser mantidos pela heterogencidade ambiental (e.g. Levene, 1933;
Maynard-Smith, 1966, 1970; Levins & MacArthur, 1966; Levins, 1968). Estes modelos
trabatham com poucos locos (em geral um), pressupdem que o ambiente ¢ constituido
por uma mistura de nichos, e que para cada nicho hd um fenétipo methor adaptado. A
populagdo € panmitica, e seus individuos se distribuem aleatoriamente pelos nichos.

Todos levam a conclusdes semethantes, prevendo que polimorfismos estdveis sdo
possiveis mesmo quando o heterozigoto ndo possui as maiores aptiddes em cada nicho.
Para tanto, € necessério gue:

1) a regulagdo das densidades populacionais seja independente em cada nicho, isto €, os
nichos possuem capacidades de suporte independentes;

2) haja uma grande diferenga entre as aptiddes dos gendtipos em cada nicho. Quando as
diferengas sdo pequenas, os nichos devem ocorrer em proporgdes aproximadamente
iguais no ambicnte;

3) cada individuo permanega a maior parte de sua vida em apenas um tipo de nicho
(ambiente de "granulagdo grossa”, sensu Levins, 1968).

Os polimorfismos por heterogeneidade ambiental sdo ainda facilitados quando os
individuos sdo capazes de escolher o nicho gue lhes proporciona a maior aptiddo
(sele¢@o de hdbitat) e/ou acasalar-se com individuos de igual fendtipo (selegdo de
parceiro). Nestes dois casos aumenta-se a probabilidade do cruzamento entre gendtipos
iguais, reduzindo-se o fluxo génico entre os individuos que ocupam diferentes nichos
(Maynard-Smith, 1966; Thoday & Gibson, 1970; Bush & Diehl, 1982; Diehl & Bush,
1989).

Embora ndo necessariamente, os polimorfismos por heterogeneidade ambiental
podem. portanto. representar um estdgio inicial de divergéncia gendtica simpdtrica, 0 que
pode gerar ragas ou mesmo espéeics. Para tanto, ¢ necessdria uma intensificagio do
isolamento reprodutivo (Maynard-Smith, 1966; Scudder, 1974; Kondrashov & Mina,
1986).

Uma seleclo disruptiva intensa pode favorecer o isolamento reprodutivo dos
gendtipos marginais, pois neste caso os genOtipos intermedidrios possuem baixas
aptiddes ¢ hd uma grande pressiio scletiva para o desenvolvimento de mecanismos que
rcduzam a probabilidade de acasalamento de individuos com gendtipos diferentes
{Dobzahnsky & Pavlovsky, 1971; Thoday, 1972; Scudder, 1974; Kondrashov & Mina,
1986). Em iltima instincia, esta € a forga que garante o isolamento reprodutivo entre
espécies, jd que a aptiddo dos "gendtipos intermedidrios” (hibridos) € em geral préxima
de zero.

Para que o isolamento reprodutive ocorra em populagdes simpdtricas, é preciso
que ele esteja ligado aos processos que determinam a utiliza¢do dos diferentes nichos.
Para tanto, ¢ necessdrio que o cardter sob seleciio disruptiva determine, direta ou
pleiotropicamente, o isolamento reprodutivo (Maynard-Smith, 1966; Thoday & Gibson,
1970; Templeton, 1981; Bush & Dichl, 1982). Ouira possibilidade ¢ a de que os genes
que controlam os mecanismos de isolamento (c.g. selegdo de hédbitat ou de parceiro)



associem-se, por meio de modificadores ou de ligagfo, aos genes que determinam a
aptiddo em cada nicho (Maynard-Smith, 1966; Thoday & Gibson, 1970).

Muitos autores consideram as duas alternativas improvdveis (Mayr, 1963, 1970;
Maynard-Smith, 1966; Templeton, [981; Futuyma & Peterson, 1985). Outros assinalam,
todavia, que para animais parasitas (af inclufdos insetos fitofagos) o hospedeiro
representa ndo s6 o recurso alimentar, como também uma parcela representativa do
hdbitat e muitas vezes o local de acasalamento (Bush, 1969, 1975; Scudder, 1974; Price,
1980; Tauber & Tauber, 1989; Dichl & Bush, 1989). Para estes organismos o isolamento
reprodutivo determinado pela associagdo a diferentes hospedeiros € portanto um evento
bastante plausivel.

De fato, a probabilidade de ocorrénceia de diferenciagdo genética devido ao nicho
parece bem maior quando as particularidades autoecol6gicas de cada grupo de
organismos sdo levadas em consideragdo e modelos biologicamente mais realistas sfio
elaborados (Tauber & Tauber, 1989; Via, 1990).

2. EVIDENCIAS

Em uma série de experimentos de laboratério, Thoday e colegas submeteram
populacdes de Drosophila melanogaster a diversos regimes de selegdo disruptiva
artificial, muitos dos quais levaram a polimorfismos, por vezes acompanhados de
isolamento reprodutive parcial (revisdes em Thoday & Gibson, 1970 Thoday, 1972).
Paterniani (1969) realizou experimentos similares com duas ragas de milho em panmixia,
obtendo o isolamento reprodutivo virtualmente completo apds cinco geragdes de selegio
das espigas com baixos percentuais de intercruzamento.

Estes resultados foram de enorme importdncia, pois falsearam o paradigma
predominante na época de que a divergéncia genética nfio é possivel sem a interrupgfio
do fluxo génico. Entretanto, conforme notam Thoday e Gibson (1970), os experimentos
provaram que o fendmeno € possivel, mas ndo determinam a freqiiéncia com que ele
ocorre na natureza.

H4, ainda, um grande nimero de evidéncias sugerindo a associa¢@o positiva entre
variabilidade genotipica e heterogeneidade ambiental. Muitos experimentos provaram
que variados regimes de seleglo disruptiva podem gerar polimorfismos (e.g. Streams &
Pimentel, 1961 Pimentel, Smith & Soans, [967; vdrias citagdes em Thoday, 1972) ¢ que
a variabilidade genética ¢ maior em ambientes mais heterogéneos (Powell, 1971; Powell
& Wistrand, 1978), embora em muitos casos a heterose possa ser a responsdvel pela
manutengdo destes polimorfismos (Mackay, 1980, 1981).

A corrclagdo entre variabilidade genética ¢ ambiental ¢ um dos principais
argumentos da “teoria do balanceamento” (Brito da Cunha & Dobzhansky, 1954;
Dobzhansky, 1955; Lewontin, 1974), segundo 2 qual a variabilidade genética seria
adaptativa, pois fornece a "matéria prima" para que as espécies respondam s variagdes
das pressOes seletivas decorrentes da heterogeneidade ambiental. Uma das previsdes
desta hipbtesc € quec espécies com maiores amplitudes de nicho possuiriam maior
variabilidade genotfpica (Brito da Cunha & Dobzhansky. 1954; Dobzhansky, 1955;



Levins, 1968), principio que foi estendido para a variabilidade morfol6gica e batizado de
"hipdtese de variagdo devido ao nicho” por Van Valen (1965),

No caso de insetos fitoéfagos, a abordagem experimental raramente foi utilizada
para provar que a associa¢do a diferentes plantas € capaz de promover polimorfismos ou
raciagdo em simpatria {(excegles em Diehl & Bush, 1984). A maioria dos registros de
hiotipos ligados 4 planta hospedeira baseia-se na constatacd@o de diferengas morfolGgicas,
eletroforéticas, compaortamentais ¢/ou [isiol6gicas das populagdes associadas a diferentes
espécies de plantas (Strong ct al,, 1984; Dichl & Bush, 1984; Futuyma & Peterson,
1985; Tauber & Tauber, 1989; Zwilfer & Romstock-Volkl, 1991).

Muitos destes estudos sdo criticados por ndo demonstrar inequivocamente que as
diferengas fenotipicas sdo determinadas geneticamente ¢ que evolufram em simpatria
(Futuyma & Mayer; 1980), Patterson, 1981; Futuyma & Peterson, 1985), Alguns casos,
contudo, sdo reconhceidos mesmo pelos autores mais céticos (Futuyma, 1983); ¢ o
volume de evidéncias reunidas, ainda que incompletas ou circunstanciais (compilagGes
em Strong et al,, 1984; Diehl & Bush, 1981; Futuyma & Peterson, 1985; Tauber &
Tauber, 1989; Zwdlfer & Romstiick-Vilkl, 1991), mostra que a divergéncia genética em
funglo da planta hospedeira estd longe de ser um cvento raro entre insetos fit6fagos,

O objetivo desta tese € testar a existénceia de diferengas morfoldgicas em fungdo
da planta hospedeira em duas espécies de Tomoplagia (Diptera: Tephritidae), cujas
larvas sdo endéfagas de inflorescéncias de compostas (Asteraceag).

Estas diferengas podem indicar isclamento ¢/ou diferencia¢do genética, o que
poderd ser verificado futuramente por meio de téenicas bioguimicas. Embora ndo haja
uma correspondéncia obrigatdria entre diferenciacio genotpica ¢ fenotfpica, muitos
estudos mostraram uma boa concordincia cntre a similaridade morfométrica ¢
eletroforética de individuos, populagles € espécies de insetos f{itéfagos (e.g. Diehl &
Bush, 1984; Swurgeon & Mitton, 1986; Zwilfer & Romstock-Volkl, 1991; Eber et al.,
1991: Mann & Brandl, 1992; Baumann & Brandl, 1993).



SISTEMA DE ESTUDO

Os enddfagos assoctados a inflorescéncias de compostas (Asteraceae) constituem
um sistema muito rico em espéeies, de fdcil observagdo e manipulagdo. e onde as
relagGes parasita/hospedeiro sdo facilmente reconhecidas.

Lewinsohn (1988) realizou o primeiro levantamento extensivo desta fauna no
Brasil, inaugurando uma linha de pesquisa hoje em andamento no Laboratfrio de
InteragBes Insetos-Plantas do Depto. de Zoologia da UNICAMP. Estes estudos
apontaram os dfpteros da familia Tephritidac como um dos principais grupos de
enddfagos de compostas, compreendendo quase metade das espécies inventariadas
(Lewinsohn, 1988; 1991). O género mais numeroso desta familia foi Tomgoplagia, cujos
hospedeiros pertenciam todos & tribo Vernonieae (Lewinsohn, 1988; 1991),

O sistema Tomgplagia/Vernonicae passou a ser objeto de um estudo mais
detalhado, a nivel local, com &nfasc nas cspéeics de plantas da subtribo Vernoniinae.
Realizamos um levantamento exaustivo de julho de 1989 a julho de 1990 na Serra do
Cip6 (Santana do Riacho - MG). que confirmou Tomoplagia como o principal parasita
de capftulos de Vernonieae, tanto em nimero de individuos quanto de espécies (Prado &
Lewinsohn, no prelo). Esta associagdio parece bem delimitada, uma vez que Tomoplagia
ndo foi encontrada em capitulos de espéeies de outras tribos da familia comuns na drea, a
excecdo de T. costalimai, que parasita os capftulos de Trixis vauthien (Mutisieae),

A tabela 1 mostra as espécies de Tomoplagia encontradas e seus respectivos
hospedeiros na Serra do Cipd. Esta matriz de associagles revelou que a maioria das
espéeies estd restrita a um género de planta hospedeira (Tab. 1), com a excegdo de
T.incompleta, uma generalista que explora pelo menos quatro géneros e cerca de 70%
das espécies de hospedeiras em potencial inventariadas na drea. Embora sejam bem
menos generalistas, as demais espéeics podem ser ordenadas em um gradiente de
amplitudes de dieta; T. argentiniensis ¢ T. pseudopenicillata sdo monéfagas de

Cyrtocymura scorpioides; T, reimoseri e T. minuta s@o oligéfagas associadas ao género
Vemonanthura e T. tripunctata T.aberrans atacam um nimero relativamente grande de
espécies. principalmente do género Lessingianthus (Tab 1), Os registros para T. formosa.
T. heringi ¢ T, trivittata s3o ainda muilo esparsos para que sc delimite 0 seu universo de
hospedeiras.

As moscas adultas das espécies de Tomoplagia possuem padrdes variados de
manchas nos esternitos tordcicos, tergitos abdominais e scutum, além de poder
apresentar faixas longitudinais (vitas) negras ou claras no scutum ¢ na fronte. Dada a
ubigiiidade destes caracteres, ndo ¢ de sc estranhar que eles tenham sido muito utilizados
na descrigdo das cspéeies (Hendel, 1914; Aczél, 1955a), feitas geralmente a partir de
poucos individuos. Mesmo Martin Aczél, que ao rever o género feve acesse a muitos
espécimes, considerou pouco relevante a variagdo intracspecifica de pigmentagio
corporal (1955a, b). Nossas coletas todavia forneceram um grande nimero de individuos
das selc primeiras espécies mencionadas acima, cujo exame revelou uma grande
variahilidade morfol6gica, inclusive dc caracteres sistemdticos (Prado & Lewinsohn, no
prelo, e observagdes pessoais).



TABELA 1 - Espécies de plantas hospedeiras de Tomoplagia spp. na Serra do Cipd, MG, Dados
de Prado & Lewinsohn, no prelo,

ESPECIES DE HOSPEDEIRAS
Toncplagia
T.aherrans Echinoceryvne schwenkiaefolia
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TABELA 1 - (Continyagiio)

Espécies de Hospedelras
Tomoplagia
T.minuta Vernonanthura mariana

T.pseudopenicillata

T.Lripunchtata

I.trivittata

Vernopanthura membranaces
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Vernepanthura mariana
Verncnanthura membranaces
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Lessingisnthus stoechas
Lessingianthus vepretorum
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PROCEDIMENTOS

Nesta tese foram analisadas Tomoplagia incompleta ¢ T.iripunctata, as duas
cspéeies com 0s maiores nimeros de hospedeiras registradas na Serra do Cipé, e com 08
matiores nimeres de individuos colctados neste local. Para T, incompleta foram coletados
individuos  das seguintes  hospedeiras em  nimero  suficiente para  as  andlises:
Lepidaploa rufo-grisea. Lepidaploa spixiana, Echinocoryne schwenkiaefolia,
Lessingianthus linearis, Lessingianthus psilophyllus ¢ Lessingianthus roseus.  Para
T.tripunctata obteve-se espéeimes de wés hospedeiras em nimero suficiente: L. linearis,
L. psilophyllus e L. roseus.

1. OBTENCAO DOS ESPECIMES

Os espécimes utilizados neste trabalho sdo provenientes de capitulos de plantas
da subtribo Vernoniinae coletados ao longo de 34 quildmetros na rodovia MG-010, na
Serra do Cip6, Foram realizadas coletas mensais durante o perfodo de julho de 1989 a
junho de 1990 ¢ a intervalos irregulares desde entdo. Os capitulos foram mantidos em
frascos de vidro no laborat6rio para a emergéneia dos adultos, que sdo montados em
alfinetes entomoldgicos. Toda a colegdo estd depositada no Museu de Histéria Natural
da UNICAMP.

As tabelas 1 ¢ 11 do apéndice listam os individuos ohtidos das duas espécics
analisadas, por planta hospedetra, local ¢ data de coleta dos capitulos. O ndmero de
individuos efetivamente utilizados nas andlises ¢ menor do que os valores constantes
nestas tabelas devido a defeitos de conservaglio de alguns exemplares. Os problemas
mais comuns foram a deformag¢@o ou rompimento do (drax pelo alfinete entomoldgico, a
perda da cabega e o dobramento ou quebra das asas. Individuos que morreram em
estdgio teneral também ndo foram utilizados. A tomada de medidas foi invibializada com
maior freqliéncia que o estudo de caracteres de pigmentagdo, pois cxige espécimes em
melhores condigdes.



2, CARACTERES ESTUDADOS
2.1. CARACTERES QUALITATIVOS

A escolha dos caractercs qualitativos baseou-se em levantamento prévio de um
sub-grupo de individuos ¢ nas obscrvactes de um cstudo anterior (Prado & Lewinsohn,
no prelo), Foram obscrvadas nas duas espécies a presenga ¢ tamanho de manchas no
catepisterno, pésnoto, angpimero ¢ tergitos abdominais. Estudou-se ainda o padrio de
vitas no scutum e fronte de T. wipunctata ¢ a coloragdo das asas (bandas alares) de T.
incompleta. As figuras 1b-c mostram diagramas da cabega e térax com a indicagio dos
segmentlos nos quais foram levantados caracteres qualitativos.

2.2. CARACTERES QUANTITATIVOS

Para o estudo quantitativo foram analisados separadamente dois conjuntos de
medidas, detalhados a seguir.

2.2.1, MEDIDAS DO CORPO

Foram tomadas sete medidas da asa (esquerda), uma do térax ¢ uma da cabega
(Figs. 1a-c, Tab. 2). As medidas das asas foram adaptadas das utilizadas para espéeies de
Urophora ¢ Tephritis (Tephritidac) curopéias, ¢ que se mostraram cficazes em indicar a
proximidade genélica entre individuos ¢ espécics nestes sistemas (Eber et al., 1991,
Mann & Brandi, 1992; Brandl, comunicagio pessoal).

As medidas foram tomadas dos espécimes montados em alfinetes entomolégicos,
com uma ocular micrométrica em microscdpio estereoscOpico, sob aumento de 6.4 vezes
¢ escala de 1:38.

2.2.2. MEDIDAS DA TERMINALIA FEMININA

A andlise das termindlias envolve sua dissecgdo e montagem em ldmina, razio
pela qual foram utilizadas sub-amostras de dez fé€meas associadas a cada planta
hospedeira.

Para tanto, foram sorteadas dez coletas de cada hospedeira e de cada uma destas
foi sorteada uma fémea. No caso de haver menos de dez coletas de uma espécic de
hospedeira, repetiu-se o sorteio 0 nimero de vezes necessério para se obter dez {€meas.
Buscou-se ainda garantir que as amostras de todas as espécies de insetos possuissem a
mesma amplitude de datas e locais de coleta. Para tanto, foi preciso sortear nimeros
ligeiramente diferentes de dez em algumas espéeies de hospedeiras. As tabelas 11l e TV
do apéndice relacionam as f€meas sorteadas das duas espécies, por planta hospedeira,
data e local de coleta.
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TABELA 2 - Medidas tomadas dos espécimes de T, tripunctata e T.incompleta.

1) Asa. Disténcias entre as seguintes interse¢des de nervuras:

ASAl subcostal ¢/ a borda apical da asa a radial 1 ¢/ a borda
apical.

ASAZ radial 1 ¢/ a boerda apical a radial 2+3 ¢/ a borda
apical.

ASA3 réddic-medial o/ radial 4+5 a radial 4+5 ¢/ borda distal
da asa.

ASAd4A basal-médiccubital ¢/ medial a radio-medial ¢/ medial.

ASASB radio~medial ¢/ medial a rddio medial c/radial 4+5.

ASAD médiocubital distal ¢/ cubital anterior 1 a médiccubltal
basal c/medial.

ASAl0 medial ¢/ borda distal da asa a radial 4+5 ¢/ borda
distal.

para as definir a covaridvel de tamanho para a analise das medidas dos

acileos foram tomadas ainda as medidas:

CA (comprimento da asa}: disténcia entre o dpice da célula
basal medial e a intersecdo da radial 4+5 ¢/ a borda
distal da asa.

LA {*largura" da asa): distdncia entre a intersecfoc da Rl
com a borda superior da asa e a intersec¢do da nervura

anal com a borda inferior da asa.

2) Térax. .
ALARHB Distancia reta entre as cerdas alar e umeral

3) Cabega:
FRONTE disténcia entre as bordas internas dog olhos na altura

das cerdas verticals interiores.

4} Aculeo:

AC1 comprimento do lebo ventral

ACZ comprimento do lobo dorsal mencs o comprimento do lobo
ventral

AC3 largura a 1/3 do comprimento total

AC4 largura a 2/3 do comprimento total

ACS largura do dpice, 4 altura do lobo ventral
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FIGURA 1 - Esquema da asa (A), cabega em vista frontal (B), térax em vista lateral (C) e acileo em
vista ventral (D) de tefritideo, com indicagdes das medidas tomadas e dos segmentos nos quais foram
levantados os caracteres de pigmentagfio. ANEP: ancpimero, KEP: catepisterno, PN: pdsnoto, PSC: pos-
escutelo, SCM; scutum. A, B ¢ C adaptados de Foote (1980)
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As termindlias das fémeas sorteadas foram dissecadas ¢ montadas em ldminas
permanentes individuais junto com suas asas esquerdas. Desenhos esquemdticos dos
acdleos (sensu Norrbon & Kim, 1988) foram feitos com o auxflio de uma cimara clara
em microscépio. Os aumentos utilizados e as escalas finais dos desenhos foram de 160
vezes e 1:173 para os actileos pequenos (cerca de 30% dos espéeimes de 1. incompleta);
e de 85 vezes ¢ 1:104 para os actleos grandes (T. tripunctata e os demais espécimes
T. incompleta).

Foram tomadas cinco medidas do actleo, que estio esquematizadas na fig. 1d e
relacionadas na tabela 2, Também foram tomadas uma medida longitudinal e outra
transversal da asa ("largura” ¢ "comprimento” da asa, tab. 2, fig. la), para serem
utilizadas como indices de tamanho corporal (ver procedimentos estatisticos). As
medidas dos actleos foram tomadas de seus desenhos, com régua de 0.5 mm de
precisdo, As asas foram medidas diretamente das 1dminas através de ocular micrométrica
em microscdpio estereoscépico sob aumento de 6,4 e escala de 1:38.

2.3. CARACTERES MORFOLOGICOS DAS PLANTAS HOSPEDEIRAS

A similaridade morfoldgica das espécies de plantas hospedeiras foi estimada para
a comparagdo com a similaridade entre suas respectivas populages de insetos. Foram
levantados dez caractercs dos capitulos, entre contfnuos, categdricos e categéricos
ordenados (Tab, 3). A similaridadc entre as espéeies de plantas foi medida pelo
Coeficiente de Gower, que ¢ apropriado para conjuntos mistos de varidveis (Sneath &
Sokal, 1973).

A escolha dos caracteres foi anterior 2s andlises da similaridade morfol6gica dos
insetos, € baseou-se na sua importdncia potencial para a interagdo com tefritideos,
inferida dos dados existentes para outras cspéeies (Zwdélfer, 1970, 1972; Berube, 1978,
White & Marquardt, 1989; Straw, 1989 a,b).

3. ANALISES E PROCEDIMENTOS ESTATISTICOS

A andlise dos dados consistiu em testar se hd diferengas morfolGgicas entre
populagdes de uma mesma espécie que exploram dilerentes plantas hospedeiras.

Todas as andlises foram realizadas em microcomputador PC-IBM 286, por meio
do programa SYSTAT versdo 5.03 (Wilkinson, 1990); com excegdo do método de
proje¢do de Burnaby ¢ dos Testes de Mantel, realizados com auxilio do programa
NTSYS versdo 1.70 (Rohlf, 1992).
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TABELA 3 - Caracteres morfologicos dos cdpitulos das espécies de plantas hospedeiras de
T. iripunctata e 1. incompleta analisadas neste trabalho.

MC NA NS NC PA FB1 FB82 BB CB AB

E. schwenkigefolia 37 3¢ 6 2 2 1 3 2 1 1
L. rufo-grisea 16 10 4 2 1 2 1 2 1 1
L. spixiana 16 10 5 2 2 1 3 301 2
L. lineaxis 53 40 5 1 2 2 P 102 p;
L. psilophyllus 64 30 7 1 2 2 1 13 1
L. roseus 150 50 6 1 2 2 1 2 3 1

MC: massa scca do capitulo, em mg (média de 10 capitulos); NA: nimero de aguénios por
capitulo, em classes de [0: NS: ndmero de séries de brécteas involucrais; NC: mimero de
capitulos por planta, T=aié 40, 2=de 40 a 150: PA: pélos nos aquénios, I=ausentes,
2=presentes; FB1: forma das bracteas involucrais, 1=¢liptica, 2=0vada-cuspidada; FB2: forma
das brdcleas, I=retas, 2=subesquarrosas, 3=esquarrosas; BB: Borda das bricteas, 1=lisa,
2=pilosa, 3=serrilhada; CB: consisténcia das bricteas, I=membranfcea, Z=intermediria,
3=sub-cartdcea; AB: 4pice das bracteas: I=sem micron, 2=com miicron.

3.1. CARACTERES QUALITATIVOS

A freqiiéncia de cada estado dos caracteres quantitativos por sexo e planta
hospedeira foram organizadas em tabelas de contingéncia, que foram analisadas por meio
de modelos log-lincarcs (Everitt, 1977; Fienberg, 1978), um procedimento criado para o
estudo das interagdcs entre varidveis categiricas.

Estes modelos permitem testar a independéncia simultinea entre todas as
varigveis assim como a independéncia parcial de um grupo delas mantidas as demais
constantes (Everitt, 1977, Fienberg, 1978; Dillon & Goldstein, 1984). Assim, ¢ possivel
testar ndo sd a independéneia entre o cardter. o sexo e a planta hospedeira; como
também as associagles entre cardter ¢ hospedeira cm cada sexo, cardler ¢ sexo em cada
hospedeira e sexo € hospedeira em cada estado do caréter,

3.2. CARACTERES QUANTITATIVOS

Em todas as andlises utilizaram-se as medidas convertidas em scus logarftmos
naturais, uma transformagio tradicionalmente aplicada a dados morfométricos por tornar
as relagOes alométricas lineares (Snell, 1891 apud Gould, 1971; Huxley, 1972, Bookstein
et al., 1985).
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3.2.1,. MEDIDAS DO CORPO

O "tamanho" dos individuos foi definido como a sua posigdo no primeiro eixo de
uma andlise de componentes principais (PCA) da matriz de covarifincias das medidas.
Em geral, os pesos de todas as medidas neste primeiro componente possuem 0 mesmo
sinal ¢ magnitude, o que permite interpretd-lo como a variaglo concomitante e
unidirecional de todas as medidas. Por esta razdo, Jolicoeur (1963) propds a utilizagdo
deste eixo como uma varidvel sintética de tamanho, que pode ser interpretada como uma
equago de crescimento alométrico (Bookstein et al.; 1983, Bookstein, 1989).

Para tornar as medidas {em logaritmos naturais) independentes do eixo de
tamanho, elas foram projetadas no sub-espago ortogonal a este eixo. Esta transformagfo
equivale a reduzir todos os objetos a um mesmo tamanho, e assim a variagio de suas
medidas pode ser interpretada como forma. Tal método foi proposto por Bumaby
(1966), e em uma comparagdo com outros procedimentos Rohif & Bookstein (1987) o
consideraram a maneira mais eficaz de tornar um conjunto de medidas ortogonal (i.e.,
independente) a um eixo de tamanho.

Diferengas no tamanho corporal médio de populagdes associadas a diferentes
hospedeiras foram testadas através de uma andlise de varifincia (ANOVA). Também
foram testados os cfeitos do sexo dos individuos, data ¢ local de coleta sobre a varidvel
de tamanho.

Para o conjunto de medidas descontadas do tamanho, as diferengas entre
individuos de diferentes hospedeiras, sexos, locais e datas de coleta foram testadas com
uma andlise de varidncia multivariada (MANOVA, Dillon & Goldstein, 1984; Bernstein
et al., 1988, Mardia ct al. 1992). Esta andlisc tcsta simultancamente a diferenga entre
conjuntos de médias, da mesma maneira que uma ANOVA testa diferengas entre médias
de diferentes amostras. Em uma MANQOVA, todavia, sio levadas em consideragdo as
covariincias entre as medidas, o que climina a informagdio redundante devido a
diferengas quanto a medidas correlacionadas (Dillon & Goldstein, 1984; Bemsiein et al.,
1988, Mardia et al. 1992). Por csta razdo, os resultados de uma MANOVA podem ser
muito diferentes dos obtidos pela combinagdo das ANOV As de cada medida.

Quando detectadas diferencas significativas, ¢ preciso identificar qual a sua
magnitude entre cada grupo e quais varidveis mais concorrem para a diferenciagio. Para
tanto foi utilizada uma andlise discriminante linear, procedimento originalmente proposto
por Fisher em 1936 para dados morfométricos. Embora esta andlise seja usada também
para classificar individuos em categorias pré-definidas, ela pode ser utilizada para a
exploragdo das diferengas indicadas pela MANOVA, de uma maneira andloga aos testes
a posteriort empregados apds uma ANOVA (Chatfield & Collins, 1986; Mardia et al.,
1992).

A andlise discriminante fornece as combinagdes das medidas que melhor separam
grupos definidos a priori (Dillon & Goldstein, 1984; Manly, 1986; Bernstein et al,,
1988). Estas combinagles, denominadas cixos discriminantes ou candnicos, sdo
simplesmentie equagdes lineares do tipo;
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Y =ajx] + apx) + azxy ... + 4}

onde x; sdo as varidveis originais padronizadas e aj seus respectivos coeficientes,
denominados cocficientes candnicos, que expressam a importdncia de cada varidvel para
a dilerenciag@o dos grupos, ponderada pela sua covaridncia com as demais varidveis, A
participagdo de cada varidvel em um eixo também pode ser medida pelo seu "peso”, que
¢ a sua correlagdio com o eixo discriminante. A maioria dos autores recomenda gue os
pesos sejam utilizados na interpreta¢do dos eixos, uma vez que os coeficientes candnicos
podem indicar falsos padrdes devido i correlagdio entre suas respectivas varidveis (Dillon
& Goldstein, 1984, Bernstein et al., 1988).

Os eixos candnicos sfo extrafdos de modo a maximizar a varincia entre grupos e
minimizar a intra-grupos, fornecendo a melhor discriminagfio possivel. O nimero de
eixos que podem ser obtidos € de | - minimo(nimero de varidveis, ndmero de grupos).

Normalmente um a trés eixos sdo suficientes para a discriminagio, o que
proporciona uma redugiio considerdvel da dimensionalidade do problema. A posigio de
um elemento ao longo do eixo, ou escore, € dada por Y, e assim € possivel analisar a
distribuicdo dos objetos em um espago discriminante de pouca varidveis (0s eixos)
derivadas de um grande ndimero de medidas. A distincia euclidiana entre 0s centrdides
dos grupos no espago discriminante reflete o seu grau de diferenciagdo, e € denominada
Distdncia de Mahalanobis (Dillon & Goldstein, 1984; Bernstein et al., 1988).

Cada eixo discriminante possui scu coeficiente de correla¢do candnica (R), que
expressa a correlagdo entre 0 eixo ¢ a separagio dos grupos no cspago discriminante.
Elevado ao quadrado, esta quantidade fomece o coeficiente de determinagdo (R2), que
expressa o percentual da variagdo total dos dados explicada pelo eixo (Bernstein et al.,
1988). A cada e¢ixo corresponde ainda um autovalor (L), que se relaciona com o
coeficiente de correlagdo candnica pela fGrmula:

R =[L/(1+L)}1/2
A razio entre o aulovalor de um eixe e a soma de todos os autovalores (I/somatdrio L)
fornece a fraglo da varidncia explicada (varidincia entre grupos) pela qual este eixo
responde (Dillon & Goldstein, 1984; Bernstein et al., 1988).

Para serem utilizados como fatores nas ANOVA's e MANOVA's, as datas ¢
pontos de coleta foram agrupadoes, visando reduzir o deshalanceamento do desenho
amostral e aumentar o nimero de ohservagdes por fator. As datas de coleta foram
agregadas em quatro classes:

- Estagdio Seca de 89 (coletas entre julho a outubro de 1989)

- Estagdo Chuvosa de 89 (novembro de 1989 a margo de 1990)
- Estacdo Seca de 90 (abril a julho de 1990)

- Esta¢do Seca de 92 (abril a julho de 1992)

Para T.incompleta os pontos de coleta foram agrupados em:

- Area 1: coletas do Km 94 ao 111 da rodovia MG-010

- Area 2: coletas entre os Km 113 a 121

- Area 3: coletas entre os Km 124 a 128

Para T.tripunctata foi necessdrio outro agrupamento:

- Area 1: coletas entre 0s Km 109 a 117
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- Area 2: coletas no Km 121
- Area 3 coletas entre os Km 124 a 128

Embora um pouco diferentes, as duas classificagdes dos locais de coleta
buscaram contrastar as dreas baixas (900 a 1000 m de altitude, Km 94 a 118), com
influéncia de vegetagfo de cerrado; das dreas altas (1100 a 1250 m, Km 124 a 134),
onde predominam os campos abertos pedregosos e graminosos. Na medida do possivel
buscou-se delimitar uma faixa de transi¢do, a drea 2.

O ndimero de individuos de cada espéeie coletados em cada drea e época
definidos acima estdo nas tabelas 4 ¢ 5.

3.2.2. MEDIDAS DA TERMINALIA FEMININA

Para este conjunto de medidas a varidvel de tamanho corporal foi definida como a

"drea da asa”, dada por:

AA=Ln(CAxLA)
o logaritmo natural do produto do comprimento pela largura da asa (ver Tab. 2 ¢ Fig. 1a
para a definiglio destas medidas).

A utilizacfo de outra varidvel de tamanho corporal foi necessdria porque alguns
dos espécimes sortcados estavam com o térax deformado ou a cabega perdida,
impossibilitando a tomada de algumas das medidas utilizadas no componente de tamanho
corporal do ftem anterior. Estes individuos mal conservados foram desprezados nas
andlises anteriores, o que ndo foi possivel na presente, devido ao pequeno ndmero de
individuos sorteados.

Do ponto de vista tebrico, para insclos que sdo bons voadores o tamanho
corporal deve manter uma relaglo estreita com a drea alar. pois dela depende a
sustentagdo do animal no ar (Starmer & Wolf, 1989). Em termos empiricos a "drea da
asa" mostrou uma correlagdo acentuada com a outra varidvel de tamanho corporal
(primeiro eixo do PCA) tanto em T. incompleta (r= 099; p<0,001) quanto em
T. tripunctata (r = (0,88, p<0,001).

As diferencgas entre 0s conjuntos de medidas das populagles obtidas de diferentes
hospedeiras foram testadas através de uma andlise de covarincia multivariada
(MANCOVA), Este procedimento ¢ idéntico 8 MANOVA, exceto pelo fato de que as
diferengas entre as categorias sdio testadas apos ter sido descontado o efeito de uma ou
mais covaridveis (Wilkinson, 1990).

No caso, a varidvel de tamanho foi utilizada como covaridvel, ¢ assim testaram-se
as diferengas nas medidas dos acileos independentes do tamanho corporal.

A andlise discriminante seguiu o mesmo procedimento, utilizando portanto
apenas a parcela das medidas dos acileos ndo explicada pela variagio do tamanho
corporal. Com isto os eixos can0nicos resultantes podem ser interpretados como
componentes de forma.
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TABELA 4 . T.idpunctata © nimero de individuos de cada hospedeira utilizados nas
andlises quantitativas. Os pontos do coleta foram agrupados em trés classes ("areas”) ¢ as
datas em quatro ("épocas™). Detalhes no ftem de procedimentos. LINR: individuos coletados

de L. linearis. PSIL: de L. psilophyllus ¢ ROSE: de L. roseus

LINR PSIL ROSE
EPOCA AREAS AREAS ARERS
1 2 3 1 2 3 1 2 3 TOTAL
SECA 89 c 0 15 30 ¢ 9 0 29
CHUVA 89 2 0 15 0 0 1 5 1 2 36
SECA 90 o 0 0 2 0 c 0 2 8
SECA 92 c__ 0 3 4 0 C_ 0 5 19
TOTAL 2 0 33 g 1 23 5 10 9 92

TABELA 5 - T.incompleta : mimero de fémeas de cada hospedeira utilizados nas andlises quantitativas.
Os pontos de coleta foram agrupados em trés classes ("4reas”) e as datas em quatro ("¢pocas”). Detalhes
no flem de procedimentos. RUFO: individuos coletados de L. mufo-grisea, SPIX: de L. spixiana, SCHW:

E. schwenkiaefolia, LINR: L. linearis, PSIL: L. psilophylus e ROSE: de L. rosgus

LINR PSIL ROSE RUFO SCHW SPIX
EPOCA AREA AREA AREA AREA AREA AREA TOTAL

} 23 123 1213 123 123 123
SECA 89 0 oo0 154 100 000 530 610 © 3
CHUVA 90 015 014 25 4 0 000 020 4 1 0 47
SECA 90 000 010 00O 000 13 53 110 24
SECA 92 101 35 0 10 000 820 3173 350 78
TOTAL 1 1 6 36 7 18 2640 820 2117 6 417 0 184

3.2.3. "TAMANHO" E "FORMA": UMA BREVE DEFINICAO DE TERMOS

Os f{tens anteriores descreveram como as medidas do corpo e actlileo foram
decompostas em tamanho e forma, duas grandezas latentes cujos estimadores mais
apropriados variam de acordo com os objetivos do estudo (Mosimann & Malley, 1979,
Rohlf & Bookstein, 1987; Bookstein, 1989). No caso desta tese, a decomposi¢do foi
utilizada por que € possivel que as diferengas morfoldgicas dependentes e independentes
do tamanho corporal ndo possuam o mesmo valor como indicadoras de diferenciagio
genética (a validade deste conceito é examinada em detalhes na discussio).
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Por esta razio, buscou-se varidveis compostas que fossem simplesmente boas
indicadoras do tamanho geral dos insetos, sem a preocupago em investigar as relagOes
alométricas entre as medidas. Os componentes de forma das medidas foram obtidos
através de transformagdes que as tormassem independentes da varidvel de tamanho
corporal.

O procedimento de transformaglo ¢ a varidvel de tamanho utilizada foram
diferentes para as medidas do corpo e do acileo (vide ftens e ), embora ambos obedegam
4 mesma l6gica e fornegam resultados equivalentes, Nos dois métodos toda a variagio
alométrica, isto é, diferengas geométricas associadas & mudangas no tamanho, &
incorporada 2 varidvel de tamanho (Bookstein, 1989). Logo, para este estudo o termo
"forma” significa toda variagio independente de alometria em um conjunto de medidas
(Mosimann & James, 1979; Bookstein ct al,, 1985; Bookstein, 1989).

Estas definigies sdo necessdrias devido & grande variedade de conotagdes
atribufdas ao binbmio "tamanho e forma" em biometria (Mosimann & Maliey, 1978;
Bookstein, 1989). A defini¢io destas duas categorias estd intimamente relacionada com
o procedimento utilizado para separd-las, e em muitos estudos a concordéncia com 08
pressupostos ¢ consegliéncias do métedo utilizado ndo € explicitada (Mosimann &
Malley, 1978; Mosimann & James, [979; Booksiein, 1989).

Para as medidas do corpo, portanto, o termo "tamanho” serd utilizado como
sindnimo de "posi¢lo no primeiro eixo do PCA de covarifncias das medidas”; € o termo
forma como sindnimo de "posi¢fio no subespago definido pela proje¢do ortogonal das
medidas sobre o primeiro componeate do PCA de covaridncias destas mesmas medidas”,

Para as andliscs das medidas do actleo as palavras "tamanho” ¢ "forma"
correspondem, respectivamente, ao logarftmo natural da "drca da asa” (conforme
definida no ftem ), e aos res{duos das regressOes das medidas em func¢io desta varidvel de
tamanho.

3.3, COMPARACOES ENTRE MATRIZES DE SIMILARIDADE

As matrizes de similaridade morfoldgica das plantas e dos insetos foram
comparadas através do teste de Mantel (1967), que calcula o coeficiente de correlagfo
entre cada elemento de duas matrizes simétricas. Embora seja possivel realizar testes
paramétricos, a significincia destes coelicicntes normalmente € testada pela comparagio
com as correlagdes obtidos entre um grande nimero de permutagles aleatbrias das
matrizes originais (Rohlf, 1992).

Nesta tese cada coeficiente de correlagio foi comparado com 500 aleatorizagbes
das matrizes originais, através da rotina MXCOMP do programa NTSYS 1.70 (Rohlf,
1992).
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4. CRUZAMENTOS ENTRE MORFOS DE Tomoplagia tripunctata

Em T.tripunctata, ap6s a identificagdo de dois morfos de pigmentagdo associados
a diferentes hospedeiras (veja nos resultados, adiante), foi possivel testar a exisiéncia de
isolamento reprodutivo pré-copulatGrio entre estes morfos através de experimentos de
CruzZamento,

Os experimentos foram realizados com individuos obtidos de capitulos de
Lessingianthus lincaris, coletados em outubro de 1992, no Km 124 da Rodovia MG-010,
Machos e fémeas virgens com idade de emergéncia de 10 a 20 dias foram mantidos em
caixas pldsticas transparentes de 25x13x10 cm com dgua e alimento (dieta de glicose e
hidrolisado de protefna). Foram realizados os seguintes cruzamentos:

13 Um macho do morfo escura x duas {émeas do morfo escuro.
2) Trés machos do morfo claro x t€s (Gmeas do morfo claro.

3) Trés machos do morfo escuro x trés f€meas do morfo claro.
4) Trés machos do morfo claro x trés fémeas do morfo escuro.

O experimento teve infcio no dia 09/11/92, e apés dez dias as fEmeas foram
dissccadas em solugdo de NaCl (0.86%) a fim de se verificar se houve transferéncia de
espermatozéides para as suas espermatecas. A porgdo posterior das visceras abdominais
foi montadas entre lamina lamfula ¢ as espermatecas examinadas a0 microscopio sob
aumento de 1000 vezes, com iluminagdo de contrasie de fase.
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RESULTADOS

1. Tomoplagia tripunctata

1.1. CARACTERES QUALITATIVOS

Cinco de sete caracteristicas estudadas apresentaram variagdo relevante:

1) A porgio posterior do pdsnoto ocorre em duas cores, negro brilhante ou castanho
claro;

2) Na fronte, um par de vitas pode estar presente, pouco delineado ou ausente;

3) No terceiro tergito abdominal, um par de manchas negras laterais pode ocorrer ou
nio; .

4) No catepisterno ocorre uma mancha negra de tamanho varidvel. Este cardter,
relativamente continuo, foi categorizado em duas classes: metade ou menos do
catepisterno coberto por mancha negra: ou dois ter¢os ou mais do segmento ocupado
pela mancha.

5) Trés padrdes de vitas longitudinais sdo observados no scutum: ausentes; trés listras
claras; ou quatro listras negras, as duas laterais em geral incompletas.

A exceclio da ocorréncia de vitas na fronte, todos estes caracteres estdo muito
correlacionados, conforme mostram os coeficientes de correlaglio de Spearman (Tab 6).
Estas correlagdes indicam a existéneia de dois morfotipos bdsicos, um mais pigmentado,
com uma mancha grande no catepisterno, pésnoto negro € listras pretas no scutum; ¢
outro mais claro, com pdsnoto castanho, listras claras no scutum ¢ um par de manchas
no terceiro tergito abdominal,

TABELA 6 - T tipunctalg, coeficientes de corretagic de Spearman entre o grau de
pigmentagiio em cinco caracteres. Os valores em negrito sdo significativos a (p<0,05; N = 112).
Os nimeros entre parénteses indicam o mimero de estados de cada cardter.

CARATER 1 2 3 4 5
1. Cor do pdsnoto (2} 1,00

2. Mancha no catepisterno (2) 0,62 1,00

3. Manchas abdominais (2) -0,60 ~0,41 1,00

4, vitas do scutum (3) 0,67 0,45 -0,45 1,00

5, Vitas na Fronte (3) 0,086 0,06 0,03 0,05% 1,00
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Os modelos log-lincares mostraram uma forte associagdo entre a pigmentagdo do
pdsnoto, catepisterno, scutum ¢ abdomen com a planta hospedeira (Tabs. 7 a 10). Note-
se, todavia, que estes quatro testes ndo fornecem evidéncias independentes entre si de
diferenciacio morfolégica em fungfio da hospedeira, pois os caracteres sdo fortemente
associados (Tab, 6).

O estado mais pigmentado do pdsnoto, do catepisterno e do scutum predominam
entre os individuos de L. roseus, ocorrendo com uma fregliéneia de 100 a 86% (Figs. 2 a
4). Em L. psilophyllus. ao contrdrio, predeminam individuos com o estado mais claro,
enquanto que em L. linearis os dois estados ocorrem aproximadamente na mesma
proporgdo (Figs. 2 a 4)

Este padrio se inverte para a pigmentagdo abdominal. O estado mais pigmentado
(presenga de manchas no terceiro tergito) ¢ mais fregliente entre os individuos obtidos de
L. psilophyllus ¢ mais raro nos individuos de L. roscus (Fig. 3).

A presenga de vitas na fronte estd significativamente associada ao sexo (Tab. 11),
sendo mais freqtiente nos machos em todas as hospedeiras (Fig. 6). A coloragdo do
catepisterno também parece associada ao sexo, como mostra o valor de G préximo do
significativo para a interagdo entre estes dois fatores (p=0,08; Tab. 8). Uma mancha
grande no catepisterno ocorre em 43% das fémeas obtidas de L. psilophyllus e em 80%
das de L. lincaris, contra 31% ¢ 48% nos machos, respectivamente (Fig. 3).

Valores de G significativos ou préximos do significativo sugerem uma associagdo
entre sexo e hospedeira (Tabs. 7 a 11). As fémeas sdo mais abundanies que 0s machos na

populagdo proveniente de L. psilophyllus, enquanto que a tendéncia inversa ocorre em
L. lincaris (Figs. 2 a 6). Na populagdo coletada de L. roseus machos e fémeas estdo

presentes nas mesmas proporgdes (Fig. 2 a 6),

Em seu conjunto, 0s modclos log-lincares indicam que as populagdes
provenientes de diferentes plantas possuem diferentes proporgdes dos dois morfotipos
definidos anteriormente. O morfo mais escuro predomina na populagdio associada a
Lessingianthus roseus, enquanto que os individuos provenientes de L. psilophyllus sdo na
maioria claros. Os dois morfos ocorrem aproximadamente nas mesmas {reqgliéncias entre
os individuos que emergem de L. lingaris.

A presenga de vitas na fronte ndio estd associada com a planta hospedeira, mas
estd ligada ao sexo, Também a coloragfio do catepisterno parece estar associada a0 sexo,
pelo menos entre os individuos coletados de L. lingaris. Por fim, hd diferengas entre as
raz0cs sexuais das populagdes provenientes das diferentes hospedeiras.
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FREQUENCGIA

PSL  LNA  RACHEE

FIGURAS 2 a 6- T. {ripunctata : mimero de machos (M) e fémeas (F) com ¢ estado pigmentado (barras
escuras) e claro (barras brancas) de cinco caracieres, em cada hospedeira. LINR: individuos coletados de
L. linearis, PSIL; de L. psilophylius e ROSE: de L. roseus. FEIGURA 2 - Posnoto; negro ou castanho.
FIGURA 3 - mancha grande ou pequena no catepisterno, FIGURA 4 - Scutum: com vilas negras ou
claras. FIGURA 5 - Abddémen: com um par de manchas no 39 tergito ou sem este par, FIGURA 6 -com
vitas na fronte presenies , fracas (barras quadriculadas) ou ausentes.
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TABELA 7 - T fripunctats, associacho entre coloragho do pdsnoto (negro ou
castanho), planta hospedeira e sexo. Os valores de G e respectivos p's referem-se &
significAncia da interagio entre as varidveis assinaladas, estimada por meio de um
modelo log-lincar,

VARIAVEIS G G.L. p

Sexo x Hospedelira x Pdésnoto 1,0 2 0,610
Sexo x Hospedelra 5.8 2 0,090
Sexo X Pdsnote 1,1 1 G,.780
Hospedeira x Pdsnoto . 66,6 2 <0,001
TABELA 8 - T. tripungiala. associacio entre a porgio negra do catepisterno (12 ou

menos ou 1/3 ou mais), planta hospedeira ¢ sexo, Os valores de G ¢ respectivos p's
referem-se & significhncia da interagfio enire as varidveis assinaladas, estimada por
meio de um modelo log-linear,

VARIAVEILS e} G.L. P

Sexo x Hospedeira x Catepist. 0,6 2 0,730
Sexo X Hospedeira 6,5 2 0,054
Sexo X Catepist. 3.7 1 0,080
Hospedeira x Catepist. 34,0 2 <0,001

TABELA 9 - T. iipunctats, associacfio entre pigmeniaciio do scutum (vitas negras ou
claras), planta hospedeira e sexo. Os valores de G ¢ respectivos p's referem-se 3
significincia da interagfio enire as varidveis assinaladas, estimada por meio de um
modelo log-lincar,

VARIAVEIS G G.L. p

Sexo X Hospedeira x Scutum 3,7 2 0,160
Sexo X Hospedeira 9,3 2 0,060
Sexo X Scutum 3,7 1 0,860
Hospedeira x Scutum 33,6 2 <{,001
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TABELA 10 - T, iripunctata, associagio entre pigmentagiio abdominal (par de
manchas presente ou ausente no 32 tergito), planta hospedeira ¢ sexo. Os valores de G
e respectivos p's referem-se a significancia da interago entre as varidveis assinaladas,
estimada por meio de um modelo log-linear,

VARIAVEIS G G.L. B

Sexo X Hospedeira xX AbdSémen 0,5 2 0,750
Sexo x Hospedeira 4,5 2 0,140
Sexo x Abdfémen 0,7 1 0,690
Hospedeira X Abddmen 25,5 2 <0, 001

TABELA 11 . T. fripunciata, associagdo entre pigmentagfio da fronte (vilas ausentes,
fracas ou presentes), planta hospedeira e sexo. Os valores de G e respectivos p's
reférem-se A significAncia da interagBo entre as varidveis assinaladas, estimada por
meio de um modelo log-linear,

VARIAVEIS G G.L. p

Saexo ¥ Hospedeira x Fronte 6,6 4 0,160
Sexo x Hospedeira 13,3 2 0,036
Sexo % Fronte 13,6 2 0,031
Hospedeira X Fronte 10,0 4 0,490

1.2. CARACTERES QUANTITATIVOS
1.2.1. TAMANHO

Conforme detalhado na metodologia, o primeiro eixo do PCA da matriz de
covariincias das medidas foi definido como uma varidvel de tamanho, No primeiro
componente obtido para as medidas de T. tripunctata os pesos de cada medida sdo da
mesma magnitude e sinal (Tab. 12}, o que o torna uma boa varidvel sintética de tamanho
(Jolicocur, 1963), _

O tamanho médio em T tripunctata ¢ significativamente diferente entre
individuos provenientes de diferentes hospedeiras e entre sexos; mas ndo entre
localidades ou datas de coleta (Tab. 13).

Testes a posteriori mostraram que as fémeas sdo significativamenie maiores que
os machos (p<th01; Fig. 7) ¢ que os individuos que emergiram de L. roseus sdo
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significativamente maiores dos que emergiram de L. psilophyllus ¢ L. linearis (Fig. 8,
p<0,005). Esta diferenga de tamanho corporal em fun¢@o da hospedeira parece estar
associada ao maior tamanho médio dos capitulos de L. roseus, que €m cerca de trés
vezes a biomassa seca dos de L. lingaris e L. psilophylus (Tab. 3).

TABELA 12 - Peso das medidas no primeiro eixo dos PCA's de

Liripunctata e T. incompleta. Também indicado o percentual da
varifincia total dos dados explicados pelos eixos,

MEDIDA I.Ltripunctata I. incomplela
ASAl 0,0362 0,0893
ASAZ 0,0637 0,1520
ASA3 0,0599 0,1254
ASALA 0,0769 0,1404
ASASB 0,0847 0,1620
ASAl0 00,0693 0,0897
ASAS 0,0740 0,1501
FRONTE 0,0743 0,176%
ALARHE C,0777 0,1445

Variéincia
Explicada (%) 59 87

TABELA 13 - T.triipunctata : ANOV A dos escores no eixo de tamanho em fungéo da planta
hospedeira, sexo, data e drea de coleta,

FATOR SOMA DOS  G.L.  MEDIA F D
QUADRADOS QUADRATICA

HOSPEDEIRA 0,446 2 0,223 6,200 0,003

SEXO 0,271 1 0,271 7,531 0,007

DATA 0,068 3 0,023 0,633 0,596

AREA ¢,016 2 0,008 0,227 0,798

ERRO 2,988 83 0,036




26

08 Y T 05 T f T

TAMANHO
L3
TAMANHO
e}
[ a—

~10 ; 2' -10 i 1 I
LINF PSIL. ROSE

Sexa . HOSPEDERA

FIGURA 7 - Tiripunctata : "box plot” dos escores de machos (1) e fémeas (2) no eixo de tamanho. Em
um "box plot” o retangulo delimita 50% das observagdes, € o trago central marca a mediana, As barras
indicam a amplitude total da distribuigdo, exceto os pontos extremos (“outliers™), que  estiio
representados por asteriscos (Hoaglin et al. 19833,

FIGURA 8 - T.iripunctata : “box plot” dos escores no eixo de tamanho dos individuos provenientes de
cada hospedeira. LINR: individuos coletados de L. linearis, PSIL: de L. psilophyllus e ROSE: de
L. roseus.

1.2.2. FORMA
1.2.2.1. MEDIDAS DO CORPO

A ubela 14 mostra os resultados da MANOVA das medidas descontadas de
tamanho em fungdo da hospedeira, sexo, data e local de coleta. Esta anglise indica
diferengas significativas entre os conjuntos de medidas de individuos provenientes de
dreas e hospedeiras diferentes.

Para investigar a natureza destas diferencas, foram realizadas andliscs
discriminantes em funcdo destes dois fatores significativos. O cdlculo dos eixos
discriminantes foi feito no espago candnico definido pela MANOVA em fungio de
hospedeira ¢ drea de coleta. Com este procedimento cada andlise discriminante &
realizada com as medidas descontadas do efeito do outro fator, ¢ assim os eixos
discriminantes obtidos para um fator utilizam apenas a variacio das medidas nio
explicada pelo outro,

Foi obtido um eixo discriminante significativo para planta hospedeira e outro para
drea de coleta. O peso de cada medida nestes dois eixos estd listado na tabela 15, onde
vemos também os niveis de significAncia dos eixos e seus autovalores e coeficientes de
determinagdo.

O eixo discriminante em fungdo da espécie de hospedeira explica 25% da
varidncia total das medidas projetadas e 81% da varidncia devido 2s hospedeiras (Tab.
I5). Este eixo indica uma variagdo da largura da fronte e das medidas longitudinais da
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asa (principalmente ASA4A) no sentido oposto ao das medidas transversais da asa (Tab.
15). As principais diferengas de forma devido 2 planta hospedeira sio portanto as
proporgbes: largura da fronte/comprimento das nervuras fransversas da asa; e
comprimento das nervuras longitudinais/comprimento das nervuras transversas.

TABELA 14 . T iripunctata : MANOVA das medidas do corpo descontadas do
tamanho em fungfo da planta hospedeira, sexo, data e drea de coleta.

FATOR LAMEBDA DE G.L. F P
WILKS

HOSPEDEIRA 0,772 16; 152 1,683 0,050

SEXO 0,924 8; 76 0,786 0,616

DATA 0,733 - 24; 221 1,043 0,413

AREA 0,710 16; 152 1,773 0,040

A figura 9 mostra a distribui¢do das coordenadas, ou escores, das populagdes
associadas a cada hospedeira no eixo discriminante. Os escores elevados dos individuos
provenientes de L. roseus mostram que estes possuem fronic mais larga e asas mais
longas ¢ cstreitas, tendéncia oposta & observada entre os individuos obtidos de
L. psilophyllus (Fig. 9. A populagdo associada a L. lingaris ocupa a posigdo
intermedidria neste gradiente morfométrico. As distincias de Mahalanobis entre estas
populages confirmam a diferenciagdo entre os individuos de L. psilophyllus e L. roseus
e posic¢do intermedidria dos de L. linearis (Tab. 16).

O primeiro eixo discriminante por drea de coleta responde por outros 25% da
varidncia total e por 79% da varifincia entre dreas (Tab. 15). Este eixo indica como
principais diferengas de forma devido ao local de coleta as proporgdes: distincia entre as
cerdas alar e umeral/medidas longitudinais das asas; e largura da fronte/medidas
longitudinais das asas (Tab. 15). Escores clevados neste eixo discriminante representam
portanto um maior comprimento da asa em relagfo 2 largura da fronte ¢ ao comprimento
do térax.

Estas proporgdes parccem diminuir em dire¢lio 3s dreas de coleta mais altas,
conforme indicam os menores escores dos individuos obtidos nestas drcas (Fig. 10). A
matriz de distincias de Mahalanobis mostra que os individuos provenientes da drea mais
sdo bem diferenciados dos obtidos nas outras duas (Tab. 17).

Nido hd correlagbes significativas entre os escores dos individuos nos eixos
discriminanic por hospedeira ¢ por drea (Tab. IR). Isto significa que as duas
discriminantes estdo detcctando processos independentes de diferenciagio morfolégica.
A auséncia de correlagio entre 08 eixos discriminantes e o eixo de tamanho (Tab. 18) era
esperada, e confirma a eficdcia do método de Burnaby (1966) em descontar o efeito de
tamanho em andlises morfométricas.
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TABELA 15 . T tripunctata, medidas do corpo descontadas do tamanho ; peso das medidas nos eixos
significativos das discriminantes por planta hospedeira e por drea de coleta. Também indicados a
significancia, autovalor (L) e coeficiente de determinagio (R?) de cada eixo; bem como a razdo entre L
€ 0 somatdrio dos autovalores de cada discriminante (L/SL).

MEDIDA EIXOS DISCRIMINANTES
HOSPEDEIRA AREA
18 19
ASAZ 0,082 0,299
ASA3 0,095 0,547
ASBA4A G,359 0,282
ASA8 -0,482 ¢,067
ASAL0 ~0,269 ¢,039
ASA9 -0,426 0,095
FRONTE 0,671 -0,117
ALARHB -0,029 -0,312
p 0,016 0,011
L 0,325 0,328
R2 0,245 0,247
L/SL 0,809 0,787
3 T T t 4 H T Y
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L.iripunclata, medidas do corpo descontadas do tamanho: FIGURA 9 « box plot” dos escores no eixo
discriminante por hospedeira dos individuos provenientes de cada hospedeira. FIGURA 10 - "box plot"
dos escores no eixo discriminante por drea de coleta dos individuos provenientes de cada drea.
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TABELA 16 - T, tripunctata, medidas do corpo descontadas
do tamanho; DistiAncias de Mahalanobis entre os centrdides
das amostras de cada hospedeira,

1 2 3
1. L. linearis - 0
2. L. peilophyllus 0,957 0
3. L. roseus $,538 1,495 0

TABELA 17 - T. (ripunctata, medidas do corpo descontadas
do tamanho: Distincias de Mahalanobis entre os centrdides
das amosiras de cada drea de coleta.

1 2 3
1. Area 1 "0
2. Area 2 0,208 0
3, Area 3 1,319 1,111 0

TABELA 18 - Tipunctata, medidas do corpo descontadas do
tamanho: correlagio entre 08 escores dos individuos nos eixos
discriminantes significativos por hospedeira e 4rea de coleta (vide
Tab. 15) ¢ no eixo de tamanho. Nenhuma das correlagdes ¢
significativa (p>0,05)

TAMANHO HOSPEDEIRA AREA

TAMANHO 1,00
HOSPEDEIRA 0,00 1,00
AREA 0,00 0,13 1,00

1.2.2.2. MEDIDAS DOS ACULEOS

Os conjuntos de medidas dos actleos descontados do efeito da covaridvel de
tamanho diferem significativamente entre populagdes provenientes de diferentes
hospedeiras (Lambda de Wilks =0,283; F = 3,87; p < 0,001; 10 por 44 g.l).

A andlise discriminante forneceu um eixo  significativo (p<0,001), que
basicamente representa o comprimento do actleo (Tab. 19), Com cfeito, 0s pesos das

DHICAME
WLIOTECA CENTRAL
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medidas transversais s3o pequenos o suficiente para se concluir que as diferengas entre
indivfduos provenientes de diferentes hospedeiras restringem-se 4s medidas longitudinais
(Tab. 19).

A relagfio entre o comprimento total do actileo ¢ a varidvel de tamanho pode ser
vista na figura 11, As rogressfcs cntre estas duas medidas sdo significativas para as
populagBes provenientes de L. psilophyllus ¢ L. roseus (Tab. 20). A auséncia de
significincia para a populagdo de L. linearis (Tab. 20) deve-se & sua bimodalidade: ela
parece conter dois grupos que seguem duas retas diferentes, uma préxima da de
L. roseus (grupo 1} e outra da de L. psilophyllus (grupo 2, Fig. 11). Quando analisados
separadamente, estes dois grupos fornecem regressdes significativas, apesar de seus
pequenos tamanhos amostrais (Tab.20).

TABELA 19 - T.tripunctata, medidas do acdleo descontadas da drea da
asa (covariivel tamanho) peso das medidas no primeiro eixo,
significative, da discriminante por planta hospedeira. Também indicados
a signiticAncia, autovalor (L) ¢ coeficiente de determinagio (R2) do cixo:
¢ 4 razfo entre L ¢ o somatdrio dos autovalores da discriminante (L/SL).

MEDIDA PESOS
ACl 0,896
AC2 0,345
AC3 0,009
AC4 0,138
ACS -0,190
p 0,001
L 2,093
R4 ¢,677
L/SL 0,936

As retas de regressdo das populagles coletadas de L. psilophyllus, L. roseus e

dos dois grupos de L. linearis possuem inclinag@es estatfsticamente iguais (p = 0,84; Tab.
21). A inclinagio comum estimada para as quatro retas é de 0,482, valor estatisticamente
igual a 0.5 (F=0,100; p=0.75; | por 25 g.1.). 0 quc indica uma relagdo isométrica entre o
comprimento do actileo e a drea da asa,

Por outro lado, como estd evidente na figura 11, as retas possuem interceptos
significativamente diferentes (p<0,001; Tab. 21). A reta da populagio associada a
L. roseus possui um intercepto significativamente menor do que o da populagio
associada a L. psilophyllus (teste de Tukey: p < 0,001). Os dois grupos de L. lincaris
possuem interceptos significativamente diferentes (teste de Tukey; p<0,001), sendo o
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intercepto para o grupo | igual ao da reta de L. roseus (p=0,94) e para o grupo 2 ao de
L. psilophyllus (p=0,53).

O intercepto comum aos individuos

de L. roseus e do grupo 1 de L. linearis € de

-0,687; enquanto que para L. psilophyllus e o grapo 2 o valor estimado € de -0,480,

TABELA 20 - T. fripunciata : regressdes do logarftmo natural do comprimento total do
aciileo em fungio da varidvel de tamanho corporal "drea da asa” (Ln ASAC + Ln ASAL)
para os espécimes provenientes de cada espécie de hospedeira.

HOSPEDEIRA

N  CONSTANTE INCLINAGAC r P
L. psilophvilus 10 0,174 0,442 0,923  <0,001
L. roseus 10 -0,719 0,484 0,595 0,07
L. linearis 10 7,465 -0,009 0,011 0,98
L. lipearis grupo 1 © 6  -2,937 0,619 0,937 0,006
L. linearis grupe 2 * 4  -1,224 0,714 0,990 0,007
* Sub-grupos de L. linearis, de acordo com a figura 11,
16 T T T T
75 L it
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= ™
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FIGURA 11 - T. tripungtata : logaritno natural do comprimento total do acileo (AC1 + AC2) em
fungio da varidvel de tamanbo "drea da asa”, [ndividuos coletados de L. linearis, "grupo 1" (quadrados
brancos), individuos coletados de L. lingaris. "grupo 2" (quadrados prelos), de L. psilophyllus {circulos)

edeL.

[oseus. (trifingulos).

.
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TABELA 21 - T {ripunciata: andlise de covaridincia para a comparagiio das retas de
regressfo do logaritmo do comprimento do actleo vs. drea da asa para as amosiras de
L. psilophyllus, L. rosgus © os dois grupos de L. lingaris (ver Tab. 20). Nio h4 interacdo
significativa entre os fatores hospedeira ¢ drea da asa (F = (L,283; p = (,837; 3 / 22 graus de
liberdade), indicando que todas as inclinagOes sio estatisticamente iguais.

FATOR SOMA  DOS G.L. MEDIA F D
QUADRADDS QUADRATICA

HOSPEDEIRA 0,282 3 0,094 70,42 <(0,001

AREA DA ASA 0,066 1 0,066 99,865 <0,001

ERRC 0,024 25 0,001

1.3. CRUZAMENTOS ENTRE MORFOS

Os experimentos de cruzamento entre os morfos de coloragfo de T, tripunctata
foram realizados apenas para verificar a transferéncia de esperma, ¢ assim nfo houve um
acompanhamento sistemdtico da atividade dos insetos. Apesar disto, foram observados
dois eventos de cGpula no cruzamento 1 (m. escuro x f. escura) nos dias 11/11 e 16/11; ¢
outros dois no cruzamento 3 (m. escuro x f. clara), nos mesmos dias. A cOpula ocorrida
no cruzamento 3 no dia 11/1] foi a Gnica observada até seu termo, tendo durado quatro
horas ¢ dezessete minutos (das 10:55 s 15:12).

Durante o experimento trés fémeas morreram, impossibilitando sua dissecg¢o.
Entre as sobreviventes, apenas uma (cruzamento 3) nio continha espermatozdides em
suas espermatecas (Tab. 22). Ocorreram, portanto, eventos de transferéneia efetiva de
espermatozdides em todos os cruzamentos (Tab. 22).



TABELA 22 - T.yipunciata : experimento de cruzamento entre os morfos de
coloragho, Estdo indicados os nomeros de fémeas em cada cruzamento fecundadas
(*), nfo fecundadas (0) e mortas no decorrer do experimente (+).

CRUZAMENTO MORFOS
CLAROQ ESCURO
MACHOS 1
UM
FEMEAS 2 2%
MACHOS 3
DOIS
FEMEAS 3 (1t,2%)
MACHOS 3
TRES
FEMEAS 2 (19, 1%
MACHOS 3
QUATRO
FEMEAS 3 2%, 1Y

2. T’gmgp_lggig incompleta

2.1. CARACTERES QUALITATIVOS

Uma das caracterfsticas marcantes do género Tomoplagia ¢ o conjunto de cinco
bandas castanho-amareladas obliquas de suas asas (Aczél, 1955a, Foote, 1980). As
espéeies T. argentiniensis ¢ T. incompleta caracterizam-se pela auséneia da banda sub-
apical, sendo que em um grande nimero de individuos desta dltima verificamos a
redugdio tambhém da bhanda pré-basal. Além deste cardter, outros trés mostraram
variabilidade:

1) presenga ou auséncia de uma mancha negra no anepimero, acima da insercio do
iltimo par de pernas;
@pm&mgumam&mﬁdeumpmdemmmMSMwmmnommamUwgmammmmm;
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3) O pésnoto, de cor castanha, pode ou ndo pode apresentar uma mancha negra de
tamanho varidvel. Este cardter foi categorizado em duas classes: mancha negra cobrindo
1/3 ou menos do pdsnoto ou mancha cobrindo metade ou mais do pdsnoto.

Os caractercs qualitativos de T. incompleta estdo correlacionados, cmbora a
associagdo scja menos cstrita que cm T.uipunclata (Tab. 23). A dnica exceglo ¢ a
auséncia de correlagdo significativa entre a colorag@io das asas e presenga de manchas no
terceiro tergito abdominal (Tab. 23).

Assim, também ¢ possivel definir dois morfos de T.incompleta: um mais
pigmentado, com a handa alar pré-basal completa, uma mancha negra acima do Gltimo
par de pernas ¢ metade ou mais do pdsnoto de cor preta: ¢ o outro mais claro, com a
banda pré-basal reduzida, sem mancha acima do dlimo par de pernas e com o pisnoto
todo castanho ou com uma pequena por¢do preta.

TABELA 23 - T, incompleta , coeficientes de correlagio de Spearman entre o grau
de pigmentagio em gquatro caracteres, Os valores em pegrito séo significativos a
(p<0.05; N = 355), Os nimeros entre parénteses indicam o ndmero de estados de
cada carater,

CARATER 1 2 3 4
1. Banda na aga (2) 1,00

2. Mancha no anepimero (2) 0,41 1,00

3, Manchas abdominais {(2) . 0,09 0,28 1,00

4. Cor do poésnoto (2) 0,36 0,47 0,21 1,00

Os modelos log-lineares mostraram uma acentuada dependéncia parcial entre
padrdo de pigmentagdo alar, sexo e planta hospedeira (Tab. 24). A interagdo significativa
entre sexo ¢ hospedeiras reflete a notdvel diferenga na razdo sexual das populagtes em
diferentes plantas. Nio foi obtido nenhum macho de L. psilophyllus e L. roseus. apesar
de terem sido coletados mais de uma centena de individuos (Figs. 12 a 15). A
predomindncia de {émeas também ocorre em L. linearis, sendo que a tendéncia inversa ¢
observada em L. rufo-grisea. As populagles de E. schwenkiacfolia ¢ L. spixiana ém
razdes sexuais proximas de um (Figs. 12 a 15). Existe wma associaglo significativa
também entre a coloraglo das asas e a hospedeira, descontados os eleito do sexo (Tab.
24). O morfo menos pigmentado, com a handa pré-basal incompleta, predomina entre
machos ¢ [€meas das populaghes de L. pufo-grisca ¢ L. spixiang, ao passo que a guase
totalidade das [€meas de L. roseus ¢ L. psilophyllus sdo do morfo pigmentado (Fig. 12).

Os testes de associagdo indicam ainda a ligagdo entre sexo ¢ padrio de asa (Tab.
24). Descontado o efeito do hospedeiro, as fémeas #m maior probabilidade de possuir a
banda pré-basal completa. Isto pode ser bem notado nas populagbes de L. lingaris e

E. schwenkiaefolia (Fig. 12).
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FIGURAS 12 a 15 - T incompleta : ndmero de machos e fémeas com o estado pigmentado (barras
escuras) e claro (barras brancas) de quatro caracteres, em cada hospedeira, RUFO: individuos coletados
de Lepidaploa rufo-grisea, SPIX: de L. spixiana. SCHW: Echinocoryne schwenkiaefolia, LINR:
Lessingianthus linearis, PSIL: L. psilophyllus e ROSE: de L. roseus, FIGURA 12 - Banda alar completa
ou reduzida, FIGURA 13 « Ahddmen: com um par de manchas no lerceiro (ergito ou sem este par.
FIGURA 14 - Mancha no anepfinero, acima da coxa 3, presente cu ausente. FIGURA 15 - Pésnoto: 2/3
Ou mais negro ou metade ou menos.



TABELA 24 - T incompleta . associagiio cntre cstado da banda alar pré-basal
{reduzida ou completa), planta hospedeira ¢ sexo. Os valores de G ¢ respectivos p's
referem-se & significAncia da interagio entre as varidveis assinaladas, estimada por
meijo de um modelo log-linear,

VARIAVEIS G G.L. e

Sexo X Hospedeira X Asa 8,1 5 0,154
Sexo X Heospedeira : 37,8 5 <0,001
Sexo X Asa 25,2 1 <0,001
Hospedelra x Asa 18,6 5 <0, 001

TABELA 25 - T. incompleta , associagio entre a presenga de um par de manchas no 3@
tergito abdominal. planta hospedeira ¢ sexo. Os valores de G ¢ respectivos p's referem-se
a significAncia da interagdo entre as varidveis assinaladas, estimada por meio de um
maodelo log-linear,

VARIAVEIS G G.L. P

Sexo X Hospedeira x Abdfémen 6,8 5 0,234
Sexo X Hospedeira 103,90 5 <, 001
Sexc X Abdémen 10,2 1 <Q,005%
Hospedeira X Abdémen 28,0 5 <0,001

TABELA 26 - T. incompletq . associagio entre a presenga de uma mancha negra
anepfmero, planta hospedeira ¢ sexo. Os valores de G e respectivos p's referem-se A
significancia da interagio entre as varidveis assinaladas, estimada por meio de um modelo

log-linear.

VARIAVEIS G G.L. p
Sexo x Hospedeira x Anepimero 2,7 5 0,751
Sexo X Hespedeira 95,6 5 <0,001
Sexo X Anepimero 0,2 1 0,700
Hospedeira x Anepimerc 45,2 5 <0, 001

36
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TABELA 27 - T. jncompleta , associagio entre porgiio negra do pésnoto (1/2 ou menos
ou 1/3 ou mais), planta hospedeira ¢ sexo. Os valores de G e respectivos p's referem-se 2
significAncia da interaglio cntre as varidveis assinaladas. estimada por meio de um
modelo log-linear,

VARIAVEILS G . L. p

Sexo X Hospedeira x Pdsnoto 1,1 5 0,954
Zexo X Hospedeira : 103,1 5 <0,001
Sexo x Pdsnoto 0,4 1 0,547
Hospedeira x Pésnoto 26,6 5 <0, 001

Os modelos log-lineares para a tabela de contingdncia entre sexo, hospedeira e
pigmentagdo abdominal também indicam fortes dependéncias parciais entre estes (rés
fatores (Tab. 25).

A presenga do par de manchas no terceiro tergito abdominal ¢ mais fregiiente
entre machos. Os principais desvios ocorrem entre os individuos provenicntes de L.
lincaris. E. schwenkiacfolia ¢ L. spixiana: ondc a mancha ocorre em 100%., 34% ¢ 209%
dos machos, contra 40%, 20% e 3% das fémeas (Fig. 13).

A freqliéncia dos padres de pigmentagio abdominal também  sdo
significativamente diferentes entre populagdes associadas a diferentes hospedeiros (Tab.
25). O par de manchas no terceiro tergito ocorre a uma freqiidneia acima do esperado cm
machos e [Emcas provenientes de L. Jincaris ¢ entre [émeas de E. schwenkigelolia: sendo
menos fregilente entre machos e [&meas associados a L. spixiana e cntre as fémeas de
L. roseus (Fig. 13).

Também para a presenga de mancha no anepfmero ¢ para coloragdo do pésnoto
0s cstados mais pigmentados sdo mais fregticntes nas espéeics de Lessingianthus (Figs.
14 ¢ 15). H4 uma depend@ncia parcial significativa entre cstes dois caracleres ¢ a planta
hospedeira (Tabs. 26 ¢ 27), mas ndo hd evidéncia de associagdo com o sexo (Tabs. 26 ¢
27).

Em resumo, os caracteres de coloragdo das asas. pésnoto e anepimero ¢stdo
fortemente ligados e exibem padrdes congruentes de associagdo com o sexo ¢
hospedeira. H4 uma predomindncia de individuos mais pigmentados nas populaghes que
emergiram de L. roscus. L. psilophyllus ¢ L. lincaris. contra uma maior propor¢do de
individuos menos pigmentados em L. rufo-grisca ¢ L. spixiana, Em E. schwenkiacfolia os
dois morfos ocorrem aproximadamente na mesma proporgio. As populagles associadas
a diferentes hospedeiras também diferem quanto 2 razdo sexual.

A pigmentagdo abdominal apresentou padrdes préprios de associagdo com os
demais caracteres morfoldgicos ¢ com a planta hospedeira. A presenca de manchas no
tereeiro tergito abdominal estd associada aos estados mais pi gmentados do pésnoto ¢ do
anepfmero, mas € independente do padrdo de coloragio das asas (Tab, 23). Quanto a
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associag@io com a planta hospedeira, a pigmentagdo abdominal segue um padrio diferente
do obscrvado para os outro trés caracteres (Fig, 13).

Os dois caracteres com associagdo significativa com 0 sexo seguem tendéncias
opostas: o estado mais pigmentado de asa predomina entre as fémeas, enquanto que ¢
estado de maior pigmentagio abdominal ocorre com maior fregiiéncia nos machos (Figs.
12 e 13).

2,2, CARACTERES QUANTITATIVOS

Devido & forte associagiio entre sexo e hospedeiras existente em T.incompleta.
foram analisadas apcnas as medidas das fémeas, que foram obtidas em um maior nimero
dc hospedeiras, datas ¢ dreas (Tah. 5).

3.2.1. TAMANHO

Assim como em T. tripunctata, o primeiro eixo do PCA de covarifincia das
medidas do corpo apresenta pesos da mesma magnitude e sinal (Tab, 12). podendo
portanto ser utilizado como uma varidvel de tamanho.

A relagdo direta entre biomassa média do capftulo da espécie de planta
hospedeira e tamanho médio dos insctos é bem evidenie entre as fémeas de T.ingompleta
(Fig. 16). As difcrengas de tamanho em fungfio da hospedeira sdo significativas (Tab,
28).

Existem também diferengas significativas de tamanho entre individuos coletados
em €pocas ¢ locais diferentes (Tab. 28). Os testes a posteriori indicaram que os
espécimes coletados na estagdo chuvosa de 1989 sdo significativamente maiores que o8
coletados na estagfies secas de 1989 ¢ 1992 (p<0,05, Fig. 17): ¢ que os individuos
coletados nas dreas | e 2 sdo significativamente menores que 0s coletados na drea 3
(p<0001, Fig. 18).

Deve-se notar, todavia, que estes resultados podem estar sendo influenciados
pelo forte desbalanceamento das amostras, pois individuos coletados das diferentes
hospedeiras ndo foram obtidos em igual nimero de todas as ¢épocas ¢ dreas. O exame da
tabela 5 mostra cinco desvios importantes: 1) tinta das vinte e nove fémeas obtidas de
L. roseus foram coletadas no perfodo chuvoso de 1989, somando 62% do total de
indivfduos coletados nesta época; 2) Nenhum individuo foi obtido de L. spixiang ou
L. rufo-grisea na drea mais alta; 3) mais da metade dos espécimes obtidos de
L. psilophyllus provém de uma Gnica coleta (drea 1, na estagdo seca de 1992); 4) metade
dos individuos obtidos de L. spixiana sio da estagdo seca de 1989, somando 46% dos
cspécimes colctados nesta época: 5) os poucos individuos obtidos de L. lingaris foram
coletados em duas datas apenas, ¢ provém em sua maioria da drea 3,

O resultado destes desvios ¢ uma forte associagio entre planta hospedeira, data ¢
drea de coleta, o que dificulta quantificar a infludncia de cada um destes fatores sobre 0
tlamanho médio dos insetos. Formalmente, a correlacdio entre fatores inviabiliza uma
ANOVA, pois um dos scus pressupostos 6 a independCneia das varidveis explanat6rias
(Zar, 1984; Sokal & Rohlf, 1981).



Uma maneira simples de identificar os fatores explanatdrios relevantes é analisar
os efeitos de uma varidvel mantida as demais constantes,

Foi possfvel comparar as diferengas de tamanho devido as hospedeiras dos
individuos coletadas na drea 2 durante a cstagdo scca de 1989, ¢ na drea | durante a
estagdo seca de 1992 (Tab. 29). Nestas duas sub-amostras hd diferencas altamente
significativas de tamanho médio entre individuos provenientes de diferentes hospedeiras
(Tab. 29). Assim como no conjunto geral de dados, os espécimes de maior tamanho
provém das espécies de plantas com o0s maiores capftulos (Tab. 29).

Quatro combinagfes de hospedeira ¢ drea de coleta forneceram tamanhos
amostrais adequados para o (este do efeito da época do ano sobre o tamanho corporal
(Tab. 30). Na sub-amostra dos espécimes coletados de L. psilophylius na drea mais alta
os individuos obtidos na esta¢fio chuvosa de 1989 sdo significativamente menores que os
demais (Tab. 30). Emhora ligeiramente acima do nivel de significincia (p=0.076), a
mesma tendéneia ¢ observada entre os individuos provenientes de L. spixiana na drea
mais baixa (Tah. 30}, Entre os individuos coletados de E. schwenkiselolia na drea
intermedidria nfio hd efcito significativo da data, mas os individuos coletados na estagdo
chuvosa também possuem o menor tamanho médio (Tab. 30),

As andlises de varidncia em cinco combinagdes de planta hospedeira ¢ data de
coleta mostram que os individuos coletados na drea mais alta sdo de fato
significativamente maiores quc os demais (Tab, 31).

TABELA 28 - T incompleta : ANOVA dos escores no eixo de tamanho em fungiio da
planta hospedeira, data ¢ 4rea de coleta.

FATOR SOMA  DOS G.L. MEDIA F P
QUADRADOS QUADRATICA

HOSPEDEIRA 15,47 5 3,09 53,41 <0, 001

DATA ¢,56 3 0,19 3,20 0,025

AREA 1,59 2 0,80 13,76 <0, 001

ERRO 10,02 173 0,058




TABELA 29 - T. incompleta: ANOVAs dos escares 1o eixo do tamanho em fungiio da
planta hospedeira em duas sub-amostras de individuos coletados na mesma ¢poca e local,
Para os contrastes a posteriori, as amostras estdio ordenadas da maior para a menor média, ¢
as linhas ligam as médias estafsticamente iguais (Teste de Tukey, p>0,05). F: individuos

coletados L. rufo-grisea, P: de L. psilophyllus, W: de E. schwenkiagfolia, X: de L. spixiana.

AMOSTRA F G L. P CONTRASTES (TUKEY)

Area 2, Seca de 1989 14,42 2; 15 <0, 001 P W X

Area 1, Seca de 1990 11,54 3; 45  <0,001 P W X F

TABELA 30 - T. incompleta: ANOVAs dos escores no eixo do tamanho em fungao da
época de coleta em quatro sub-amostras de individuos coletados da mesma hospedeira ¢
local. Para 0s conlrastes a posteriori, as amostras estéio ordenadas da maior para a menor
média. e as linhas ligam as médias estatfsticamente iguais (Teste de Tukey. p>0,03, exceto
para o ltimo contraste, onde p=0.08), S89: individuos coletados durante a estagdo seca de
1989; S90: seca de 1990; 592: scea de 1992 ¢ C89: estagdo chuvosa de 1989,

AMOSTRA F G.L. p CONTRASTES (TUKEY)
L. psilophvlius, 4,786 2: 18 0,025 58% 8§92 C89
Area 2 —

E. schwenkiaefolia, 0,10 2; 18 0,909 592 590 889
Area 1

E. gchwenklaefolia, 0,79 3; 13 0,520 8% 892 590 89
Area 2

L. spixiana, 3,58 2:; 10 0,087 592 889% 89
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TABELA31~I@mmmgmm:ANOVAsmmcmnmsmadmnmlmnmmocmfhmﬁndnkmm
de coleta em cinco sub-amostras de individuos colctados na mesma época ¢ hospedeira. Para
0$ contrastes a posteriori, as amostras estio ordenadas da maior para a menor média, ¢ as
linhas ligam as médias estatfsticamente iguais (Teste de Tukey, p=0,05). Al, A2, A%
individuos coletados nas dreas 1, 2 ¢ 3, respectivamente.

AMOSTRA F G.L. P CONTRASTES (TUXEY}

L. psilophyllus, 4,30 1; 43 0,044 A3 Al
Seca de 1992 - —_—

L. roseus, 0,70 1; 27 0,411 AZ Al
Chuvosa de 1989

E. schwenkiaefolia, 7,05 2; 18 0,005 A3 A2 Al
Seca de 1990 e

E. schwenkisefolia, 9,69 2; 10 0,005 A3 AZ Al
Seca de 1992

E. spixiana, G.09 1; 14 Q,770 AZ Al
Seca de 1989
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FIGURA 16 - T _incomplela : "box plot” dos escores no ¢ixo de tamanho dos individuos provenientes de
cada hospedeira, RUFO: individuos coletados de Lepidaploa rufo-grisea, SPIX: de L. spixiana. SCHW:
Echinocoryng schwenkiaefolia, LINR: Lessingianthus linearis, PSIL: L. psilopbyllus e¢ ROSE: de

L. roscus. As hospedeiras esifio ordenadas pelo tamanho médio de seus capitulos,

FIGURA 17 - T._incompleta : "box plot” dos escores no eixo de tamanho dos individuos provenientes de
cada data de coleta.

FIGURA 18 - T. incompleta : "box plot" dos escores no eixo de tamanho dos individuos provenientes de
cada drea de coleta.
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2.2.2. FORMA
2.2.2.1. MEDIDAS DO CORPO

A MANOVA das medidas descontadas do tamanho indica diferencas altamente
significativas entre os conjuntos de medidas das fémeas provenientes de hospedeiras e
drea de coleta diferentes (Tab. 32). As diferencas de forma devido 2 data de coleta
parecem ndo ser significativas, embora estejam bem préximas do valor critico (p=0,058 ;
Tah. 32).

Conforme mencionade anteriormente, hd um acentuado desbalanceamento do
desenhe amostral, o que obriga a um exame mais cuidadoso destes resultados. - exemplo
das andlises de tamanho, foram realizadas MANOVAs ¢ discriminantes para sub-
amostras em que dois fatores sdo constantes para que a importdncia do terceiro seja
avaliada. Embora incompleto, cste procedimento pode revelar padrdes comuns entre as
amdliscs, auxtliando na identificagdo dos fatores explanatdrios relevantes.

As MANOVAs mostraram que o conjunto de medidas descontadas do tamanho
difere significativamente entre hospedeiras (Tab. 33), mas ndo entre datas de coleta (Tab.
34). A MANOVA por drea de coleta indicou diferengas significativas em apenas uma das
cinco sub-amostras testadas (individuos coletados de E. schwenkiaefolia na estacdo seca
de 1990, Tabh. 35).

Comparados com a MANOVA da amostra geral (Tab. 32), estes resultados
confirmam de forma inequivoca apenas a diferenciagio de forma em fungdo da
hospedeira.

A andlise discriminante por planta hospedeira forneceu trés eixos significativos
(Tab. 36), que juntos explicam 60% da variagdo total das medidas descontadas de
tamanho ¢ 91% da variago devido s hospedeiras (varidncia explicada).

O primeiro eixo responde por 65% da varidincia explicada, ¢ reflete diferengas nas
proporgdes das medidas ASA3, ASA10 ¢ ALARHB contra ASA9, ASA2 ¢ ASAS (Tab.
36). A distribuiglo dos escores mostra que este eixo separa os individuos que emergiram
de capfilos de E. schwenkiaefolia daqueles provenientes de L. spixiana e L. rufo-grisea.
As populagdes ohtidas das outras trés hospedeiras ocupam posi¢do intermedidria neste
gradienie morfométrico (Fig. 19).

O segundo eixo representa 17% da varidincia explicada e pode ser interpretado
como as raz0es FRONTE/ASA3 e ASA2/ASA3 (Tab.36). O eixo separa os individuos
associados a L. psilophyllus, que possuem os maiores valores destas proporges; dos
individuos obtidos de L. spixiana ¢ L. lincaris. que t&m os menores valores (Fig. 20).

O terceiro eixo responde por apenas 9% da varidncia explicada, refletindo
principaimente a proporgo das medidas das asas ASA2 ¢ ASALD contra a largura da
fronte (Tab. 36). Este eixo distingue os individuos coletados de L. rufo-grisca. que
possuem os maiores valores destas proporgdes (Fi g. 21
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discriminante. FIGURA 20 - Scgundo cixo discriminante, FIGURA 21 - Terceiro eixo discriminante,



TABELA 32 - T.incompleta : MANOVA das medidas do corpo descontadas do
tamanho em fun¢io da planta hospedeira, data ¢ drea de colela.

FATOR LAMBDA DE G.L. F D
WILKS

HCSPEDEIRA 0,489 4¢; 726 3,238  <0,001

DATA 0,810 24; 482 1,511 0,058

ARERZ 0,799 16; 332 2,465 Q0,002

TABELA 33 - T. incompleta: MANOVAs das medidas descontadas de tamanho em fungio da
planta hospedeira em duas sub-amostras de individuos coletados na mesma época ¢ local,

AMOSTRA LAMBDA DE G.L. F p
WILKS

Area 1, Seca de 1989 0,095 i6: 16 2,25 0,058

Area 2, Seca de 19%0 0,411 24: 110 1,66 0,042

TABELA 34 - T. incompleta: MANOV As das medidas descontadas de tamanho em fungio da
época de coleta em quatro suh-amaostras de individuos coletados da mesma hospedeira e local,

AMOSTRA LAMBDA DE G.L. F P
WILKS

L. psilophyllus, Area 3 0,114 16; 16 1,96 0,090

E. schwenkisefolia, Area 2 0,079 24; 18 1,05 0,460

E. schwenkiaefolia, Area I 0,244 16 22 1,41 0,220

L. spixiana, Area 1 0,087 16; 6 1,19 0,440




TABELA 3% - T. incompleta: MANOV As das medidas descontadas de tamanho em fungiio
do local de coleta em cinco sub-amosiras de individuos coletados na mesma hospedeira ¢

época.
AMOSTRA LAMBDA DE G.L. F P
WILXS

L. peilophvllus, Seca de 92 0,717 2. 36 8,36 0,110
L. roseus, Chuvosa de 89 0,669 8; 20 8,20 0,330
E. schwenkisefolia, Seca de 90 0,084 16; 22 16,22 0,010
E. schwenkiaefolia, Seca de 92 0,025 16; 6 16,60 0,200
L. spixiana, Seca de 89 0,325 8; 7 8,70 0,220

TABELA 36 - T._incompleta, medidas do corpo descontadas do
tamanho @ peso das medidas nos eixos significativos da

discriminante por planta hospedeira. Também indicados a
significiincia, o autovalor (L), o coeficiente de determinagio
(R?) de cada cixo (R2): e a razdo entre L e o somatdrio dos
autovalores da discriminanie (L/SL).

MEDIDA EIXOS DISCRIMINANTES
18 20 k1Y)
ASA2 -0,302 0,373 0,593
ASA3 0,435 -0,218 D,059
ASA4A -0,035 -0,067 0,063
ASA8 0,207 0,107 -0,268
ASALO 0,387 -0,073 0,346
ASA9 -0,370 0,103 0,033
FRONTE 0,051 0,452 -0,668
ALARHB 0,342 -0,165 0,176
p <0,001 0,001 0,046
L 0,624 0,162 0,087
R2 0,384 0,140 0,080
L/SL 0,651 0,169 0,091
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A tabela 37 mostra a matriz de distincia de Mahalanobis entre os centréides das
populagdes provenientes de cada hospedeira. Estas distincias estdo representadas em um
plano na figura 26 c, através de um ordenamento multidimensional (MDS). Esta técnica
faz a representagfio grifica de uma matriz de similaridades ou dissimilaridades,
distribuindo os elementos em um espago cartesiano de modo que suas distincias neste
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plano reflitam da melhor maneira possfvel os valores da matriz original (Torgerson,
1958; Kruskal, 1964).

Foi utilizado um MDS lincar, ou scja, hd uma relagdo lincar entre as distincias de
Mahalanobis ¢ as distAncias cuclidianas no plano do MDS (Wilkinson, 1990). A forte
correlagdo entre estas distdncias (r=0,98) mostra que 0 MDS estd representando a matriz
original de forma muito fiel,

O MDS indica a diferenciagiio morfoldgica dos individuos criados dos wés
géneros de hospedeiras (Fig, 26 ¢). As maiores diferengas sdo entre os inselos obtidos
das duas cspécics de Lepidaploa com os de E. schwenkiacfolia. As amostras das trés
espéeies de Lessingianthus ocupam posigdo intermedidria entre estes dois grupos e
possuem aproximadamente a mesma similaridade com ambos (Fig. 26 ¢).

TABELA 37 « T. incompleta. medidas do corpo descontadas do tamanho; Distincias de
Mahalanobis entre os centrdides das amostras de cada hospedeira,

1 2 3 4 5 6
1. E. schwenkiaefolia 0
2. L. rufo-grisea 2,27 0
3. L. spixiana 2,21 1,11 0
4. L. linearis 1,13 1,73 1,27 0
5. L. psilophvilus 1,73 1,16 1,17 1,44 ©
6. L. xroseug 1,39 1,63 1,15 0,96 0,74 0

2.2.2.2. MEDIDAS DOS ACULEOS

As medidas dos actleos descontadas da covaridvel de tamanho diferem
significativamente entre hospedeiras (Lambda de Wilks = 0,278; F = 3,09; p < 0.001; 25
por 187 g.1.).

A andlise discriminante em fungdo da hospedeira forneceu tds eixos
significativos, que juntos respondem por 95% da variagdo independente de tamanho
(Tab. 38).

O primeiro eixo representa uma reduglo do comprimento distal do acdleo contra
um aumento das demais medidas, especialmente as de largura distal (Tab. 38). Este cixo
separa os individuos obtidos das cspéeies de Lessingianthus dos provenicntes de
E. schwenkiaefolia, enquanto os individuos obtidos de L. spixigng ¢ L. rulo-grisea
ocupam a posi¢do intermedidria (Fig. 22).

O segundo cixo pode ser interpretado como a razdo comprimento/largura do
actleo (Tab. 38), e separa as populagdes associadas a L. psilophyllus ¢ L. roseus das
demais (Fig, 23). O terceiro cixo representa uma redugdo da largura e comprimento
distais do acdleo contra um aumento das medidas proximais (Tah. 38). Este cixo pode
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ser interpretado como um redugfio apical do actileo, que parece ser mais acentuada nas
populagGes obtidas das espécies de Lessingianthus, pois seus escores s30 maiores que 0s
dos individuos provenientes de L. rufo-grisea. L. spixiana e E. schwenkiaefolia (Fig. 24).

A tabela 39 mostra a matriz de distincias de Mahalanobis entre os centréides das
amostras de cada hospedeira. Assim como para as medidas de corpo, sua representago
em MDS (r=0,99) mostra que a discriminante separam os individuos obtidos dos tés
géneros de hospedeiras (Fig, 26 d), embora a distdncia da amostra de L. linearis 3s das
outras  duas espéeies de Lgssingianthus seja  equivalente 2  distdncia  entre
E. schwenkiaclolia ¢ as espéeies de Lepidaploa (Fig. 26 d).

TABELA 38 - T. incompleta , medidas do acidleo descontadas
da area da asa (covaridvel de tamanho): peso das medidas nos
gixos significativos da discriminanic por planta hospedeira,
Também indicados a significAneia, awtovalor (L) e coeficiente
de determinagiio (Rz) dos ¢ixos; e a razio entre L ¢ 0o
somatdrio dos autovalores da discriminante (L/SL).

MEDIDA EIX0S

1R 28 3R
AC1 0,269  -0,531 0,586
AC2 -0,27% 0,241 -0,384
AC3 0,060 0,553 0,736
AC4 0,444 0,481 9,522
ACS 0,695 0,259  -0,217
D 0,001 0,002 0,030
L 0,815 0,415 0,258
R2 0,449 0,293 0,205




49

TABELA 39 - T. incompleta . medidas do aciileo descontadas da drea da asa (covaridvel de
tamanho); DistaAncias de Mahalanobis entre os centréides das amostras de cada hospedeira,

1 2 3 4 5 5
1. E. gchwenkiaefclia 0
2. L. rufo-grisea 2,78 0
3. L. spixiana 1,82 1,14 ©
4., L. linearis 3,70 4,22 3,48 0
5. L. psilophvlius 4,27 5,23 4,62 2,40 0
6. L. reoseus 4,13 5,37 4,64 2,12 0,72 0
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discriminantes por hospedeira dos individuos provenientes de cada hospedeira. RUFQO: individuos
coletados de Lepidaploa rufo-grisea. SPIX: de L. spixiana, SCHW. Echinocoryne schwenkiacfolia,
LINR: Lessingianthus linearis. PSIL: L. psilopbyltus ¢ ROSE: de L. mscus. FIGURA 22 - Primeiro eixo
discriminante, FIGURA 23 - Segundo eixo discriminante, FIGURA 24 - Terceiro eixo discriminante,
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DISCUSSAO

1. DIFERENCAS MORFOLOGICAS ENTRE INDIVIDUOS PROVENIENTES
DE DIFERENTES HOSPEDEIRAS

1.1. A VALIDADE DE SE INFERIR DIFERENCIACAO GENETICA POR MEIO
DE CARACTERES MORFOLOGICOS

Nas duas espécies estudadas hd uma cvidente diferenciagiio morfoldgica de
populaglies provenientes de diferentes hospedeiras, Este polimorfismo ligado ao
hospedeiro possui quatro possfveis causas (Diehl & Bush, 1984; Seitz & Komma, 1984,
Futuyma & Pcterson, 1985): 1) Diferentes respostas de um mesmo gendtipo s
caracterfsticas  de  cada  hospedeira  (polifenismo);  2)  polimorfismos  genéticos
balanccados; 3) Isolamcnto genético parcial de individuos que exploram diferentes
hospedeiras (biotipos) ¢ 4) Co-ocorréncia de espécies cripticas com sobreposigdo parcial
de dietas.

Os padrdes encontrados devem portanto ser interpretados em termos dos graus
de diferenciagdo genética e de isolamento reprodutivo das populagdes estudadas.

Embora scja razodvel supor uma correspondéneia entre diferenciagiio genética e
morfoldgica (Hubby & Throckmorton, 1968; Lewontin, 1974; Templeton, 1981, Arthur,
1984), uma ndo comprova necessariamente a outra. E preciso saber a extensdo com que
os organismos estudados sdo capazes de responder a variagdes ambientais através de
modificagfics puramente fenotipicas. Os polifenismos s gventos comuns, ¢ muilas
vezes geram diferengas morfolGgicas surpreendentes (Shapiro, 1976; Diehl & Bush,
1984; Downes, 1990).

Deve-se lembrar, ainda, que as diferengas genotipicas nem sempre se manifestam
ao nfvel morfolégico, conforme demonstra a exisidncia das espécies cripticas. Com
efeito, a evolugiio de alguns grupos ¢ marcada por uma notdvel constdncia morfoldgica
(Larson, 1989: Sturmbauer & Meyer, 1992), Em tefritfdcos hd diversos casos de
espéeies cripticas, que muitas vezes sO podem ser seguramenic scparadas por meio de
registros de hospedeiras, eletrolorese, medidas do corpo ou detalhes da termindlia
(White & Elson-Harris, 1992).

Assim, o valor de um cardter como indicador de diferengas genéticas estd
inversamente correlacionado com sua varidineia ambiental ¢ com o nlmero de gendtipos
guc podem gerd-lo. Em outras palavras, considerado o elenco de fen6tipos produzidos
por cada gendtipo sob as dilcrentes condigdes cstudadas, isto €, a sua norma de reaglo
(Gupta & Lewontin, 1982), serd bom indicador um cardter que: ) perlencer a uma
norma de reag¢io de pequena amplitude ¢ 2) pertencer a uma tnica norma de reagio.

Em consonincia com estes critérios, os estudos morfolégicos tradicionalmente
presumem que as diferengas de forma sdo mclhores indicadoras de diferencas genéticas
quc o tamanho (Gould, 1971; Daly, 1985). Estc conceito hascia-se na premissa de que
mudangas de forma exigem um rearranjo mais profundo do gendtipo, pois envolvem a
modificagfio de vérios caracteres e talvez de complexos génicos co-adaptados (Gould,
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1971; Arthur, 1984). Altcragics de tamanho, ao contrdrio, possuiriam bases genéticas e
fisioldgicas mais simples, sendo as respostas mais freglientes dos  organismos s
flutuaches ambicntais (Gould, 1971), Assim, scria provdvel que as normas de reaglo para
tamanho tenham maior amplitude que as para forma.

Caracteres neutros sdo bons indicadores de isolamento reprodutivo, pois como
estdo livies do controle da selecde natural evoluem mais rdpida e estocasticamente
(Kimura, 1982, 1983: Futuyma, 1986). Com a reducdo ou interrupgdo do fluxo génico,
gstes caracteres passam a evoluir independentemente em cada populagdo, divergindo
devido ao actimulo aleatdrio de mutagdes diferentes, Esta divergéneia ¢ mais acentuada
em populagdes pequenas, sob a aglio da deriva genética ¢ do efeito do fundador
(Futuyma, 1986).

Diferencas quanto a caracteres neutros s@o portanto evidéncias de redugdio do
fluxo génico. pois caso contrdrio scriam csperadas as mesmas {reqiiéncias alélicas em
todas as populagbes. A limitagdo deste tipo de inferéncia € que a aparente auséncia de
valor adaptativo de um cardter pode decorrer da incapacidade do observador em detectd-
la (Lewontin, 1974).

Caracteres com grande influéncia sobre a aptiddo, ao contrdrio, possuem taxas de
evolucio lentas, desde que sc mantenha 0 mesmo 6timo adaptativo. Populagdes sob as
mesmas forgas scletivas, estejam isoladas ou ndo, devem possuir fendtipos médios
similares, o que pode decorrer da eliminagio dos gen6tipos que produzem fendtipos sub-
6timos (sele¢do normalizante, Waddington, 1957). Também & provdvel que a selegdo
natural canalize a expressilo de gendtipos diferentes para a produgio do fendtipo mais
apto (Fisher, 1930: Falconer, 1981), conforme demonstra a conhecida relagdo inversa
entre herdabilidade ¢ valor adaptativo de um cardter (Lewontin, 1974; Falconer, 1981).

Por estas razdes, a similaridade quanto a caractercs adaptativos nem sempre é
indicativo de similaridade genética entre populagdes. Por outro lado, diferengas nestes
caracteres sugerem um ambiente seletivamente heterogéneo, ¢ que pode gerar
polimorfismos  balanceados, conforme discutido na introduglio desta tese. A
probahilidade de quc diferengas morfoldgicas potencialmente  adaptativas  sejam
polimorfismos genéticos, ¢ ndo plasticidade fenotipica, deve aumentar em fungiio de tés
atributos do cardter: 1) sua complexidade estrutural, 2) o grau de diferenga entre os seus
diferentes estados e 3) a intensidade de canalizag@io do(s) gendtipo(s) que o produz(em).

Embora estas generalizagles paregam razodveis, é preciso levar em consideragfio
que muitos polifenismos  adaptativos cnvolvem  profundas  alicra¢Bes  estruturais,
comportamentais ¢ fisioldgicas. Entre os insclos hd exemplos notdveis, como as fases
solitdrias ¢ gregdrias em galanhotos, a influbneia das condigdes ambientais sobre a
produgdo de formas aladas cm affdcos ou a diferenciagdo cm castas entre 08 insetos
sociais (Diehl & Bush, 1984).
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1.2. DIFERENCAS DE TAMANHO

A variagio de tamanho ndo pode ser atribufda a priori a polifenismos, pois muitos
estudos mostraram que diferengas de tamanho representam uma parcela importante da
variagdo genética entre populagles (Atchley & Hensleigh, 1974, Daly, 1985, Robertson,
1987). O tamanho € um dos atributos mais importantes de uma espécie, determinando
aspectos relevantes de sua ecologia (Peters, 1983; Schimidt-Nielsen, 1984). De fato, o
tamanhe ¢ freqiientemente relacionado com o nicho, ¢ o conceito de dissimilaridade
morfolégica minima entre espécies competidoras baseia-se em diferengas de tamanho
(Hutchinson, 1959; MacArthur & Levins, 1967; Schoenner, 1986).

No presente trabalho, todavia, 0 componente puramente fenotipico da variagio
de tamanho parece ser grande, devido & sua correlag@o positiva com a biomassa média
dos capftulos da espécic hospedeira. As diferengas de tamanho médio entre individuos
emergentes de diferentes espéeies de plantas podem ser atribufdas 3 relagfo direta entie o
tamanho dos adultos ¢ a quantidade de recurso consumido na {ase larvidria, pois este é
um fato comumente observado em insetos (e.g. Brues, 1946; Robertson, 1963: Sokoloft,
1966; Kneidel, 1985; Starmer & Wolf, 1989).

Esta associagdo entre os tamanhos do animal ¢ dos capitulos de suas hospedeiras
podem ter conseqiiéneias ccolfgicas e evolutivas importanies. Se uma redugio do
tamanho corporal implicar em menor lecundidade, longevidade ou qualgquer outra
caracterfstica relacionada a aptiddo dos individuos, seria esperada uma preferéncia pelas
espécies de hospedeiras com 0s maiores capitulos. Esta preferncia, por outro lado,
levaria a uma maior competi¢do por estas plantas, aumentando a qualidade relativa de
outras espécies de menores capftulos mas menos exploradas. Isto elevaria a aptidiio dos
individuos capazes de utilizar os flens marginais do universo de hospedeiras da espécie. o
que cria um cendrio de maltiplos picos adaptativos cujas alturas variam em fungdo das
abundéncias relativas das espéeies hospedeiras e a intensidade com que sio utilizadas.

Um relevo dindmico como este aumenta as chances da populag@o ou parte dela
mover-s¢ entre 08 picos, favorecendo a diversificagdo genética. Tal previsio estd de
acordo com os resultados dos modelos de seleglo dependente de freqiiéneia de
Roscnzwetg (1978), Pimm (1978) ¢ Wilson & Turclli (1986),

Obviamente, a situagdo proposta ndo se restringe a diferengas de tamanho do
capfiulo, podendo ser estendida a qualquer atributo das espéeies hospedeiras que tenham
grande influéneia sobre a aptiddo dos insetos. Se o efeito de um atributo ¢ similar para
vérias espécies que exploram a planta - como parece ser caso do tamanho do capitulo -
também a competigdo interespeeifica poderd influenciar o relevo adaplativo.

A diferenga de tamanho devido & hospedeira pode ainda causar o isolamento
reprodutivo entre individuos que se desenvolveram em planias diferentes. A exemplo de
outros tefritideos, a cdpula de Tomoplagia ¢ demorada, cerca de quatro a oito horas,
perfodo durante o qual o macho permanece sobre a fémea ¢ é carregado por cla
(observagfes pessoais para T. tipunctata ¢ T. heringi € Goeden & Headrick, 1991, para
T. cressoni). £ possfvel portanto que uma diferenga acentuada de tamanho entre macho ¢
fémea dificultc ou impossibililc o acasalamento. Esta hipdese ¢ facilmente testdvel, pois
a manutengdo destes animais em cativeiro ndo oferece problemas.
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1.3. DIFERENCAS INDEPENDENTES DO TAMANHO
1.3.1. PIGMENTACAO

Diferengas intracspecificas de pigmenta¢dio sio comuns em tefritideos (e.g.
Zwilfer, 1972; White & Marquadt, 1989; White & Elson-Harris, 1992, Prado &
Lewinsohn, no prelo) e aparentemente ndo possuem importdncia adaptativa,

A naturcza razoavelmente descontfnua dos padries de pigmentago estudados
sugere uma basc genética simples. Por outro lado, € sabido que a pigmenta¢do cm muitos
insetos ¢ influenciada pela temperatura, umidade, fotoperfodo e nutricdo durante o
desenvolvimento (Knight, 1924; Brues, 1946; McFarlane,1964; Brakefield, 1984; Heal;
1989).

Em T, wipunclata as amostras de L. roscus ¢ L. psilophyllus possuem freqiiéncias
muito diferentes de individuos mais pigmentados e mais claros, enquanto L. lipearis
possui [reqiiéncias inlermedidrias entre estes cxtremos. Este padrdo de similaridade
morfolégica em fungdo da plania hospedeira repete-se para as medidas do corpo e do
actleo (ver adiante), mas nio coincide com as diferengas morfoldgicas das plantas, pois
os capftulos de L. psilophyllus sdo mais similares aos de L. roseus do que aos de
L. lingaris (Fig. 26 a). A finica caracteristica que distingue os capitulos de L. roseus dos
de L. psilophyllus ¢ o scu tamanho, ¢ assim talvez seja cste o fator relacionado
diferencia¢do morfoldgica de T. tripunctata.

Em T incompleta hd uma correlagio significativa entre as matrizes de
similaridade de pigmenta¢do das amostras obtidas de cada hospedeira (Tab, 40) ¢ a
matriz. de similaridade morfolégica de capitulos das plantas hospedeiras (r=0,63;
p=0,046; Tabhs. 41 ¢ 42). As representagdes em MDS destas duas matrizes (Figs. 26 a,b)
mostram gue a principal difcrenga entre clas ¢ que na amostra obtida de
E. schwenkiaefolia hd uma proporgdo aproximadamente igual de insetos claros e escuros
{Fig. 26 b), embora os capitulos desta espéeie de hospedeira sejam bem similares aos de
Lepidaploa, onde predominam os individuos claros (Fig. 26 a).

D¢ qualquer forma, a congruCneia cntre cstes dois padrdes indicam que a
pigmentagdo em T. incomplela estd relacionada a caracteristicas dos capitulos de suas
hospedeiras.

Sendo a estrutura da planta com a qual estes insctos interagem diretamente, o
capftulo deve ser um fator importante na determinagdo tanto de polimorfismos quanto de
polifenismos. Caracterfsticas dos capflulos como o tamanho, nimero de séries de
brdcteas ¢ pilosidade dos aguénios devem ter importdncia microclimdtica e nutricional. O
tamanho ¢ caractlerfsticas das brdcteas involucrais sfo utilizado pelas fémeas para
reconhecer as hospedeiras e fases fenoldgicas apropriadas 2 oviposi¢do (Zwdlfer, 1972,
1982; Berube, 1978 b; Straw, 1989 a, b). A morfologia dos capitulos pode ainda impedir
ou dificultar a oviposigiio de espécies que ndo possuam certas adaptagdes morfolégicas e
comportamentais (Zwolfer, 1982; White & Marquadt, 1989; Straw, 1989 a, b).

Vemos na figura 25 que as diferengas quanto aos caracteres qualitativos em
T.incompleta pode ser interpretada como um gradiente de pigmentagio em funcdo do
tamanho médio do capftulo da planta hospedeira. As plantas com menores capftulos
(L. rufo-grisea e L. spixiana) possuem maior proporgdo de insetos ¢laros, que raramente
emergem das plantas com capitulos grandes (L. linearis, L. psilophyllus e L. roseus).
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Assim, ¢ possivel que a intensidade de pigmentagdio dos adultos seja uma resposta 2
quantidade de recurso disponfvel para as larvas, a exemplo do que parece ocorrer com o
tamanho. Neste caso, espera-sc quec nas populagdes associadas a cada hospedeira os
maiores individuos sejam mais pigmentados, A tabela 43 mostra o tamanho médio dos
dois morfos de pigmentagio de cada cardter nas populagbes de cada hospedeira. Nas
populagdes coletadas de L. spixiang os individuos com o padrio alar pigmentado sdo
significativamente maiores que os de padrdo claro (Tab. 43). A mesma tendéneia &
observada para a pigmentagdo do pésnoto na populagiio associada a E. schwenkiaefolia
(Tab. 43). Entre os espécimes coletados de L. psilophyllys, no entanto, o padrio se
inverte: os individuos com os estados menos pigmentados do anepfmero, pdsnoto e
abddmen sdo significativamente maiores do que aqueles com os estados mais
pigmentados (Tab. 43). Nos demais casos ndo hd diferengas significativas de tamanho em
fung@o da pigmentacio (Tab. 43).

Niao hd, portanto, uma relaglio inequivoca entre pigmentagdio ¢ tamanho corporal,
Isto sugere que a pigmentagdo nfio estd relacionada com a quantidade de alimento
consumido pela larva, embora possa ainda tratar-se de um polifenismo mediado por
outros aspectos do hospedeiro (c.g, compostos secunddrios).

1 |

RUFO SPIX SCHW LINR PSIL ROSE
HOSPEDEIRA

FIGURA 25 - T, incompleta : proporgiio de individuos do morfo de asa menos pigmentado (banda pré-
basal atrofiada) nas populagbes coletadas de cada hospedeira. RUFO: individuos coletados de
Lepidaplog rufo-grisea, SPIX: de L. spixiana, SCHW: Echinocorvne schwenkiaefolia, LINR:
Lessingianthus linearis, PSIL: L. psilophyllus ¢ ROSE: de L. roseus. As hospedeiras estfio em ordem

crescente de tamanho de capitulo,
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TABELA 40 - T. jncompleta, dissimilaridade™ das amostras de cada hospedeira de acordo
com os caracleres qualitativos,

2 3 4 5 6
1. E. schwepkiaefelia 0
2. L. rufo-grisea 0,61 0
3. L. spixiana 0,60 0,22 0
4, L. linsaris 6,55 1,11 1,14 0
5. L. psilophvllus 0,39 0,%9 0,97 0,28 O
6. L. roseus 0,51 1,07 1,04 0,38 0,21 O

* Distancia euclidiana a partir da propor¢io nas amostras de individuos do estado mais
pigmentado de cada cardter.

TABELA 41 - Similaridade™ estrutural das plantas hospedeiras segundo caracteristicas de
seus capitulos (Tab, 3).

1 2 3 4 5 6
1. E. schwenkiaefolia 1
2. L. rufo-grisea 0,52 1
3. L. spixiana 0,67 0,47 1
4, L. linearis 0,43 0,36 0,50 1
5. L. psilophyllus 6,39 0,35 0,25 0,67 1
6. L. roseus 0,41 0,37 0,17 0,52 0,69 1

* Coeficiente de Gower para dados mistos,

TABELA 42 - T. incompleta : correlagfies entre as matrizes de similaridade morfoldigica dos insetos
criados de cada planta hospedeira (caracteres gualitativos, medidas do corpo ¢ medidas do acileo) ¢ da
matriz de similaridade morfolégica das respectivas plantas hospedeiras, Os valores em negrito foram
maiores do que 95% das correlagdes entre 500 permutagdes aleatdrias das matrizes originais, ¢ assim
podem ser interpretados como significativos a 5%,

1 2 3 5
1. Hospedeiras (Tab. 41) 1
2. Qualitativos (Tab. 40} 0,65 1
3. Med. corpo (Tab. 37) c,13 0,16 1
4. Med. aculeo (Tab. 39) 0,80 0,76 0,12 1
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TABELA 43 - T._incompleta : escores médios no eixo de tamanho dos individuos por classe de

B . . B . K
pigmentagdo, para as populagdcs coletadas de cada hospedeira. Indicadas as médias % desvios padrio 0
mimero de observaghes (N) ¢ a significAncia da diferenga entre as médias dos dois estados de

pigmentagcio (teste t).

ASA ANEPIMERO POSNOTO ABDOMEN
HOSP,  PIGM™
ks N p miks N p ks N p ks N p
C DADOS -508£153 5 0.366 5174194 & 0,095 6194220 7 0,316
RUFD
E INSUFICIENTES 6374258 5 7951124 2 4642175 3
C SS0AH14Z 26 0,003 A98£140 18 0.272 4804101 25 0412 DADOS
§MX
t 2204227 4 A21E242 12 403£174 5 INSUFICTENTES
C DADOS DADOS 185¢155 3 0,894 2364164 4 0.243
LINR
E INSUFICIENTES INSUFICIENTES 167170 4 93+08 3
C I0BE86 2 0,340 3312200 15 0,05 1342186 28 0,001 2714231 52 0,001
PSIL
E 2004291 39 166303 46 574318 33 166£319 9
C 3564258 2 0,422 447¢179 2 0918 503198 14 0,246 DADOS
ROSE
B 46783 28 4611189 28 423171 16 INSUFICIENTES
C DADOS .233244 16 0,338 JIR3E2RT 26 0,003 (1882331 32 0.604
SCHW
E INSUFICIENTES 1384324 27 005E272 17 S131£246 4

* (s escores médios ¢ respectivos desvios-padrao foram multiplicados por 100 para facilitar a
visuatizagiio na lahela
** Classes de pigmentagio dos caracteres: Claro (C) ou escuro (E).

1.3.2. MEDIDAS DO CORPO

As diferengas na forma do corpo obscrvadas neste estudo ndo parecem possuir
nenhum significado adaptativo evidente. Suas causas mais provdveis sdo portanto
polifenismos ou isolamento genético.

Apesar da suposi¢do de que as diferengas de forma sejam boas indicadoras de
diferencas genéticas, elas muitas vezes refletem variagdes ambientais. Em algumas
cspéeies de Drosophila. por cxemplo, as proporgdies entre as asas ¢ 0 corpo podem ser
alteradas em fungiio da temperatura durante a fase de larva (Robertson, 1987; Starmer &
Wolf, 1989; Thomas, 1993), Capfiulos de diferentes espécies de hospedeiras certamente
possuem caracterfsticas nutricionais ¢ microclimdticas diferentes, cstando aptos a causar
polifenismos como este.

Em T. incomplela, as difercngas de forma de corpo entre individuos eriados de
diferentes hospedeiras ndo cstd corrclacionada com as difcrengas estruturais  dos



57

capftulos (r=0,13; p=0,33: Tab. 42). Os insetos criados das espécies de Lepidaploa
possuem as medidas do corpo mais similares aos de Lessingianthus do que de
E. schwenkiaefolia (Fig. 26 ¢), embora os capftulos destes dois primeiros géneros scjam
hastante diferentes (Fig. 26 a).

Para as duas cspécies de Tomoplagia. as discriminantes por hospedeira ndo
explicam percentuais considerdveis da variincia das medidas do corpo (40% para
T. incompleta e 75% para T. tripunctata), e que sdo bem maiores do que as parcelas ndo
explicadas pelas medidas dos actileos (5% ¢ 22%. respectivamente). Isto pode indicar
que outros fatores explanatdrios rclevantes ndo foram considerados, ou que as medidas
do corpo descontadas do tamanho possuem uma maior variabilidade intrinseca.

1.3.3. MEDIDAS DOS ACULEOS

O actileo dos tefritideos possui uma clara fungdo adaptativa, e suas dimensbes
estio ajustadas ao substrato de oviposigio (Zwilfer, 1987: White & Marquadt, 1989,
Straw, 1989 a).

Caracteristicas do substrato de oviposi¢do sdo um importante fator scletivo da
morfologia dos aciileos. Em algumas espécies de tefritfdeos, a incapacidade em explorar
certas hospedeiras potenciais parcce estar mais relacionada com obstdculos & oviposi¢io
oferecidos por caracterfsticas do capitulo (tamanho, forma das bricteas, ctc) do que
propriamente por fatores qufmicos (Beruhe, 1978 a; White & Marquadt, 1989, Straw,
1989 b). Em laboratGrio. populagdes de Ceratitis capitata (Tephritidae) mantidas com
substratos artificiais de diferentes didmetros apresentaram diferengas significativas na
largura média dos acileos apés tés a cinco geragdes (Jones et al. 1993).

Outra indicaciio de um valor adaptativo clevado dos actleos ¢ a sua pequena
variabilidade morfolGgica intracspecifica em relagdo A interespeeflica. Por esta razdo, 08
acvileos fornecem cm geral bons caracteres sisteméticos em tefritideos (White & Elson-
Harris. 1992), inclusive no género Tomoplagia (Prado & Lewinsohn, no prelo).

E possfvel, portanto, que as diferengas morfolégicas dos actileos observadas em
T. wipunctata ¢ em T. incompleta scjam pelo menos em parte adaptativas, ¢ decorram da
heterogeneidade estrutural de scus respectivos conjuntos de hospedeiras.

Em T. tripunctata hd uma clara diferenciagio do comprimento do acileo em
funglio da hospedeira, Os individuos criados de L. roseus possuem acdleos mais curtos
que os criados de L. psilophyllus, e a sobreposigo entre estes dois grupos ¢ minima (Fig.
11). A razdo média entre os comprimentos é de 1,19, compardvel s razGes entre 0s
quatro bi6tipos de Tephritis conura descritos por Zwolfer & Romstock-Volkl (1991),
que vio de 1,29 a 1,05,

Existem correlagfes significativas cntre o comprimento do actleo ¢ 0 tamanho do
capftulo da hospedeira em muitas espéeics de tefritfdeos curopeus (Zwdlfer, 1982,
1987), o que & interpretado por este autor como adaptagGes ao substrato de oviposigao.
Em parte destes casos, todavia. o maior comprimento do actileo pode ser explicado pelo
maior tamanho corporal dos insctos (Kirk, 1991) ¢ portanto ndo  representa
necessariamente um ajuste adaptativo & planta hospedeira.

Em T. wipungtata, cntretanto, as diferengas sdo independentes do tamanho, pois
embora o comprimento do actleo aumente com a drea da asa, os individuos criados de
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L. psilophyllus € L. roseus seguem diferentes equagdes de crescimento isométrico destas
medidas.

As diferengas de comprimento do actileo sdo ainda diferentes e bem maiores do
que as diferengas de tamanhos corporais. A razdo entre as drcas médias das asas das
amostras de L. psilophyllus ¢ L. roseus ¢ de 0,95 (1432 mm2 / 151,5 mm?). Sc os
individuos destas duas amostras seguissem a mesma equagdo isométrica de crescimento,
a razio média entre os correspondenics comprimentos de actlleo seria de 09512 =
0.98. Assim, sc as diferencas de comprimento de acileo fossem causadas apenas pelas
diferencas  de tamanho corporal, os actleos dos individuos provenienies  de
L. psilophyllus seriam em média 2% mais curtos que os dos provenientes de L. roseus,
ao invés de serem 19% mais longos.

Isto mostra que as diferengas nos actileos em T, i resultam  de
modifica¢cdes do padrio dc crescimento desta estrutura em relagdo ao corpo. Estas
diferengas certamente ndo sdo uma resposta direta ao tamanho dos capitulos, pois cles
sdo bem maiores em L. roseus do que om L. psilophylus (Tab. 3). Scu significado
adaptativo pode estar relacionado com outros aspectos importantes da oviposigdo, lais
como a fase fenolGgica utilizada ou a regifio do capitulo em que € introduzido o actleo
(Zwilfer, 1982; Straw, 1989 a.b; Eber et al., 1991)

Em T. incompleta. as andliscs discriminantes por planta hospedeira explicam uma
parcela muito maior da variagio das medidas do actleo do que do corpo (95% contra
65%, Tabs. 36 ¢ 38). As medidas do aclleo possuem portanto um maior poder
discriminatério, gerando maiores distAncias de Mahalanobis entre as populagles das
diferentes plantas hospedeiras (Tabs. 37 ¢ 39).

Isto mostra que, em comparagdo com as medidas do corpo, as medidas do actleo
possuemn uma menor varidneia dentro de cada hospedeira em relagdo a varifincia enure
hospedciras. Em outras palavras, os actleos possucm uma maior constincia morfoldgica
em fungdo da hospedeira,

O padrio de diferenciagiio morfolégica dos actleos em fungdo da planta
hospedeira (Fig. 26 d) € muito congruente com o de similaridade estrutural das plantas
(Fig. 26 a). As correspondentes matrizes de distincia estdo muito correlacionadas
(r=0,80; p=0,004, Tab. 42), mostrando que individuos com acillcos similares emergem
de espécies de plantas com capitulos similares.

Estes resultados indicam uma estreita associagdo entre as morfologias do acileo
de T. incompleta ¢ do capflulo da planta hospedeira. As difcrengas intraespeciticas
decorrentes  desta associagdo  s@o  compardveis ds  diferengas entre  espéeies  de
Chactorellia (Tephritidac) medidas por White & Marquadt (1989). Estes autores
utilizaram duas medidas da asa ¢ duas do actleo em uma discriminante, que gerou
distincias de Mahalanobis equivalentes a muitas das distdncias entre amostras de
T. incompleta criadas de diferentes espéeies de hospedeiras (Tabs. 44 ¢ 39). Seus
resultados mostram, ainda, que a distncia média 2 espéeic mais proxima ¢ de 2,75, um
valor muito inferior s distdncias médias entre as amostras de T, incompleta obtidas de
Lessingianthus ¢ Lepidaploa (4,593, ¢ de Lessingianthus ¢ E. schwenkiacfolia (4.03).

O universo de hospedciras de T. incompleta parcce representar, portanto, um
conjunto heterogéneo de forgas seletivas bastante intensas. Como discutido
anteriormente, estas sdo condigBes bastante favordveis ao surgimento de polimorfismos
adaptativos.
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TABFLA 44 - Distancias dc Mahalanobis™ entre espécies de Chaetorellia
(Tephritidac), no espago definido por uma discriminante Com medidas da asa e
actileo. Nas diagonais estdio indicadas as dislAncias médias entre coletas da
espécic em diferentes épocas ¢ locais.

1 2 3 4 5
1. €. agrolophi 0,80

2. C. aystralis 2,35 1,08

3. C. gopjuncta 4,65 2,86 0,88

4. C. hestia 6,20 3,85 3,14 0,36

5. C. Jaceae 3,06 5,09 7,69 8,78 1,33

# Calculadas a partir das coordenadas dos centrdides em White & Marquadt (1989).

1.3.4. RELACOES ENTRE OS CARACTERES QUALITATIVOS E
QUANTITATIVOS

Em T.incompleta, os trés conjuntos de caracteres indicam uma diferenciagio das
populagdes provenientes dos diferentes géneros de hospedeiras (Figs, 26 b.c.d), embora
existam algumas discorddncias importanies.

Os caractercs qualitativos scparam 08 cspécimes obtidos das espéeies  de
Lepidaploa (L. fo-prisea e L. spixiana) dos provenientes  das rés espéeies de
Lessingianthus (L. lincaris, L. psilophyllus € L. roseus). Os individuos coletados da Gnica
espécic de Echinocoryne (E. schwenkiaefolia) ocupam a posicdo intermedidria cnure
csles dois grupos (Fig. 26 b). Também quanto As medidas do acileo, hd uma grande
diferenciacio dos individuos ohtidos de Lessingianthus ¢ Lepidaploa (Fig. 26 d), mas a
populagio de E. schwenkiacfolia ndo apresenta uma morfologia intermedidria, sendo
Tais similar aos individuos de Lepidaploa (Fig. 26 d).

Apesar destas diferengas, as matrizes de similaridade quanto a estes dois
conjuntos de caracteres (Tabs 39 ¢ 40) estdo significativamente correlacionadas entre si
(r=0,76; p=0,042; Tab. 42) ¢ com a similaridade estrutural dos capftulos das hospedeiras
(Tab. 39, Fig. 26 a), Como ¢ provdvel que as diferengas de pigmentagdo sejam neutras ¢
as do actleo sejam adaptativas, as explicagbes mais provdveis para esta congruéncia sdo:
1) Os atributos das plantas que selecionam a morfologia do acileo sdo 0s mesmos ou
estio correlacionados com atributos causadores de polifenismos de pigmentagdo; 2)
ligagdo genética entre um polimorfismo adaptativo de actleo e outro neutro de
pigmentagdo; 3) Isolamento de populagdies que exploram diferentes hospedeiras, levando
A divergéncia dos caraclercs ncutros ¢ 4 adaptagbes a atributos especificos de cada
planta.

Para as medidas do corpo. as populagles coletadas de Lepidaploa sdo mais
similares s de Lessingianthus do que 8 de E. schwenkiaclolia (Fig. 26 ¢). Este padrio
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ndo € significativamente congruente com os gerados pelos outros dois conjuntos de
caracteres ou com a similaridade morfolégica das plantas (Tab. 42). Comparando as
matrizes de distincia de Mahalanobis para as medidas do corpo ¢ do acdleo (Tabs. 37 ¢
39), vemos que a principal diferenga entre elas € a diferenciagdo das amostras de
Lessingianthus. Os individuos criados destas plantas sdo similares aos de Lepidaploa
quanto 3s medidas do corpo, mas muito diferentes quanto A morfologia do aculeo (Tabs.
37 e 39). As distincias entre as amostras de L. spixiana, L. rufo-grisea ¢
E. schwenkiacfolia sdo aproximadamente as mesmas para os dois conjuntos de caracteres
(Tabs. 37 ¢ 39).

Assim, as diferencas de pigmentagdo e de morfologia do actleo em T. incompleta
devem possuir causas comuns ou correlacionadas, que estio ligadas & morfologia dos
capftulos das plantas hospedeiras. As diferengas de forma do corpo, ao contrdrio, devem
possuir causas diferentes, e que ndo estdo ligados aos caractercs dos capftulos analisados
neste estudo,

Outra questdo de interesse em T, incompleta € se existe alguma correspondéncia
cntre os seus padrdes de diferenciagio morfolGgica e as relacOes (ilogenéticas entre as
suas hospedeiras, O género Echinocoryne parece ser derivado de Lepidaploa, ¢
certamente ¢ mais relacionado a este do que a Lgssingianthus (Robinson, 1987a,b). Caso
as diferengas entre as populagies de T.incompleta scguissem a filogenia de suas
hospedciras, o padrdo csperado seria a scparagio das populagdes associadas a
E. schwenkiacfolia das provenientes de Lessingianthus. Os cspécimes obtidos de
Lepidaploa deveriam ocupar uma posigao intermedidria entre estes extremos, estando
provavelmentc mais proximos da populagao associada a Echinocoryng.

Este arranjo tedrico ndo corresponde exalamente a nenhum dos padries de
diferenciacdo obtidos, cmbora as amosiras de Lessingianthus ¢ Lepidaploa cslejam
sempre bem scparadas. Para as medidas do corpo ¢ de pigmentagio a populagio
associada a E. schwenkiacfolia ¢ diferenciada mas estd mais proxima das populagies
provenientes de Lessingianthus (Figs. 26 b.c). Logo. estas diferencas morfoldgicas
podem ser adaptagGes ou polifenismos ligados a caractercs ancestrais ¢ paralelismos
comuns a E. schwenkiagfolia ¢ ds cspécies de Lessingianthus analisadas.

Para as medidas do actleo, a populagio de E. schwenkiaefolia ¢ mais similar as
de Lopidaploa, mas as amosiras de Lessingianthus estdo igualmente distante das duas
(Figs. 26 d). Este ¢ todavia o padrdo mais congruente com a filogenia das hospedeiras, ¢
¢ significativo que isto ocorra com © conjunto de caracteres que devem guardar uma
forte relagdo funcional com as plantas. Assim, ¢ possivel que durante a sua diversificagao
evolutiva as hospedeiras tenham desenvolvido caracterfsticas com potencial para limitar
o ataque por tefritidcos, cmbora cstas caracterfsticas ndo tenham necessariamente
evolufdo em resposta ao atague.

Em resumo, 0s trds conjuntos de caracteres mostraram diferengas enire as
populagbes T.incompleta associadas aos diferentes géneros de hospedeiras. Estes
resultados sugerem que os géneros de plantas exploradas por T. incompleta representam
recursos hem diferenciados. ¢ que esta heterogencidade do universe de hospedeiras €
uma importante causa de diferenciagio morfolégica na espécic. Esta diferenciaglia parcce
estar parcialmente relacionada com a filogenia das espéeics hospedeiras ¢ com aspectos
estruturais de seus capftulos, embora ndo seja possivel scparar completamente estes dois
fatores.
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Os tr8s conjuntos de caractercs cstudados mostraram padries de diferenciagdo
em fungdo da hospedeira parcialmente divergentes, Isto € esperado. pois ¢ provdvel que
os caracleres tenham diferentes herdabilidades, valores adaptativos ¢ amplitudes de
norma de reagdo. Estas razdes ¢ o fato de que os organismos sofrem diversas pressocs
seletivas diferentes fazem com que o gen6tipo ndo evolua em unfssono ou em uma Gnica
direciio (Lewontin, 1974).

Neste sentido ¢ notdvel a congruéneia dos padrdes de diferenciagio dos
caracteres de pigmentagio, medidas do corpo ¢ medidas do actleo verificada em
T. rripunctata. Nos trés casos hd uma separagdo morfoldgica entre 0s individuos obtidos
de L. psilophyllus e L. roseus, com a populagdo associada a L. linearis ocupando uma
posi¢do intermedidria (Figs. 2a 6,9 ¢ 11). O isolamento genético parece ser a explicagdo
mais razodvel para uma divergéneia congruente quanto a caracteres 1o diferentes.

Os cspéeimes de T. uipunclala cstudados parcecem portanto periencer a duas
varicdades: uma escura. de fronte mais larga, asas mais longas ¢ cstreitas ¢ actleos
proporcionalmente mais curlos, que predomina em L. roseus; ¢ oulra mais clara, de
fronte estreita, asas curtas ¢ acllcos mais longos, associada a L. psilophyllus. Em
L. lincaris clas parccem ocarrer em igual fregiiéneia. Em bora muito provavelmente estes
morfos resultem de diferenciaciio genética, o grau de isolamento entre cles ¢ uma
questdo em aberto.

Os experimentos de cruzamento mostraram que machos dos dois morfos sdo
capazes de copular e transferir esperma para fémeas dos morfos opostos, o que diminui a
probabilidade de que os "morfos” sejam na realidade espécics cripticas. A teoria do
reforco (“reinforcement”) prevé quc espécics aparentadas cm simpatria devem possuir
mecanismos fortes de isolamento reprodutivo pré-zig6tico (Futuyma, 1986; Maynard-
Smith, 1989), Comparando 118 pares de espécies de Drosophila, Coyne & Orr (1988)
verificaram que em simpatria o isolamento pré-zigbtico entre espécies com grande
similaridade genética é intenso ¢ evolui mais rapidamente gue 0 pos-zigotico,

O isolamento pré-copulatério em tefritfdeos deve ser importante, pois a cOpula €
em geral demorada ¢ deixa o casal muito vulnerdvel (c.g. Goeden. 1987 Headrick &
Goeden. 1990: Goeden & Headrick, 1991: esta tese). De fato, em muitas espécies hd
uma corte claborada. que pode cnvolver a formagio de "leks” ¢ a libcragdo de
ferormdnios (e.g. Tauber & Toschi, 1965; Zwolfer, 1972; Berube, 1978 b, Prokopy.
1980 Jenkins. 1990; Headrick & Goeden, 1990, Goeden & Headrick, 1991).
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FIGURA 26 - T._incompleta. Representagties em MDS das matrizes de similaridade morfolégica das
plantas hospedeiras e dos insetos criados delas. A distancia entre 0s pontos nos gréficos € proporcional &
sua dissimilaridade. A - Similaridade das hospedeiras, a partir da morfologia dos capitulos (Tab. 41)
fidelidade da representagio; r=0.96: B - Similaridade das amostras de T. incompleta de cada hospedeira
segundo os caracteres qualitativos, r=0,99 (Tab. 40). C - Similaridade das amostras segundo as medidas
do corpo, r=0,98 {Tab. 37): D - Similaridade das amostras segundo as medidas do aciileo, r=0.99 (Tab,
39). F: Lepidaploa rufo-grisea. X L. spixiapa, W:  Echinocorync schwenkiagfolia, Lt
Lessingianthus linearis, Pt L. psilophyllus e R: L. roseus.

Por outro lado, o cxperimento de cruzamente foi feito em condigdes muito
artificiais ¢ ndo prova que o isolamento pré-copulatdrio ndo ocoerra na natureza. Muitas
espéeies podem ser cruzadas om condighes artificiais ¢ mesmo produzir hibridos
parcialmente férteis, como no caso cldssico das espéeics cripticas Drosophila
pseudoobscura € D. persimilis (Lewontin, 1974). Em (efritideos, jd foram obtidas em
lahoratdrio cGpulas interespecificas para os géneros Urophora ¢ Chaetorellia (Zwdlfer,
1974, apud Zwolfer & Romstok-Vilkl, 1991),
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2. DIFERENCAS MORFOLOGICAS ENTRE INDIVIDUOS COLETADOS EM
DIFERENTES LOCAIS E DATAS

Em T. incompleta, a ANOVA indicou diferengas de tamanho entre €pocas ¢
pontos de coleta, mas um exame mais cuidadoso mostrou que parte destas diferengas
decorrem do desbalanceamento amostral,

Na andlise geral os individuos coletados na estagdo chuvosa parecem ser maiores,
Esta tendéncia parece estar relacionada ao fato de que L. roseus floresce na estagio
chuvosa, ao contrdrio das demais hospedeiras. Dos 30 insetos obtidos desta planta, 29
foram coletados no perfodo chuvoso de 1989, somando 62% do total dos espéeimes
coletados nesta época (Tab. 5). Como os individuos que emergem de L. roseus sdo
consideravelmente maiores (Fig, 16), a variacfo temporal do tamanho dos insetos € na
verdade um reflexo da variagdo sazonal na disponibilidade de hospedeiras com diferentes
tamanhos de capitulos.

Quando este efeito ¢ climinado, através das andlises de sub-amostras de cada
hospedeira ¢ local, ndo h4 indicagtes de um maior tamanho dos individuos na estagdo
chuvosa. Ao contrdrio, em alguns casos parece ocorrer a tendéncia inversa, ou seja, um
menor lamanho dos espécimes coletados nesta época (Tab. 30).

As diferengas entre locais indicam um maior tamanho dos insetos nos pontos
mais altos. A cxemplo do efeito da data de coleta, estas diferengas lambém poderiam ser
uma decorr@neia indireta da maior abunddncia de hospedeiras de capftulos grandes nas
4rcas mais altas. De fato, as duas espécies com os menores capitulos (L. spixiang ©
L. rufo-grisea) ocorrem nas dreas mais baixas, e todos os individuos obtidos destas
plantas provém das dreas 1 ¢ 2 (Tab. 5). Por outro lado, E. schwenkiaefolia, que possui
o terceiro menor capftulo, ¢ comum tanto nas dreas altas quanto nas baixas, sendo que
35% dos individuos ohtidos na drea média ¢ 209% dos obtidos na drea alta provém desta
espéeic de hospedeira (Tab, 5). Nole-se ainda que 26 dos 30 individuos que emergiram
de L. roscus (a espéeic de maiores capitulos) foram obtidos de plantas coletadas na drea
baixa (Tab. 5).

O maior tamanho dos individuos de T. incompleta nas drcas mais altas parece
portanto ser independente da distribuigio cspacial dc hospedeiras com  diferenies
tamanhos de capitulos. De fato, esta tendéneia permanece mesmo quando sub-amostras
de cada hospedeira ¢ data sdo analisadas separadamente (Tab. 31).

A temperatura durante o desenvolvimento pode influenciar o tamanho dos
adultos. Em geral, larvas mantidas em temperaturas mais baixas geram adultos maiores
(Brues, 1946), o que foi provado cxperimentalmente para vdrias espéeics de Drosophila
(Sokoloff, 1966; Robertson, 1987: Starmer & Wolf, 1989). Esta poderia ser a causa do
maior tamanho dos individuos de T. incompleta provenicntes das dreas mais altas, Nesie
caso, seria esperado um menor tamanho dos individuos coletados na estagdo quente
(chuvosa), o que parece ocorrer pelo menos em alguns casos.

Em T, tripunctata as diferencas de forma entre locais de coleta sugerem um
gradiente altitudinal das razdics t6rax/asa ¢ cabega/asa (Tab. 15 ¢ 16, Fig. 10). Também
neste caso uma das possiveis causas sdo as diferengas climdticas entre 4reas. pois a
temperatura durante a fase larval também ¢ capaz de influenciar as proporgiics entre
partes do corpo, como j4 foi mencionado anteriormente.
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3. DIFERENCAS DAS RAZOES SEXUAIS ENTRE AS AMOSTRAS DE
DIFERENTES HOSPEDEIRAS

Em T. wipunciata as razdes scxuais da amostra de Lessingianthus linearis
parecem ser diferentes das de L. psilophyllus e L. roseus. Estes resultados devem ser
considerados com reservas, jd que nas tabelas de contingéncia hd muitas células com
contagens esperadas inferiores a 5. Nestes casos, os testes de verossimilhanga tendem a
rejeitar a hip6tese nula com uma probabilidade superior ao nivel de significincia
cstabelecido (Zar, 1984). Como a significdncia das interagdes entre sexo ¢ hospedeira
estdo entre 14 a 4% (Tahs. 7 a t1), as difcrengas das razdes sexuais em T, tripunctata
carecem de uma confirmagdo mais segura.

Caso estas diferencas sejam reais, uma possivel causa poderia ser a mortalidade
dependente do sexo em algumas plantas. Outra hipGtese € a de que as fémeas seriam
capazes de controlar a razdo scxual de suas oviposicdes, otimizando-as em fungio de
alguma caracterfstica das hospedeiras,

As diferencas das razdes sexuais das amostras de T. incompleta de diferentes
hospedeiras sdo notdveis, principalmente se considerado que elas ndo ocorrem nesta
magnitude em nenhuma outra espécic de Tomoplagia coletada em grande ndmero na
drea (observacdo pessoal).

Em T. incompleta as fémcas emergem predominantemente das plantas com 0S
maiores capftulos (L. roscus. L. psilophyllus e L. lincaris). Estas diferengas também
poderiam ser explicadas pelas duas hipbleses levantadas para T. wipunetata, ou seja,
oviposi¢do ou mortalidade diferencial.

O primeiro caso poderia refletir uma estratégia das mdes para maximizar a
fecundidade de suas filhas. Nawralmente, csta hipdlesc presume que O SUCCSSO
reprodutive das Bmeas scja muito mais aletado por um aumento de tamanho do que 0
dos machos,

A scgunda hipdtese seria possivel, por exemplo, sc as fémeas, por possufrem um
maior tamanho, no conseguissem completar o desenvolvimento em capitulos pequenos.
Neste caso, a mortalidade diferencial em fungdo da hospedeira decorrente seria uma forte
pressdo scletiva para o desenvolvimento de mecanismos de selegdo como o previsto pela
primgira hipdtese.

Uma terceira possibilidade, que considero a mais provivel, ¢ que os machos
ocorrem em dois morfos, um dos quais foi descrito como outra espécie, T. aberrans. Esta
espécie, descrita a partir de um macho coletado em Uberaba (Aczél, 1954) possui a
termindlia muito diversa das demais espécies do género, mas indistingufvel da de
T. incompleta. Na Serra do Cip6 foram obtidos apenas machos de T. aberrans de um
total de 108 individuos, coletados justamente das espécies de plantas onde predominam
fémeas de T. incompleta (Tab. 1). Se combinados, o total de machos de T. aberraps ¢ de
fémeas de T. incompleta coletados na Serra do Cip6 fornecem uma razo sexual de 1.12,
estatisticamente igual a 1,0 (Qui-quadrado = 0,87, p = (,35). Por fim, jd foi obervado um
cvento de copula entre as duas espéeies em cativeiro (V.N, Solferini, com. pess.).
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Se T. aberrans € de fato um morfo de T. incompleta. a sua ocorréncia apenas em
algumas das hospedeiras desta Gltima (Tab. 1) seria mais um indicativo do isolamento
genético de T. incompleta em {unglo das plantas hospedeiras; ou mesmo da existéncia de
espécies cripticas, uma das quais com dimorfismo sexual.
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RESUMO

- Este tese investigou a cxisténcia de diferenciagdo morfolégica em fungdo da planta
hospedeira em Tomoplagia incompleta ¢ T. tipunciata (Diptera: Tephritidac), cujas
larvas sio enddfagas de inflorescéneias de compostas (Asteraceae) da tribo
Vermonieae. Foram utilizados espécimes emergidos de capftulos de seis espéeics de
trés géneros de plantas para T, incompleta e de ués espécies de um género para
T. wipunctata. As infloreseéneias foram coletados na Serra do Cipdé (Santana do
Riacho, MG).

- Trés conjuntos de caracteres morfolégicos foram analisados em cada espéeic: padrles
de pigmentagdo corporal, medidas do corpo (10rax, asa ¢ cabega) ¢ medidas do acileo
("avipositor™). As medidas foram decompostas cm tamanho ¢ forma, Para as medidas
do corpo, o tamanho foi definido como © primeiro cixo do PCA da matriz, de suas
covaridneias. Para as medidas do actileo, o logarftmo drea da asa foi uulizada como
varigvel de tamanho.

- Nas duas espécies estudadas, as proporgdes de individuos muito pigmentados € pouco
pigmentados sdo significativamente diferenies entre as populagles provenientes de
diferentes cspéeies de hospedeiras.

- Em T. incompleta, as razdes sexuais sdo diferentes em cada espécie hospedeira, sendo
que em duas espécies de plantas ndo se obteve nenhum macho em mais de uma
centena de individuos coletados. A causa mais provdvel deste resultado € a existéneia
de dois morfos masculinos, um dos quais estd descrito como outra espécie,

T. aberrans.

- As razdes sexuais de T. ipunctata em cada espécie hospedeira parecem ser diferentes,
embora em grau muito menos acentuado que em T. incompleta. Estas diferencas
carecem de confirmacio mais rigorosa, pois sua significincia estatistica estd bem
préxima do valor ¢ritico.

- O amanho corporal médio de individuos obtidos de diferentes hospedeiras € diferente e
est4 correlacionado com a biomassa média do capftulo de cada espéeie de planta. Isto
sugere uma relagdo direta entre tamanho do adulto e quantidade de alimento
consumido na fase larvdria.

- Também foram testadas diferengas de tamanho entre sexos em T tripunclata, o quc
mostrou que as fémeas desta espécie sdo maiores que 08 machos. Nio hd dilerengas
de tamanho entre os individuos desta espécie devido a data ou local de coleta.

- Em T. incompleta hd diferengas significativas de tamanho entre datas e locais de coleta.
Os individuos coletados das drca mais altas da Serra (ca. 1300 m) possuem tamanhos
médios significativamente maiores. Insetos coletados na cstaclo chuvosa possuem
famanhos médios maiores que os coletados na estaglo scca, 0 que parcee ser um
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reflexo da variag@o sazonal de espécies hospedeiras com diferentes tamanhos de
capftulo. Quando analisados separadamente, os espécimes obtidos de algumas
hospedeiras mostram a tendéneia inversa, i.e., sdo significativamente menores na
estagdo chuvosa.

- Nas duas espécies, as medidas do corpo e do actleo, descontadas do tamanho corporal,
diferem significativamente entre individuos provenientes de diferentes espéeies de
plantas. Estes resultados sdo interpretados como diferenciagdo de forma em fungio da
hospedeira.

- Para T. {ripunctata hd ainda diferengas significativas de forma entre pontos de coleta,
indicando que individuos coletados nas dreas mais altas possuem asas
proporcionalmente maiores.

- Em T. uipunctata a pigmentacdo. a forma do corpo ¢ a forma do acdleo seguem o
mesmo padrio de divergéneia em funglo da hospedeira, 0 que sugerc uma causa
comum, possivelmente genética.

- Em T.incompleta, os trés conjuntos de caracteres discriminam as populagics
associadas aos diferentes géneros de hospedeiras, mas os padroes de diferenciagio
niio sdo totalmente congruentes. Testes de Mantel indicaram correlagfes significativas
entre as matrizes de similaridade das populagles quanto aos caracteres de
pigmentagdo ¢ das medidas dos acileos, ¢ destas com a matriz de similaridade
morfolégica das plantas hospedeiras. Para nenhum dos trés conjuntos de caracteres o
padrio de similaridade morfolGgica dos insctos coincide exatamente com a filogenia
proposta para os géneros de suas plantas hospedeiras.
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SUMMARY

- This thesis investigated the morphological differences between individuals associated
with different hosts plants in Tomoplagia incompleta and T. tripunciata. The larvae of
these tephritid flies develop in the flower heads of plants of the Asleraceac tribe
Vernonieae. Adults of T. incompleta were reared from six species of three genera of
host plants, and those of T. tripunctata from three specics of one genus. Flower heads
were collected in the Serra do Cip6, Santana do Riacho County, Minas Gerais.

- Three distinct character sets were used, namely, body pigmentation, body measures and
aculeus ("ovipositor") measures, Morphometric characters were partitioned into size
and shape components. The first axis of a covariance PCA was the size variable for
the hody measures sct. In the aculeus measures sct, the logarithm of wing arca was
used an indicator of body sizc.

- In both species there was a significant difference in the frequency of darker and lighter
individuals in each plant specics.

- Samples of T. incompleta from different host plants showed quite different sex ratios,
and not a male was obtained from two plant species, in more than one hundred
individuals reared. This is probably caused by the occurence of two male morphs, one
of them being described as a distinet species, L. aberrans.

. Smaller sex ratio differences between host plants seem to occur in T. tripunciata. but
these results are in need of further confirmation, hecause their statistical significance is
very near the critical level.

- Mean body sizes of individuals reared from different plants are different and correlated
with mean host flowerhcad biomass, This result suggests a relashionship hetween
adult size and the amount of food available during larval stage.

. Size differcnces hotween Soxes were ested in T, wipunctata. showing that females are
larger than males. There is no size differcnces between sample siles Or scasons in this
species.

_ In T.incompleta therc were significant size differences hetween sample sites and
scasons. Body size is greater in insects from the higher arcas (1300 m) and in the wel
season. The temporal difference probably results from the scasonal availability of host
plant species with flower heads of different sizes. By analysing the samples of cach
host independently, the reverse seasonal trend was shown in some of them, that is, the
hody size was smaller in the wet scason and larger in the dry scason.

- In both species there are significant host-rclated differences in the size-free measures of
hody and acutcus. These findings were interpreted as host-related shape differences.

- In T. uipunctata there are also shape differences between sample sites, Individuals from
higher arcas have larger wings relative to body size.
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- In T. uipunctata the host-related differences for body pigmentation, body
morphometrics and aculeus morphometrics follow the samc patiern. Such a
CONEIUENCC SULEESLS a commaon cause, probably with a genctic base,

- The samples of 1. incompleta reared from cach host genus were well discriminated by
the three character sets, but the host-related differentiation patterns were not the
same. A Mantel test showed a significant congruence hetween the host-related
similarity matrices for hody pigmentation and aculeus measures, Morcover, they were
also congruent with a flowerhead morphological similarity matrix of host pltants
specics. None of the hest-related differentiation patterns matches exactly with the
proposed phylogeny of host genera.
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APENDICE

TABELA I - T. iipunctata, espécimes utilizados neste
trabalho: Planta hospedeira, local (quilometragem ao
longo da rodovia MG-010} ¢ data de coleta dos capitulos
¢ nlimero de individuos obtidos.

HOSPEDEIRA KM DATA N
L.linearis 114 JUN 9C 2
124 " SET 89 1

124 NOV B9 3

124 JUL 92 4

126 AGO 89 10

1286 ouUT 89 1

126 NovV 89 3

126 DEZ 8% 1

128 AGO 89 1

128 SET 89 2

128 oUT 89 3

128 NOV 89 8

128 DEZ 89 1

L.psilophvllus 311 MAI 92 2
111 JUL 92 2

i1l4 AGQ BY9 2

117 SET 89 1

117 ABR 90 2

121 SET 8% 1

124 SET 89 1

124 JUN 990 3

124 MAI 92 3

124 JUL 92 6

128 FEV 80 10

128 ABR %0 4

L.rogeus 109 DEZ 89 1
109 JUN 9Q 1

i1l NOV 89 2

i1l DEZ 89 1

121 QUT 89 11

121 NOV 89 4

124 NOV 89 1

124 MAI 92 5

126 FEV 90 1

1286 MAI 90 2




TABELA II - I. incompleta . espécimes utilizados neste trabalho: Planta
hospedeira, local {guilometragem ao longo da rodovia MG-010) e data de coleta
dos capitulos e mimero de individuos obtidos.

HOSPEDEIRA KM DATA N
E. schwenkiaefolia 107 AGO 89 €
107 MAI 90 6
107 JUL 90 2
109 JUL 89 2
10¢ ' AGO 89 5
109 MAI 90 14
109 JUL 90 2
111 OUT 89 2
111 MAI 90 2
111 MAI 92 1
111 JUL 92 4
113 MAI 92 14
114 JUL 89 2
114 ' AGO 89 2
117 AGC 89 1
117 SET 89 4
117 OUT 89 1
117 NOV 89 2
117 ABR 90 3
117 MAI 90 2
121 AGC 89 2
121 MAI 90 7
124 - JUL 90 8
124 JUL 92 6
L. rufo-grisea 94 ABR 92 6
94 MAI 92 22
107 MAI 90 2
114 MAI 92 5
L. spixiana 107 AGOC 89 4
107 SET 89 1
107 NOV 89 2
107 MAI 90 1
107 JUL 90 1
107 JUL 92 5
109 JUL 89 1
109 AGC 89 9
109 SET 89 6
109 JUL 90 1
L. spixiana 111 oUT 89 3
111 NOV 89 8
111 ABR 90 1
111 MAI 90 2
111 JUL 90 1
111 JUL 92 3
113 JUL 92 12
114 AGO 89 9
114 SET 89 3
114 NOV 89 3
114 JUL 90 3
121 SET 89 1




TABELA II - (Continuagio)

HOSPEDEIRA KM DATE N
L. linearis 111 JUL 92 1
117 NOV 89 1

121 AGO 89 3

124 NOV 89 1

124 JUL 92 1

126 NOV 89 2

128 NOV 89 12

128 DE?Z 89 1

L psilophvllus 111 SET 89 1
111 MAI 92 2

111 JUL 92 43

114 AGO 89 1

114 JUL 90 1

117 AGC 89 1

117 SET 89 1

117 MAR 90 1

121 SET 89 1

121 ABR 90 1

124 AGO 89 4

124 JUL 92 16

128 MAR 90 4

L. roseus 109 NOV 89 20
109 DEZ 89 3

109 JUN 90 2

111 SET 89 1

111 NOV 89 2

121 NOV 89 2

121 DEZ 89 2

107 JuL 92 1

113 MAI 92 2
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TABELA I - T. tripunclata : fémeas das quais foram feitas
laminas dos aculeos, por espécie hospedeira, local (quilometragem ao
longo da rodovia MG-010} e data de coleta,

HOSPEDEIRA LOCAL DATA N
L. lipearis 114 JANSO 1
124 JULS2 1
124 NOVB9 1
126 AGOB9 2
126 DEZ89 1
128 DEZ89 1
128 NOVB9 1
128 ouUT89 1
128 SET89 1
L. psilophyllus 111 JUL92 1
111 MAI92 1
117 ABR20O i
121 SET8¢S 1
124 JUuLgz 1
124 JAN9D 1
124 MAI92 1
128 ABRSO 2
128 FEVSO 1
L. roseus 109 DEZ89 1
111 DEZ89 1
111 NOVES 1
121 NOVEBS9 1
121 oUT89 2
124 MAIS2 1
124 MAIS2 1
124. ~ NOV89 1
126 MAISO 1




TABELA IV - T. jncompletls : fémeas das quais foram feitas laminas dos acileos, por espécie
hospedeira, local (quilometragem ao longo da rodovia MG-010) e data de coleta.

HOSPEDEIRA LOCAL DATA N
L. rufo-grigea 94 ABR92 3
94 MAI92 5

114 - MAI92 1

L. lipnearis 111 JUL9Z 1
117 NOV8$ 1

124 JUL92 1

128 DEZ89 1

128 NOVS9 6

L. psilophylius 111 JUL92 1
111 . MAI92 1

111 SET89 1

114 AGO89Y 1

114 JUL90 1

117 AGO89 1

117 MAR90 1

117 SET89 1

121 ABR9O 1

121 SET89 1

124 . AGOS89 1

124 JUL92 1

128 MARS0 1

L. Ioseug 109 DEZ89 2
169 JANSO 2

109 NOVE9 2

111 NOVE9 1

111 SET89 1

121 . DEZ89 1

121 NOVE9 1

E. schwenkiaefolia 109 JUL8BY 1
109 MAIZO 1

111 JULS2 1

111 MAIS2 1

114 JULBY 1

117 ABROC 1

117 ~ Novs9 1

124 JUL90 1

124 JUL92 1

L. spixiana 107 JuLez 1
107 NOV89 1

109 JUL8Y 1

108 SET89 1

111 MAISO 1

111 NOV&9 1

111 QUT8Y 1

114 JULSO 1

114 NOV&9 1

114 SET89 1




