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I - INTRODUCAO

i -Estudos com Ithomiinae

As borboletas adultas da subfamilia Ithomiinae s30 con-
sideradas aposemdticas, e representam modelos impalatdaveis nas
proposi¢coes c}éssicas dos mimet ismos Bateéiano e Mulleriano. As
larvas alimentam-se de folhas, sendo as Solanaceae a familia pre-
ponderante de plantas hospedeiras. As excecles conhecidas s3o0 os

géneros JTellervo, Elzunia, Tithorea e Aeria que se alimentam de

Apo;anaceae, e Hyposcada que utiliza Gesneriaceae além de
Solanaceae (Gilbert & Ehrlich, 1979¢; Drummond, 1976; Muushondt gf
al., 197é6; Haber, 1278; Young, 1978a; Brown, 1985; Drummond &
Brown, 1987; J. Mallet, com. pessoal}l.

Os itomineos sBo relativamente abundantes em florestas
tropicais udmidas. A altura de vBo da maioria das espédcies tornam-
nas acessiveis para estudo detalhado no campo (Drummond, 197&). D
interesse sobre esta subfamilia nao é apenas taxondmico. A ecolo-
gia, a quimica e o cumpartamento.também s30 estudados. Este grupo
de rborboletas ja representou um papel importante no desenvo]Qi-
mento de muitas teorias ecoldgicas, entre elas a de coevolu¢i3o
entre insetos e plantas (Brown, 19835; 1987; Drummond, 1%9Bé4; Brown
et al., no prelo)d.

As Solanaceae s3o rictas em alcaldides, ﬁuitos dos quais
s30 altamente tdxicos, e outros compostos secunddrios que defen-

dem as plantas de infec¢io microbial e herbiveoros (Brown, 1985;



Evans, 1986; Harborne, 19864, Lavie, 1986; Roddick, 1984; Brown,
1987).A impalatabilidade dos adultos de Ithomiinae sugeria que a
planta hospedeira da larva poderia fornecer substdncias de defesa
para a borboleta. Assim, seria um caso cldssico de coevolucBo in-
seto—pianta (Brower & Brower, 1964; Ehrlich & Raven, 1945; Drum-
mond, 19?&).7ﬂcredita~se hoje, entretanto, que os itomineos deri-
vam nenhum oy poucos compostos da planta hospedeira da larva para
a defesa dos adultos contra predadores invertebrados (no caso a

aranha Nephila clavipes, Brown, 1985), mas depende de uma subs-

tdncia quimica encontrada em fontes de alimentagioc do adulto
{Brown, 198%5).

0 postulado fundamental da coevolucdo é que, na intera-
.cﬁo entre espécies; cada espécie influencia a evolucio da outra.
Esta hipdtese pode ser testada através de eat#dos filogenéticos
de associagOes ecoldgicas (Mitter & Brooks, 1983), encontrando
alguma forma de relagio temporal de eventos evolutivos (divergén-
tia ou mudan¢a de estado de caridter) entre linhagens supostamente

associadas.

2 -~ Bipssistematica de Ithomiinae

A subfamilia Ithomiinae @& restrita a regifio Neotropical
(Fox, 194@), com exceg3ao do género Tellervo, da Oceania. Embora
intimaménte ré}acinnadas e morfologicamente similares, os itomi-~
neos diferem bastante em padr3o de vena¢3o da asa, comportamento

e estrateégia reprodutiva (Drummond, 1974). 0O pincel de pélos dos



machos e a vena¢30 das asas posteriores em ambos os sexos ofere-
cem caracteres suficientes para distinguir os géneros. Outros &a—
racteres podem ser usados, como venagao das asas anteriores, ge-~
nitélia'do machb, antenas e pernas (Fox, 1940).

As rela¢fBes filogenéticas éntre os Ithomiinae ainda n3o
estao totalmente esclarecidas, e nem todas as tribos foram defi-
nidas e revisadas taxonomicamente. Fox revisou as tribos
Tithoreini, Mglinaeini, Mechanitini e Napeoginini (Fowx, 1946;
1956; 1960; 1941; 1985; 1967; Fox & Real, 1971). Brown (1%77) es-
tudou a sistematica e biologia dos Ithomiinae, principalmente das
tfibos Ithomiini, Oleriini, Dircennini e Bodyridini. Brown (1985,

i987) colocou as tribos £ os géneros em suposta ordem evolutiva.

3 - Filogenia das borboletas

As relacdes filogenéticas entre as diversas familias de
borboletas wvem sendo estudadas ha vidrias deécadas (Ehrlich, 19358,
‘1967; Kristensen, 1974; Scott, 1985; Robbins, 1988). A arvore fi-
logenética (ver conceito no item S) derivada por Scott (1985) foi
construida a partir dos caracteres disponiveis na 1itgratura bem
com6< de novos caracteres da larva, da pupa e do comportamento do
adulto, wusando-se os principios cladisticos. Esta drvore é o re-
suitado do estudo dos caracteres de todas as familias e subfami-
lias de borboletas (superfamilias Papilionoidea e Hesperioidea).
As relagBes obtidas s3o0 semelhantes aquelas deduzidas intuitiva-

mente por Ehrlich (1958) e aquelas analisadas fTeneticamente (Eh?“



lich, 1967). Robbins (1988}, utilizando apenas caracteres da pata
‘anterior, estabeleceu relagles filogenéticas entre as familias de
borboletas <que contradizem as hipoteses de Ehrlich, Kristensen e
Scott citadas acima.

A drvore de Scott (1985), que utiliza um maior numero
de caracteres e de taxa e tem As relac8es mais bem definidas, es-—
ta representada na Figura i e sera assumida como postulado das
relagles filogenéticas entre as borboletas. As incongruéncias en-
tre as relacBes filogenéticas das familias de bnrbolétas citadas
nos estudos acima n8o interferem no presente trabalho, que trata
das rela¢lies filogenéticas dentro de uma subfamilia de Nymphali-

dae.

4 ~ Filogenia da familia Nymphalidae

Segundo Scott (1985), alguns caracteres que evoluiram
na linha filégenética da familia Nymphalidae distingue-a das de-
mais familias de Papilionoidea {(Papilionidae, Pieridae,
fLibytheidae e Lycaenidae). Nos Nymphalidae, tanto os machos quan-—
to as fémeas apresentam a pata anterior redhzida {ps machos de
Libgtheidae também possuem pﬁtas anteriores pequenés). A larva de
Nymphalidae apresenta cerdas extr#s ¢ estruturas adicionais em
alguns grupos. Robbins (1988), por outro lado, considera os
Riodinidae, Libytheidae e Nampﬁa]idae um grupo mﬁnafilético, com
base em duas sinapomorfias da pata anterior dé adulto macho: afi-

lamento distal da coxa em um processo abrupto e auséncia de um
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grupo de sensilla tricoidais na superficie lateral interna, ante-

rior, do trocinter.

Dentro de Nymphalidae (Fig. 2, os Danainae e‘

Ithomiinae devem ter se diferenciado antes das demais subfami-
lias, e varios tracos morfoldgicos, comportamentais e ecoldgicos
evidenciam a monofilia deste grupo (Ehrlich, 195B; Gilbert & Ehr-~
lich, 1979; Ackery & Vane-Wright, 1984; Ackery, 41987). Scott
(1985) sugere gque Danainae e Ithomiinae deveriam ser agrupadas em
uma dnica subfamilia.

As subfamilias Danainae e Ithomiinae s3o tradicional-
mente associadas principalmente através da base livre da veia 34
da asa anterior, um atributo que @ ocasionalmente encontrado em
outros poucos généros de Nymphalidae <{(Ackery & Vane-UWright,
1984). GSegundo Scott (1985), os adultos destas duas subfamilias
compartilham as seguintes caracteristicas morfoldgicas no torax:
auséncia de anepisternum mesotoracico; saliéncia acima da cons=-
trigao caudal do meron; hipopteron pequenp; e bragos anteriores
do tentorium pequenos.

A subfamilia Danainae se caracteriza pelas antenas sem
escamas, pelo pincel de pelos abdominais (duplos, revestidos e
eversiveis) no macho e pelo pré-tarso da pata anterior da fémes
com- 4 segmentos fortemente associados, enquanto Ithomiinae apre-
senta (geralmente) o pincel de pélos dorsalmente na asa posterior
dos machag. As larvas de Danainae sempre apresentam tubérculos,
assim como alguns membros primitivos de Ithomiinae (Ackery &

Vane-Wright, 1984).

g



Hesp Papi Pier Lyca Ried Liby Nuymp
\ AN . VAR / \ /
N\ \ / A4 NN/
\ \ /! \/ N/

\ N/ N\ /

\ N/ \ /

\ \ \ /

N\ N\ N/

\ hY /

\ \ /

N\ \ /

\ N\ 7/

\ \ /

\ N/

\ /

A4
NN/

/!

/

Figura 4. Relagdes filogenéticas entre as borboletas {(resumida).
Segundo Scott {1985). Cddigos: Hesperioides, Papilionidae,
Pieridae, Lycaenidae, Riodininae, Libytheidae, Nymphalidze.
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Figura 2. Relagbes filogenéticas em Nymphalidae, segundo Scott
(1985). Subfamilias: Danainae, Ithomiinae, Calinaginae,
Satyrinae, Morphinae, Charaxinae, Apaturinae, Nymphalinae e
Acraeinae.



As relacles entre os géneros de Danainae foram reava-

liadas recentemente por Ackery & Vane-Wright (1984) e Kitching

(1985); ambos empregaram meétodos cladisticos (computacionais e
manuais) para elaborar as filogenias. Kitching (1985) usou carac-
teres derivados do ovo, larva e pupa para construir suas filoge~
nias.

N&m trabalho cladistico cldssico (Ackery & Vane-Wright,
1984), a tribo Tellervini (Ithomiinae) (Ehrlich, 1958) foi eleva-
da a categoria de subfamilia {(Tellervinae), formando um grupo mo-

nofiletico juntamente com Danainae e Ithomiinae.

-9 - Principios filogenédticos

Esta se¢80 segue principalmente Wiley (1981), com con-
tribui¢Bes adicionais de Platnick (1977), Wiley (1979), Watrous &
Uheeler_ (1981), Futuyma (1986b), Weygoldt (1i984) e Platnick
(1988) .

De acordo com a teoria corrente, a vida na Terra evo-

luiu uma vez sé. Todos os organismos possuem alguma relagio entre

s1 .
0 processo da evolugdo conduz & anagénese ou 3 gladogé-
nese. Anagénese é o processo através do qual um cardter gendtico

ou fenotipico muda dentro de uma espécie. Cladogénese € o proces-—
so de especia¢do, onde uma espécie nova (ou mais) surge a partir

de uma dnica espécie ancestral.

re,



Novas espécies sujeitas a diferentes pressdes seletivas
tendem a tornar-se cada vez mais diferentés, podendo dar origem a
autras eapécies. A capacidade de uma espécie de responder a dife-
rentes pressbes seletivas por mudanga evolutiva esta limitada ao
conteddo de informagio do seu genoma ou epigendtipo.

Devido a estas limitagbes, espécies que evoluiram de um
ancestral comum retém um ndmero de similaridades bdsicas. Ou, vi-
ce-versa, a similaridade € explicada pela informagcio compartilha-
da herdada, de um ancestral comum. Disto segue que diferentes
graus de similaridade refletem diferentes graus de re!écionamento
evolutivo. Similaridades s8o mais facilmente explicadas por homo-
logias, caracteres ou estados que evoluiram de um ancestral co-
mum.

Un cardter & um atributo observivel de um organismo que
pode ser descrito, desenhado, medidﬂ, pesado, contadpo ou apresen-
tado de alguma outra forma, desde que ele possa servir de comuni-
ca¢i3o entre dois pesquisadores. Um cariater pode ter diferentes
estados, os estados podem ser cnnsideradoé.farmag alternativas do
mesmo atributo.

Bois estados de caracteres sao homdlogos se um € deri-
vado {diretamente ou sequencialmente) do outro, ou se eles se
originaram do mesmo ancestral comum. Naquele caso, o par de homg-

logos & denominado de serie de transformagio evolutiva. 0 estado

original, pré-existente, & o membro primitivo ou plesiomdrfico do

par, enquanto que a novidade evolutiva € o membro derivado ou

apomdrfico.



A goiaridade (primitiva/avéncado) da mudanga evolutiva
pode ser estudada (1) por comparac¢io cnm.um grupo externo, (2) a
partir de dadds ontogenéticos, (3) por critérios funcionais, ou
(4) por dados paleontoldgicos. O critério principal para avaliar
a posiglo filpgenética & a comparacio com o grupo externo, atra-
vés da seguinte regra: dado dois estados gque sdo hoﬁd]ogos e en-
contrados dentro de um dnico grupo monofilético, o _estadn qie

também € encontrado no grupo irmio € o estado plesiomdrfico, en-

quantn que o estado encontrado snmenté dentro do grupo monofile-
tico & o estado apomarfico.

Estados apomorficos podem ser compartilhados por duas
ou mais especies (sinapomorfia) ou ser encontrados somente numa

espécie (autapomorfia). Estados plesiomdrficos si8o geralmente

compartilhados entre varias espécies (simplesiomorfia).

Simplesiomorfias sio herdadas de um ancestral comum re-—
moto e sinapomorfias s3o herdadas de um ancestral comum mais re-
cente. Somente as sinapomorfias sBp validas para o teste de hipd-
teses filogenéticas, uma vez que somente elas sdo capazes de jus-
tificar ou rejeitar declaragdes de ancestralidade comum imediata
(monofilia). Devido aos métodos da sistemadtica filogenética pro-
cararem estados de caraﬁterea que unam os organismos € taxa por
ancestralidade comum tnica, podemos desconsiderar qualquer estado
que tenha se originado em um ancestral que € mais antigo do que
aquele envolvido no nosso problema restrito.

Homoplasia {(ou n3o-homologia) acontece quando had simi-
laridade estrutural entre estados de caracteres que tem origens

independentes. Pode ser desenvolvimento paralelo, ou seja, desen—
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volvimento independente de estados (apomorfias) similares oriun-
dos do mesmo estado plesiomorfico; ou gconveraéncia, desenvalvi-
mento de apomorfias aparentemente similares a partir de diferen-
tes estadés pre-existentes (fendtipos similares mas com origens
diferentes). Uma vez que espécies relacionadas tem programas de
desenvolvimento similares,'Parale}ismo e mais frequente entre es-
pecies intimamente relacionadas.

Um grupo monofilético inclui uma espécie ancestral (co-

nhecida ou hipotética) e todos os seus descendentes. Grupo para-
filético € um grupo que inclui um ancestral comum e alguns de

seus descendentes (n3ao todos). GBrupo polifilético € aquele no

quial o ancestral comum mais recente esta em outro grupo {(grupo
composto de ancestrais n3o relacionados).

A sistemdtica filpgenética € uma escola que tenta des-

cobrir as relacies filogenéticas (genealdgicas) entre arupos de
organismos e elaborar uma classificagidp que reflita estas rela-
¢oes. Esta abordagem também € conhecida como cladistica, uma vez
que a classifica¢8o inclui "cladops" framns), grupos de espécies
que s3o0 todas mais intimamente rélacionadas entre si do que com
qual quer autfa pspécie excluida do grupo (grupos monofiléticos).

fis relagles resultantes da andlise filogengtica s3o0 re-
prééentadas através de diagramas de ramificagfes que conteém as
espécies ou taxa superiocres. Estes diagramas s3n conhecidos gené-
ricamente como filpagenias, e os termos mais especificos s80 cla-
dograma ou Arvore filogenética. |

Cladoaramas s30 diagramas de ramificagao de organismos

unidos por caracteres unicos, refletindo somente graus de relaclo
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(isto ¢, parentes mais proximos), enquanto que Arvores filogené-
ticas &30 diagramas que especificam as rela¢Bes genealdgicas en-
tre os crganiﬁmos_(iﬁfo é, relacgBes ancestral-descendente ou gru-
) irmin}‘ e a origem relativa e ponto de origem das _nnvidades
evolutivas. Em outras palavras, as jungles de ramos em um clado~
agrama sio unibes de grupos com base em estadns compartilhados,
enquanto que as juncBes de ramos em uma 3drvore filogenética sao
divisSes de linhagens genealdgicas de espécies ancestrais conhe-
cidas ou'hipntéticas {no cladograma os nodos sio estados de cara-
ter, e na arvore filogenética sio taxa).

Ha trés abordagens bdsicas para se trabalhar os carac-
tefes em uma analise filogenética: parcimbnia, probabilidade e
compatibilidade. Os-poﬁtulgdog tedricos e justificativas sSo ex-
'tensamente debatidos na literatura. Resumidamente, algoritmos de

parcimdnia pesquisam drvores dque pPOssuam O Menor nuimero de mudan-

cas de estado de carater, minimizando assim a necessidade de ex-
plicar os dados por converogéncia ou paralelismo (menor ndmero de

hipdteses ad hoc). Os métodos de probabilidade baseiam suas es-

tratégias de construcio de a&rvores sobre alguns postulados ini-

ciais considerando as taxas de mudancas evolutivas {recomendadas

para dados moleculares). 0Os metodos de compatibilidade tentam en—
contrar os maiores conjuntos de caracteres (cliques) que n3o mos-
tram nenhuma homoplasia e ent30 construir as arvores baseadas

nestes caracteres.
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4 - Estudos com ovos de Lepidoptera

Em grupos com metamarfnse.compieta, conjunfos de carac-
teres diferentes evoluem em ovos, larvas, pupas e adultos, poden-—
do resultar em classificagOes inteiramente diferentes. Assim,
conclusBes obtidas a partir de caracteres de um estdgio podem
fornecer subsidios para verificar as concluses de outro estdgio
(Mayr, 1?&9). Estes diferentes conjuntos de caraéteres s30, con-
tudo, expressbes do mesmo genmmé {ou epigenomal.

Os atributos externos de um ovo de borboleta s3o na
verdade manifestacBes de atributos da borboleta adﬁlta fémea,
pois o cdrion {"casca” do ovo) € produzido pelas células do foli~
. culo ‘enquanto o ovo estd no ovario, e a superficie externa e
frequentemente esculpida com um padrio que reflete a forma das
células do foliculo (Downey & Allyn, 1980; Chapman, 1982; Marga-
ritis, 1985 apud Miller & Williams, 1986; Kobagashi & Ando,
1988 .

Alguns atributos morfoldeoicos dos organismos podem ser
considerados comp caracteres “conservadores’, ou de evolugio len-
~ta. Eles mudam pouco porgque estdo a&aptados a uma grande varieda-
de de condicBes ambientais, ou porque sua alteragio pode necessi-
tar de um remodelamento drastico e improvavel do padrio de desen-
volvimento (Futuyma, 1986&b). Os ovoé de Ithomiinae, que talvez se
enquadrem neste conceito, provavelmente n3o devem sofrer tantas
pressoes seletiyas como Os outrds ectdgios, e pouco se sabe sobre
as fun¢oes adaptativas do ovo. Mesmo assim, nSo se deve descontar

0 seu uso como carater fTilogenético. Muito pelo contrario, quanto
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mais importancia adaptativa possua uma caracteristica, menos fi-
dedigna ela ¢ como indicac3o de relagao de ancestralidade comum,
uma vez= que ela estaria especialmente propensa a evoluir conver-
gentemente em grupos diferentes (Futusma, 19864b). Um exemplo se-
ria o padrido de coloragiao das asas de borboletas.

Embora um ovo dg borboleta seja mais dificil de exami-
nar do que um adulto, ele pode ser usado para identifica~la, de
maneira geral até subfamilia, e algumas vezes até género ou mesmo
especie (Scott, 1984). Além da forma do ovo, atributos ecoldgicos
e camportamentéis tambeém podem auxiliar no reconhecimento das es-
pécies, embora possa haver variabilidade dentro de certas espé-
ciés. A planta em que os ovos sd3o postos, o pédrﬁo de distribui-
¢80 dos ovos (isolados, agrupados), a Féce da folha, a distancia
‘do bordo e o niumeroc de ovos por folha, sio alguns destes atribu-
tos.

Em um extenso estudo sobre a biologia de ovos de inse-
tos, Hinton (1981) n3o descobriu qualquer caracteristica de ovos
de Lepidoptera que tenha evoluldo uma vez €6 e que também servis-
se para distinguir um grande grupé natural de outro. Este autor,
contudo, nio analisou deta1£adamente a mbr?o1ogia dos ovos.

A microscopia eletrdnica de varfédura (MEV) tem revela-
'do- Eonsideréveis detalhes da superficie do ovo, e micrografias
eletrdnicas s3o agora populares como meio de ilustrar a complexa
escultura coridnica de ovos de lepiddpteros (Hudson, 1973 ;Arbo-
gast et al., 198B9%; Downey & Allyn, 1?8@; Hinton, 1981; Arbogast
et al., 1984; Kitching, 1985; Friedlander, 1985; Arbogast & Byrd,

1986; Miller & Williams, 19Bé6; Adamski & Brown, 1987) e de outros
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insetos (Hintﬁn. 1981; Hartman & Southern, 1988; Stark & Szczyt-
ko, 19881}.

Os detalhes do corion revelados por MEV s3o de conside-
rdvel wvalor né determinacio de espécies de mariposas pragas de
produtos armazenados {(Arbogast et al., 198@; Arbogast gt al.,
1984; Arbogast & Buyrd, 1986). Em um estudo sobre a arquitetura
corifnica de 13 espégcies de Riodinidae, Downey & Allyn (198@) en-
contraram grande diversidade, indicando possibilidades de estudos
taxondmicos; estes autores tentaram também relacionar a estrutura
do ovo com estratégias adaptativas.

Kitching (1985) utilizou 15 caracteres do ovo na andlise
cladigtica de Danainae, e mostrou que o estudo de esculturas co-
ridnicas nesta subfamilia nio resolveu relacdes inter-especifi-
cas, mas se mostvrou util para sugerir relagles entre os géneros.

Reconhecendo a importidncia do usoc da escultura coribni-
ca, Downey & Alluyn (1980, 1981) e Arbogast et al. (198@) in?rodu~

zivam uma nomenclatura para viarias estruturas do ovo.

7 — Objetivos

1] 6bjetivn deate trabalho foi elaborar uma filogenia da
subfamilia Ithomiinae levando em considera¢3o os atributos morfo-
1dgicros do ovo, bem como aspectos das relagBes entre Ithomiinae e
suas plantas hospedeiras. Juntamente com drvores filogenéticas
poriundas de outros conjuntos de dados {(morfologia da larva, da

pupa e do adulto, ecologia do adulto, guimica), a filogenia obti-



da foi usada para testar hipdteses de coevoluglo e utilizacio de
plantas por estes insetos.

A comparacio da ?ilugenia de Ithomiinae com as informa-
coes disponiveis até o momento sobre as relacbes filogenéticas
dentro e entre as familias Solanaceae e Apocynaceae, aliados .a
realizagao .de'experimentos de alimenta¢8o e de estudos quimicos
da interac®o inseto-planta, poder3o indicar se houve cladogénese

paralela ou colonizagdo.
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I1 - MATERIAIS E METODOS

1 - Egspecies estudadas

No estado de S3o Paulo ocorrem 25 géneros e 44 espécies
de Ithomiinae, dos 27 géneros e 53 espécies encontradas no Sudes-
te brasileiro (Brown, com. pessoal). Neste tfaba]ho foram anali-
sadas 87 espécies num total de 21 géneros, mais uma espécie de
Tellervo da Austrdlia. Fstas estlo relacionadas abaixo (ver Fig..
3), com as tribos e os géneros colocados em ordem filogenética,
de acordo com Mielke & Brown (1979), com as modificagOes de Brown
(1985, 1987).

Tellerwvini
Tellervo zoilus (Fabricius)
Tithoreini

Tithprea harmonia pseudetbhya Butler

(Tribo nova) Brown, 1987

Aderia olena plena Wedymer

Methonini

Methona themisto (Hubner)

(Tribe nowva) Brouwn, 1987

Piécidula euryanassa (Feld. & Feld.).
Melinaeini

Melinanea ludovica paraiya Reakirt
Mechanitini

Thyridia psidii cetoides (¢(Ros. B Talb.) x pallida Godm. &

Salv. x hippodamia (Fabr.))
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Mechanitis polymnia casabranca Haensch

Mechanitis ldsimnia luysimnia (Fabr.)

Dleriini
Dlerié aquata (Weymer)
Napeoginini

Epituches eupompe (Geyer)

Hypothyris euclea (nina (Haensch) x laphria (Doubleday)?

Hypothydris ninonia daeta (Boisduval)

Ithomiini
Tthomia drymo drymo Hubner
‘Ithomia agnosia (agnosia Hewitson x zikani D Almeida)
Ithomia lichyi D’'Almeida

Dircennini

Dircenna dero (rhoeo Felder x geltina Burmeister)

Hyalenna pasgua Schaus

Callithomia lenea xantho (Felder)

{Tribho nowva) Brown, 1987

Prittwitzia humenaea hymenaea (FPrittw.?)

Episcada clausina striposis Haensch

Episcada carcinia Schaus

Episcada philoclea (Hewitson)

Pteronymia carlia Schaus

Godyridini

Peseudoscada erruca (Hewitson)

Hypoleria adasa (Hewitson)

Mecclungia salonina salonina (Hew.)

Heterosais edessa (Hew.)




Figura 3. Individuos adultos das especies estudadas, com o naome,

sexo (M/F)Y ¢ o local de coleta (Tab.i, Fig. 4). Ithomiinae até
28, demais Danainae. Espécimes ndmeros 1,5,6,7,18,22,23,26,28
e 34 coletados por K. Brown. (1) Tellervo zoilus, F,
Australia; (&) Tithorea harmonia, F, Mogi, (3) Aeria olena, M,
Jund; (4) Methona themisto, Camp; (3) Placidula euryanassa, F,
Jund; (&) Melinaea ludovica, M, Xerem-RJ; (7) Thyridia psidii.
F, Camp; (8) Mechanitis polumnia, F, Camp; (?) Mechanitis
lysimnia, M, J.Fora; (1@) Oleria aquata, F, Mong; {i1)
Epityches eupompe, F, Camp; (12) Hypothyris ninonia, M, Jund;
(13) Hypothyris euclea, F, Mogi; (14) Ithomia drymo, F, Jund;
(15) Ithomia agnosia, M, Camp; (1é6) Ithomia lichyi, M, Jund;
(17) Dircenna devro, F, Camp; (18) Hyalenna pascua, F, Jund;
(19) Callithomia lenea, M, Mogi; (20) Prittwitzia huymenaea, M,
Jund; (P1i) Episcada clausina, M, Jund; (22) Episcada carcinia,
F, Jund; (23) Episcada philoclea, F, Jund; (24) Pteronymia
carlia, M, Jund; (25) Pseudoscada erruca, M, Jund; (26)
Hypoleria adasa, F, Jund; (27) Mcclungia salonina, F, Camp;
(28) Heterosais edessa, M, P.Anta-RJ; (29) Danaus gilippus,
Jund; (30) Lycorea cleobaea, Camp; (31) Anetia briarea,
Constanza-RkR.Domin.




19

P - Locais de coleta

Ds locais de coleta constam na Tabela i1 e na Figura 4.
Ds principais 1locais wutilizados foram Campinas e Jundiai, os

demais foram wvisitados eventualmente.

3 - Coletp de material

A coleta de ovos foi feita de forma sistematica e
exaustiva sobre determinada area ou trajeto, em busca de plantas
de alimentaclo das espécies. As plantas hospedeiras eram visto-
riadas, dando &nfase especial a face inferior das folhas. As fo-
ihas com ovos eram acondicionadas em potes, para amenizar o efei-
to do transporte e dessecagdo, juntamente com uma yuantidade ade-
quada de folhas da planta hospedeira. No laboratdrio, alguns ovos
eram tixados em pequenos vidros etiquetados e outvros mantidos nos
potes, em temperatura ambiente, para esperar a eclosio.

A maioria dos ovos foi coletada no campo. Porém, em
alguns casos, estes foram obtidos a partir de fémeas no
labpratério. Nestes casos, o abdOmem da fémea ficava em soro
fisioldgico por um periodo médioc de 24 horas, para depois se
proceder a dissecg8o. Em raras ocasifies for¢ou-se a oviposi¢So no
campo, pressionando delicadamente com o polegar e o indicador a

parte posterior do abddmen da fémea. ‘




Tabela 1. Locais de coleta.
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Altit
06 W 446D
04°W &0
87 W 460
S2°W 830
10°0 400
320 650
574 800
35°W  BOO
24°W 150
40°W 150
19°W 1200 -
25°W 700

Cidade Estado Local Tipo de vegetagiao Coordenadas
Campinas §F Monjolinho arboreto 222 52°8; 470
Campinas SP Costa & Silva mata nativa 229 52°'s; 47¢
Campinas SP SBanta Genebra mata nafivé 228 50°8; 478
Jundiai SP  Serra do Japi mata 232 15°8; 468
Mogi-Guagu SP Campininha mata riparia 220 18°'S; 478
Rio Claro' SP Horto Florestal Eucalyptus 228 25°'S; 4782
Itirapina SP Est. Experim. cerradio : 228 1575, 478
S30 Paulo ap UQP mata ' P39 30°'Ss; 44%
éﬁo Vicente BSP Japuil Serra do Mar 232 59°'G; 4682
Mongagua SP Morro do Milico Serra do Mar 248 0B’'S; 46°
Extrema MG Divisa SP/MG S. da Mantiqueira 222 53°'S; 4682
Juiz de Fora MG Pog¢o D Anta mata 219 45°8,; 43°
Curitiba PR Semindario/UFPR 25°'S; 498

mata de Araucaria 259

15°'W 900
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Figura 4. Mapa dos locais de coleta. (1) Campinas, SP; (2}
Jundiai, SP; {(3) Mogi-Guagu, SP; (4) Rio Claro, SP; (3)
Itirapina, SP; (&) S3o0 Paulo, SP; (7) S3oc Vicente, 5P; (8)
Mongagua, SP; (9) Extrema, MG; (i@¢) Juiz de Fora, MB; (11)
Curitiba, PR.



Segundo Kitching (1283), 0s ovos extraidos sao melhores
para analise em microscopia eletrdnica do que aqueles postos na-
turalmente. Na oviposig3o, além da superficie do ovo ficar obscu-
recida #or uma secrec3o, o ovo é pressionado no substrato e a ba-
se torna-se achatada, perdendo-se os detalhes desta regido. 0 ovo
extraido € oval, sendo mais longo e com maior ndmero de nervuras
transversais. No presente estudo n3do foram observadas tais dife-
YENLAS, e 05 OVO0S extraidos por dissecgio n3o mostvaram diferen-
gas «quanto ao nudmero de nerwvuras ou tamanho do ove. Percebeu-se
também que as estruturas externas tendem a ser obscurecidas por

partes do tecido que recobre o ovo nos ovariolos.

4 - Conservatcdo do material

Para a fixac3o e conservagao do material foi utilizado
o fluido de Kahle (Peterson, 1%248), com a seguinte fdrmula: 30 ml
de etanol, 12 ml de formol a 40%, 4 ml) de acido acético e 4@ m)
de dgua destilada.

Muitos ovos de Ithomiinae tendem a tornar-se mur;hos e
deformados neste liquido, mesmo antes de serem métalizados .nn
viacuo; ainda nao se sabe se isto se deve ao fixador utilizado
(diferenca de pressio osmotica) ou a outros fatores, como
manipulacio inadequadar no momento de tirar o ovo da folha, ou
alguma caracteristica intrinseca do cdrion. ﬁvos armazenados em
benzina parecen manter melhor a forma (R. B. Francini,

comunicacio pessoal).
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Downés_& Allyn (1980) discutem os métodos de conservacgio
de ovos de Riodinidae. 0Os estudos indicaram que ovos tratados por
cianeto ou congelamento podem ser mais adequados do gque agqueles
armazenédos em alcool para o exaﬁe em MEV. Estes d}timos s30 per-
feitamente adequados para trabalho em MEV, embora eles possam ter
lipidios e outros materiais extraidos pelo alcool aderindo & su-
perficie (detritos), e podem ser limpos com solvente, ou sonica-
mente limpos, antes do revestimento. Ovos ta!etados frescos e ar-
mazenados em dlcool tém também a tendéncia de deformar, enquanto
que ovos que tém o cdrion exposto ao ar por poucas horas parecem

reter sua forma.

O - Experimentos de alimentacho

Além de informacBes sobre que plantas cada espécie uti-
liza na natureza, a hipdtese de que hd restri¢fa filogenédtica no
usn de plantas Pbr Ithomiinae pode ser testada também a partir de
informacdes sobre amplitude alimentar no laboratdrio e necessida—
des nutricionais.

Com o intuito de awvaliar o espectro de aceitaclo de
plantas em Ithomiinae, verificando se as eépécies 30 potencial-
mente generalistas ou n8o, foram reaiiéadas experimentos de acei-
tagdo de plantas nlo hospedeiras por larvas de Ithomiinae. Os
ovos coletados no campo eram colocados (iso]adameﬁte ou nd3o, con-
forme a espécie) sobre uma folha da planta n3o hospedeira. Resul-

tado positivo de aceitac3o alimentar era obtido quando a larva
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eclodida se alimentava £ passava para 0 segundo estdadio.

Foram realizados tambeém experimentos de consumo alimen-

tar, onde quantificou~se a 3rea de planta consumida pela larwva,

da eclosSo até o empupamento. O0s ovos coletados no campo eram co-

locados sobre um pedaco de folha da planta hospedeira de tamanho

conhecido (um disco com 2.8 cm de didmetro). & Planta era mantida

emn placa de Petri com rapel de filtro umedecidso e trocada diaria-

mente . 0 contorno da +olha antiga era transferidon para papel mi-

limetrado, o que possibilitava avaliar a area total consumida pe~

l1a larva.

A fim de avaliar a qualidade nutricional da planta in-

gerida com relagio 3 biomassa do adulto emergido, foram medidos

alguns parimetros deste, como a largura e o comprimento da asa

anterior direita e o peso seco do individuo.

6 - Andlise na lupa ou no microscdpio dptico

Os ovos fixados eram retirados do vidro com um pincel

fino e colocados em uma lamina e, apos secos, examinados na lupa.

A altura e o diimetro dos ovos foram medidos com ocular milimé-
trica com aumento de 4@ vezes. A verificacdo do ndmero de nervu-—

ras longitudinais e transversais tambeém foi teita sob a lupa. Na

maioria das especies, a contagem das nervuras transversais sd foi

rossivel no microscdpio dptico, com o ovo tolocado em diferentes

posi¢Des. Para se contar as nervuras longitudinais, o ovo era co~

locado em pé cuidadosamente .



7 ~ Andlise npo microscdpio eletrdnico de varredura (MEU)

Ds ovos secos ao ar livre.eram colocados sobre o supor-
te do MEV, seﬁdo montados sob a lupa. Utilizou-se pequenissimas
quantidades de esmalte incolor para aderir o material ao substra-
to. 0Os ovos foram revestidos com ouro, utilizando-se o metaliza-
dor Hitachi. Este aparelho cobre o material com uma fina camada
de ouro (cerca de 200 A) evaporado no vicuo.

Uti}izau—se um Stereoscan S4-10, da Cambridge Scienti-
fic Instruments Ltd e um JSM - T3080 Scanning Microscope, da
JEQL. ambos com voltagem de acelera¢io de 10 a 22 kVU. Das foto-
gra?igﬁ realizadas, B®4 foram obtidas a partir do primeiro equi-

pamento.

B - Levantamento dos caracteres e de seus estados

Ds éaracteres quantitativos (altura e didmetro do ovo e
numero de nervuras transversais e longitudinais), assim como 0s
caracteres qualitativos (morfologia coridnica) iniciais, foram
obtidos através de exame em lupa ou microscdpio éptiﬁo, com o nu-
meréﬂde individuns variando de 2 a 29. Esta identificacSo inicial
dos caracteres se fez também baseada na literatura (principalmen-
te Kitching, 1985). Estes caracteres foram sendec continuamente
refinados a partir das microfotografias e]etrani&as, chegandao-se
ao final com 32 caracteres (ver Tab. 2 para um resumo dos carac-

teres delineados), sendo aque cinco destes ja constavam na litera-
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tura, mas com estados e polaridades diferentes. 0s demais s3o
originais.

| 0 levantamento dos caracteres, a partir de cerca de 489
microfotografias, foi feito analisando-se grupos de fotos, nor-
malmenée com aumentos semelhantes, de estruturas encontradas nas
diversas especies. Beralmente utilizou-se sete grupos de fotos:
ovo geral, topo dalovo, annulus,rroseta, disco celular, aeropilo
2 hervuras.

A wvariabilidade de cada atributo dentro da amostra foi
invgstigada, tentando verificar se havia variacio individual e
populacional nos atributos. Isto foi feito a partir do exame de
uma ou duas fotos de cada atributo por individuo, com amostras
entre um a cinco individuos, normalmente de populagiies diferen-
tes.

ﬁsté levantamento resultou em uma tabela com a descri-
¢30 dos estados de cada cardter (Tab. E); possibilitando a con~
ferc3o de uma matviz com o estado de cada carater encontrado em
cada especie (ver Tab. ?). Estes estados foram codificados filo-
genéticamente {(primitivo/devivado) de acordo com a comparacio com
o grupo externo.

Devido & bioclogia de Ithomiinae ser pouco conhecids,

N
torna—-se dificil a identifica¢8o das espécies a partir de ovoes ou
de larwvas jovens. Para maior confianca é importante registrar as
dimensbes, o numero de nervuras, assim como outras caracteristi-
cas do padrio Qeral do ovo, além da criag¢ao de algumas larvas pa-

ra obtencio do adulto. DBas 28 espécies estudadas, este tipo de

procedimento foi adotado para 24 delas, cujas identificacles sio
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Tabela 2. Lista dos cararteres utilizados {resumidal .

s i ey i k. . W ————— -

(1)
(2)
(3
(4)
(3
(&)
(7)

(8)

(2

(19)
(11)
(i)
(13)
(14)
(137
(16)
(17)

(18>

Padr8o geral do ovo - Formato - Tamanho
Raz8o comprimento/didmetro

Formato - topo
Formatoe ~- basge
Base - adereéncia ao substrato

Numero de nervuras longitudinais
Ndmero de nervuras transversais

‘Alcance das nervuras longitudinais (altura das cé-
“lulas retangulares - da base para o topo)

Se padrido “B" ou "C"
Células hexagonais - june¢3o das nervuras - dngulo
formado

. félulas hexagonais - concavidade do disco celular

Células hexagonais - nervuras
Topo do ovo, transigio para regilo micropilar, com
células hexagonais

Se padri3o "A"
Porcentagem das nervuras longitudinais que chegam
ao topo
Topo do ovo, transicdo para a regiSio micropilar,
sem hexagonais
Posi¢cdo da maior célula
Nervura longitudinal com carina elevada
Nervura transversal

Por¢8o mediana do ovo - células retangulares
Relag8o entre o comprimento da parede transversal
e a parede longitudinal
Angulo formado pelas paredes longitudinais e
transversais
Elevagao das nervuras (principalmente a transver-
sal) em relag3c ao disco celular.
Espessura da nervura longitudinal em relagio &
transversal
Textura do disco celular
Contato do disco celular com as nervuras
Textura das nerwvuras

RegiSo micropilar -~ Annulus
“"Fovea centralis” - formato
Numero de células da roseta (cél. primdrias)
Série de células do “annulus” (incluindo as primi-
rias)
Parede das ceélulas

Esporfes carenais - espessura

Espordes carenais - tamanho

Parede da célula - sentideo oposto & fdvea
Formato da célula - sentido oposto & fdvea

Presenga de placa sobre o “znnulus"”

R L S A el . . T T T S S Sl (Bl ot e et S T s i e T e TV — — T W AL, S AU T D WD RS il Ao o T
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seguras. Devido a algumas dificuldades praticas isto n3o foi pos-

sivel para Lallithomia lenea, Heterosais edessa, Oleria aquata,

Ithomis drymo, Egiscada clausina e Hypoleria adasa, sendo que nas

quatro dltimas a identificag3o n3o & segura.

¢ - Critéric para a avaliac3oc da polaridade dos caracteres:

comparagio com o grupo externc (Danainae)

9.4 - RelacfBes filogenéticas no grupo externo

A subfamilia Danainae € considerada como o grupo irmao
de Ithomiinae {Ehrlich, 1958; Gilbert & Ehrlich, 1970; Ackery ﬁ
Vane-lWright, 19843 . Estas duas subfamilias provavelmente
compartilham um ancestral comum n3o compartilhado por <qualquer
outfo taxwon, e o exame dos ovos de DBanainae auxilia na
determina¢80 da polaridade dos estados dos caracteres delineados
em Ithomiinae.

Para avaliar a polaridade dos caracteres é interessante
que tenhamos {(a) uma hipdtese da filogenia de Danainae e (b) um
estudo dos ovos desta subfamilia.

fAickery & Vane—UWright (1984) e Kitching (1985) estudaram
as rela¢cdes filogenéticas em Danainae, utilizando caracteres mor-
foldgicos do ovo, da larva, da pupa e do adulto. O cladograma da
Figura 5 representa a informagido de consenso dos autores acima,_e

serd usado neste trabalho. DOs géneros do grupo externo, assim co-
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mo seus cddigos que serdo utilizados nas figuras, constam na Ta-
bela 3.

Tendo aceito a hipdtese de filogenia de Danainae (comy
base em Ackery & Vane-Wright, 1984 e Kitching, 1985), definindo o
nodo basal, que €& o ancestral comum mais recente dentro deste
grupo, resta discutir a posi¢30 do género Jellervo em relaclo a
Danainae e Ithomiinae.

Ackery & Vane-Wright (1984) e Ackery (1987) elevanm
Tellervo a categoria de subfamilia (Tellervinae), formando um
grupn monofilético com Danainae e Ithomiinae (Fig. &a). Entretan-—
to, wvidrios caracteres indicam a afinidade entre Tellervo e os
Ithomiinae neotropicais (Orr, em prep.), sendo considevrado como
membro da tribo mais primitiva de Ithomiinae (Brown 1985, 1987),
compartilhando desta forma um ancestral comum com Ithomiinae n3o
compartilhado por Danainae (Fig. éb). Este trabalho adota esta
dltima hipdtese, embora esta decisio nio interfira na determina-
¢30 da polaridade do estado ancestral (Maddison et al., 1984). |

830 as seguintes as espécies de Danainae cujos ovos

foram examinados: Danaus gilippus, Lycovea cleobaea e Anetia

briarea (Fig. 3). Ds ovos dos géneros Euploea, Idea, Amauris,
Ideopsis, Parantica e Tivumala, além de Danaus, foram analisados

a partir de fotografias de Kitching (1985) e Ackery & Vane-Wright
(1984 .

Tellervo zoilus foi examinada a partir de material

(ovos e fotos) enviado a K. Brouwn por A. 6. Orr, da Australia.



Tabela 3. Coédigos dos géneros do grupo externo.
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Género Cédigo
Euploea Eupl
Idea Idea
Amauvris Amau
Parantira/ldeopsis Par-Id
Tirumala Tiru
Danaus Dana
Lycorea Lyco
Anetia _ Anet

Tellervo Tell

v  ———— i A ek i G AR L S A A AR A A A L S e S . - o -



Figura 5. Relagdes filogenéticas em Danainae,

Ackery & Vane-Wright

(1984) e Kitching (1985).
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9.2 - Avaliacio da polaridade

Na sua forma mais simples, a andlise do grupo. externo
assume -como ?1e5iomér?ico o estado encontrado no grupo irmio
(Watrous & (Wheeler, 1981). Quando os estados variam entre os
membros do grupo externo, o método de Maddison et al. (1984)
encontra as hipdteses mais parcimoniosas (mais diretas) para o-
estado ancestral, levando enm consideracgo a distribui¢do dos
diferentes ecstados de cada carater colécados sobre o cladograma
do grupo externo. Os algoritmos e regras deste método permitiram
estimar o éstada plesiomdrfico de alguns caracteres.

0 algoritmo de Maddison gt al. (1984} para designar o
estado ancestral, supondo um cardter bindrio com os estados "X e

“Y"” presente em Danainae, e (ver Fig. 7):

19) Rotular taxa terminais pelo estado observado

29) Rotular os nodos, partindo do taxon terminal em dire¢8o

ao nodo do grupo externo.

X --) se "X" e "X, ou X" e "X,Y"
Y —_> SE llYI'eIIYIEJ Ou IOYI! e!lx,Y!l

X, ¥ =-=) se "X e YY", ou "X,YT e "X,Y"

D primeiro grupo externo (JTellervo) tem influéncia
maior na &eterminacﬁo mais parcimoniosa (Maddison gt al., 1984).
Por exemplo, supondo-se um carater com dois estados, "X presente
em Danainae e "Y" presente em Jellervo, o nodo basal (nodo do

grupo externo) terid sempre o valor dubio "X,Y".
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o= 4Q
B2 &

terminais

Nodo do grup®
externo

Figura 7. Algoritmo para designar o estado ancestral, segundo

Maddison gt al. (1984).



9.3 ~ Comparacao com ovos de outras espécies de Lepidoptera

Com o intuito de verificar possiveis convergé@ncias no
padrio morfoldgico em rela¢cio aos ovos de Ithomiinae, foram exa-—

minados também ovos de algumas outras espeécies de lepiddpteros:

~ Heterocera (mariposas);

Spi : provavelmente Noctuidae, planta hospedeira € Tournefortia

paniculata {Boraginaceae)
Sp2 : planta hospedeira € Prestonia coalita (Apocynaceae)

Arctiidae, Pericopinae: Hyalurga syma

. = Rheopalocera, Papilionoideé (borboletas):

Papilionidae: Papilio scamander Bdwv.

Pieridae: Antens clorinde (Godt .)

Lycaenidae: provavelmente Calycopis sp

Ngmphalidae: Brassolinae: Brassolis sophorae Stich.
| | Heliconiinae: Heliconius ethilla narcaea Godt.
) ﬁioné Jduno Cr,
Acraeinae: fpctinote sp

Nymphalinae: Duynamine mylitta Cr.

Eunica bechina Hew,

Hamadryas epinome Feld.

Hamadryas amphinome Fruhst.

Biblis hyperia Cr.

e,
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10 - Algoritmos de analise cladisticg-baseadas no principio da

parcimbnia

0 principio da parcimdnia (simplicidade, economia) ten-
ta explicar os dados de maneira mais econfmica, com um niumero me-~
nor de hipoteses ad hoc para explicar as relagbes existentes en-

tre taxa. A Fig. 8 ilustra este principio, onde A, B e L s3o trés

taxa - espécies, por exemplo. Na Fig. 8a, A e B compartilham uma
apomor+tia, na Fig. Bb, A e C cumpartilﬁam 2 apomorfias e na Fig.
8c, B & € compartilham 5 apomorfias. Para escolher a hipdtese Ba,
deve~-se supor que as 7 sinapomorfias presentes em Bb e 8c sio
falsas, ou seja, tenho que fazer 2 hipdteses para justificar gque
8b & falsa mais 5 hipdteses para justificar que Bc é falsa (7 hi-

poteses ad hoc). Aceitando Bc, deve-se fazer 3 hipdtese ad hoc.

Desta forma, a escolha de Bc e mais parcimoniosa, ou seja, é- a
hipdtese mais corroborada pelos dados disponiveis.

0 principio da parcimdnia é amplamente utilizado na es-
timativa de filogenias (ver Felsenstein, 1983 e Sober, (983), e
virios métodos numéricos tém sido desenvolvidos para encontrar a
menor drvore. A menor arvore € aquela que requer o menor numero
de passos, ou seja, & agquela que minimiga a quantidade total de
mudanga evolutiva necessdria para explicar a variécﬁo de um con-
junto de dados,

0 algoritmo para inferéncia filogenética conhecido como
"método de Wagner"” (Farris,i970) & muito popular na analise filo-
geneética, principalmente devido & pretensa isen¢io de postulados

sphre a natureza do pProcesso evolutivo (Swofford & Maddison,



Figura 8. Principio da parcimbnia.
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1987), pois ele ndo impde restrigoes quantoc a reversibilidade das
mudan¢cas de estado ou o ndﬁera de vezes que um estado particular
deva ocorrer (ao contrario das érvﬁres mais parcimoniosas de Ca-
min & Sokal, 1265).

Na verdade, o problema de se encontrar a arvore mais

curta (mais parcimoniosa) n8o tem solug3o pratica. Para 20 taxs,
existem 2,2 x 1029 jrvores possiveis (Felsenstein, 1978), e & im-
provéve]l que venha a ewxistir um alagoritmo corretoc que garanta a
solug3n oOtima devido a complexidade computacional, sendo um pro-
blema conhecido como “"NP-complete” no jarg3o computacional (Day
et al., 1984).

Alguns postulados limitam o nimero de arvores a serem
. _pegquisadas (Wiley, 1979),'e varios programas atuais implementan

algoritmos ewxatos e aproximados para encontrar as drvores mais

parcimoniosas. Entre eles, o PAUP (Phylogenetic Analysis Using

Parsimony, Swofford, 1985) & o HenniaBé& (Farris, 17B8) s8c os

mais eficazes (encontram a arvore mais curta) e eficientes (velo-

cidade, uso dos recursos do computador), conforme comparagies
feitas por Sokal, 1983:199; Luckow & Pimentel, 1983; Fink, 1986;
Platnick, 1987, 1988.

0 "método de Wagner™ (Farris, 1970) designa estados de
caracteres otimos para cada ancestral hipotético (nodos internos)
de uma arvore a fim de minimizar o tamanho da drvore, diminuindo
o0 numero de homoplasias. O tamanho da drvore € medido pelo numero
de passons, ou seja, pela transformag3o de um esta&o em outfo. Ca-
racteres homoplasicos s8p aqueles que sofrem'mudancas de estado

independentemente em diferentes regides da arvore (paralelismo)

g
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ou sofrem reversio.

Embora estes estados designados sejam Iocélﬁente oti-

mos, eles podem n3o ser otimos para a drvore completa, necessi-

tando desta forma de uma "otimiza¢80'" da arvore final, e um dos
algoritmos mais utilizados que realizam esta tarefa & o de Farrié
{Farris, 19276). Na presenga de homoplasias, o que € muito comum,
diferentes conjuntos de estados de caractereg.minimizam o tamanho
da a&drvore, resultando frequentemente diversas drvores igualmente
parcimoniosas, mas nio necessariamente com a mesma topologia.

O0s algoritmos para implementac3o de drvores dividem-se
em dois tipos principais: os exatos, que garantem a descoberta de
todas as Arvores mais curtas, e os heuristicos, que n3o tem esta
garantia mas consomem muito menos tempo de computador.

Os metodos exatos utilizam principalmenée a estratégia
"branch—-and-bound” (Hendy & Penny, 1982), que € a abordagem dis-
ponivel mais eficiente para encontrar a solugio exata, ou seja,
que encontra todas as drvores mais parcimoniosas para um determi-
nado conjunto de dados. Os algoritmos exatos devem ser preferi-
dos, mas seu uso torna-se impraticavel para mais do que 20 taxa.
Matrizes de 19 e 20 taxa, conforme o0s dados, consomem de PS5 a 58
horas de processamento em computador {(Platnick, 1987).

O0s métodos heuristicos podem ser subdivididos em dois
componentes: (a) adi¢3o passo-a-passo das espécies na arvore (ou
conjunto de arveres), e (b} rearranjo da{s) drvore{s} resultan-—
te(s) de (a) na procura de arvores mais parcimoriosas {("branch-

swapping’ ). : -
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41 - Softwares utilizados

fs andlises foram realizadas em um microcomputador com-—
pativel com IBM-PC, com 440 Kb de memdria, 2 controladores de
disco, com coprocessador numérico 8087, reldgio de 4.77 MHz e sob
o sistema operacional DOS 3.2. O coprocessador numérico, que au-
menta a velocidade e precisiio de cdlculos matematicos, € exigido

pelo PAUP.

(A) PAUP versio 2.4 (Phylogenetic Analysis Using Parsimony, Swof-
ford, 1985), com os parametros abaixo (métodos heuristicos). A
explicac8o destas opgles consta no apéndice.

SWAP = GLOBAL

MULPARS

MAXTREE = 1@¢

HOLD = n

ADDEEQ= CLOSEST, SIMPLE, ROODTLESS ou ABIS.

Como n8o hd certeza de qual serd a "melhor"” combina¢do
dos parametros HOLD e ADDSEQ que garantird uma arvore globalmente
mais parcimoniosa, serd utilizado uma variag3o destes dois pard-
metros como recomendado por Platnick (1987), fazendo HOLD = 1, O,
10, 15, 20 e 25, e ADDSEQ = CLOSEST, SIMPLE, ROOTLESS e ASIS,
dando 24 execucles para uma matriz.

Das mdltiplas drvores igualmente parcimoniosas resul-~
tantes das andlises das combina¢Bes mais parcimoniosas de HOLD e
ADDSEG foram calculadas drvores de consenso, que & uma maneira

_dtil de apresentar a informacio comum destas arvores, embora a
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arvore de consenso possa nao ser tao parcimoniosa quanto as arvo-
res utilizadas para gera-la. Para tanto foi utilizado o programa
CONTREE (D. L. Swofford, distribuido junto com o PAUP), com a op-
¢do STRICT kmétndo de Rohl¥, 19B2), que corresponde as arvores de
"Nelsoﬁ”_

Para o desenho das arvores foi utilizade o programa

PLOTGRAM (C. A. Heacham, distribuido junteo com o PAUP).

(B) HENNIGBS versio 1.5 (Farris, 198B), com as op¢des abaixo (mé-
todos heuristicos). A explicac¢io destas opgBes consta no apéndi-
ce.'

MHENNIG*

BE#*

NELSEN

(€) NTSYS«~pc vers3o 1.4 (Numerical Taxonomy and Multivariate
Analysis System, Rohlf, 1%988).

Embora n3o seja o abjetiyo principal deste trabalho,
foi realizada uma andlise fenética preliminar com o método de
agrupamento UPGHA (Unweighted Pair-Group Method using Arithmetic
averages), usando os coeficientes de correlagao de Pearson & 0s

‘de distancia taxonémica, euclidiana e manhattan. 0Os postulados

tedricos destes metodos estio em Sneath & Sokal (1973).
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12 - Conjuntos de dados utilirzados

Além da matriz resultante do presente estudo, baseada
em caraﬁteres do ovo de Ithomiinae (chamada PCM, com 28 taxa e 32
caracteres), foram utilizados, para comparacio, outros conjuntos
de dados retirados da matriz de Brown (nfo publicada, mas descri-
ta sucintamente em Brown & Henrigques, no prelae). Esta matriz foi
retrabalhada para dar 99 caracteres, obtidos do ovo (9), larva de
52 estadio (44), pupa (13), evoluglo da espécie (3), comportamen-
to do adulto (8), quimica (5) e morfologia do adulto -~ asa, perna
e genitdlia do macho - (38); estes caracteres foram polarizados
de acordo com o grupo externo (principalmente Tellervo e

Lycorea). As matrizes estfo descritas na Tabela 4.



Tabela 4. Matrizes utilizadas.

e —— T ———— ot Sl S U UL W7 T T T T P oy s oy s

—————_ ——— — o GO W W TR T e e o e oy e il e e B LS Aot S L

PCM 28 32
KBi 47 90
KB2 23 90
KB3 23 4
KBPCHM 28 143

Tk e o o o i e ek ks e i e e e B e SR e A W AN S o S
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Baseada somente em ovos.

Parte da matriz de K. Brown (Brown
& Henriques, no prelo), com ca-
racteres divididos ¢ vrecodifica-

dos para este trabalhko.

KBL com as especies que coincidem

com as 28 da matriz PCH.

KB2 com os ? caracteres do ovo.

28 espécies deste estudo com os Bi
" raracteres de KB1 (99 menocs os 9
do ovo} mais ns 32 caracteres de

PCM.

T — T —— — — i —— - o " T D T — it . U O U ——
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111 - RESULTADOS E DISCUSSAD

1 - Morfologia geral do ovo de Ithomiinae e analise da polaridade

1.1 - Forma e tamanbo

- H& diferen¢gas no formato geral do ovo entre as espécies
examinadas. Alguns dos tevrmos utilizados nas descrigdes abaixo
constam na Figura ?, e a Figura 1@ ilustra as principais formas
de ovos enconbtrados em Ithomiinae.

0 formato geral do ovo é oval, sendo geralmente maisc
alte do que largo, e a relag3o alturas/diametro e os formatos da
base & do topo conferem alguns atributos dteis para diferenciar

as formas (Figs. 9 e 1@).

A base do ovo (aderente ao substrato) pode ser achatada
{(Fig. 1¢b) ou afunilada (Fig. 1@c). A base achatada, na qual a
largura da base € igual ou pouco menar que o didmetvro na por¢io
mediana do ovo, esta presente em Danaus e Lycorea, sendo conside-—
rada assim como o estado primitivo. 0 outro estado (base afunila-
da, largura da base bem menor que o didmetro) € considerado deri-
vado. Este cardter pode variar dentro da populagio e talvez de-
penda da pressio que a fémea exerce sobre o ovo no momento da
oviposi¢3o. |

0 topo do ovo, onde se encontra a regifio micropilar,

também apresenta dois aspectos basicos: afunilado (Fig. 16c) ou



Figura 9. Termos utilizados na descricio do formato geral do ovo.
{a) topo do ovo, onde situa-se a regiao micropilar; (b) base
do ovo, fixa no substrato; (c) eixo micropilar, comprimento ou

altura; (d) eixo transverso, didmetro ou laraura.
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Figura. 1. Principais formatos de ovos em Ithomiinae & no grupo
externo. Alguns géneros podem apresentar mais de um formato
geral. (a) Danaus. Lycorea; (b)) Aeria, MHethona, Tellervo,
Hypothyris, Dleria, Episcada philoclea; (c) Placidula,
Mechanitis, <(d) Epityches, Callithomia, Ithomia, Prittwitzia;
(e} Episcada, Pteronymia; (f) HMelinaea; (g) Thyridia,
Prittwitzia; <(h) Pseudoscada, Mcclungia, Hypoleria, Hualenna,

Dircenna.
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curvado (Fig. 1@8d). O topo curvado presente em Tellervo, -fdea e
Euploea, ¢ considerado plesiomorfia. Os demais géneros de

Danainae tem to#o afunilado.

A relag3oc entre o eixo micropilar (altura) e o eixo
transverso (difmetro) define os dois tipos bdsicos de ovos de Le-
pidoptera, citados por Chapman, 18%94 (apud Cmmman,. 1975  (ver
Fig. 11). Segundo este autor, o tipo mais primitivo:de ovo € 0
achatado, ou seja, aquele cujo didmetro € bem maior que a altura
(Fig. 1ia) e o eixo micropilar paralela‘a superficie; o tipo mais
deriyadn seria o ovo mais alto do que largo, ou 5éja. com o eixo
micropilar wvertical ao substrato (Fig. 1ib). 0Os ovos de Ithomii-
nae e Danainae (e provavelmente de todos os Numphalidae) s3o do
tipo vertical, porém hd variagbes na rela¢do eixo micropilar/eixo
transverso.

A hipdtese de Chapman da polaridade da raz3o altu-
ra/diametro, que considera o ovao mais achatado (pequenos valores
da razZo}) como primitivq, deve ser vista co& restricﬁasraomn ten—
déncia geral em Lepidoptera (ver Fig. 12), uma vez que pode haver
homoplasias considerando a ordem toda. A disting8o entre ovo
acrhatado e vertical n3oc & natural, nio tem base filogenética, e
algumas wvezes ambos 0s tipos de ovos ocorrem na mesma familia e
até no mesmo género (Hinton, 1981).

& comparacio de ovos de Lycaenidae ou Riodinidae (ver
Fig. 28c), que s3p achatados e com raz3o em torno de 2.5 (Downey
& Allyn 1979, 1980, 1981, 1984), com os de Danainae ou Ithomii-
nae, deve levar & justaposicio de atributos que nem s8o homdlo-

gons, uma vez que o ancestral que une iycaenidae/Riodinidae
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Figura 11. _Ds dois tipos basicos de ovos em Lepidoptera. {a)

achatado, (b} vertical.



49

@QQQQ-
D—’l"‘" G-U E.
SEMG.L"{_‘-, E“*t
O o ok 2209
izdg_a_i”‘n::f
\ '\,/’

Figura 12. RelacBes filogenédticas das borboletas (gsegundo 8Scott,

i98%) com os principais formatos de ovo (segundo Scott, 1986 .



a Danainae/Ithomiinae & muito mais antigo em rela¢do aquele an-
cestral que une Danainae a Ithomiinae (niveis diferentes de-uni—
versalidade). Os ovos de Lycaenidae/Riodinidae também apresentam
um padr3o de escultura corifnica bem mais complexa que qualquer
ovo de Nymphalidae.

Dentro do grupo monofiletico composto por Danainae e
Ithomiinae, sendo que a altura do ovo esta correlacionado positi-
vamente com o difmetro do ovo {r=.6242, n=347), nlo seria aconse-
1hdvel utilizar as duas medidas como caracteres separados. Du se-
ja, quanto mais alto o ovo, mais large ele sera. Usa-se, ent3o, a
raz30 altura/di3metro como pardmetro de analise.

fc razbes possuem problemas estatisticos especificos.
Por exemplo, a distfibuicﬁo da raz2o n3o & normal, sendo mais in-
clinada para a direita e leptocdrtica do que as variaveis origi-
nais, tornando dificil a determina¢d3o de limites de confianca
(Phillips, 1983; Arthur, 19B4). Mesmo assim, as razdes s3o intui-
tivamente satisfatdrias como expressao da forma, e fornecem indi-
cacBies vdlidas da relagio geral entre a forma dos organismos es-

tudados.

& Tabela & mostra a razio altura/didmetro de alguns
ovos de Danainae, retirados na maioria de tabelas e fotografias
da literatura. Foi utilizado o teste nZo paramétrico de Kruskal-
Wallis na Analise de Varidncia de um fator. Esta andlise indicou
que as distribuicBes dos valores dos géneros ndo sB8o significati-
vamente diferentes entre si, @o nivel de 9.05 (H=11.9241). 0
teste indica que podem-se usar os valores em torno da média do

grupo (1.44) como parametro de comparacio. Pode-se considerar co-



Tabela 5.
Danainae

Razfo entre altura e didmetro de algumas espécies de

e de JTellervo.
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Euploea
Idea

Amauris

Ideopsais

Parantica

Tirumaila

Danaus

"Lycorea
Tellervo

mulciber
core
midamus
leucone
leucone
leucone
crawshayi
crawshayi
echeria
ochlea
Juventa
Juventa
vitrina
aspasia
aglagea
sita
petiverana
ishmoides
limniace
limniace
hamata
hamata
plexippus
rlexippus
plexippus
erippus
genutia
genutia
melanippus
philene
gilippus
chrysippus
chrysipprus
chrysippus
cleobaea
zoilus
zolilus

.62

.72

.62

.43

.33

ok ot by ok e b ot e e A A SR A i A R e Falh Al A T A A M L e e Lrit e i e WA e SR L L i W W S S o S T oo e et ek Biek S M| MR e mn

i. Valores individiduais.

2. Fonte:

3= obs.

3. Danainae:

= Kitehing (19285,

pessoal, 4
dos medindo-se ae fotografias,
tabela (exceto as anotadas com *).

media=41. 46, desvio padrio=90.21, .n=35.

4.6, 0Oryr.

fickery & Vane-Wright
EFm 2 e 4 os valores foram obti-
e em 1 as medidas constavam em

(19845,
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mo plesiomorfia o estado encontrado no garupo externo, que foi uma
razSo entre 1.2 e 1.7 (pouco mais que um desvio padrin). Valores
menores que 1.2 ou maiores que 1.7 seriam apomorfias. Em Danainae
n8c ha gfnero com média menor que 1.2, e apenas um (Ideopsis)
mostra.média maior que 1.7.

Esta analise de polaridade coincidiu com a norma que
diz ‘“comum igual a primitivo"”, mas foi na verdade uma aplicag¢ao
do método de determinagio do estado ancestral de um carater
(Maddison et al.,1984), ja citado anteriormente. Na Figura 13, os
géngros foram rotulados por “MY (1.2 - 1.7) ou "A" (acima de
1.7), conforme os estados observados (Tab. 3); os nodos internos
foram designados “M” se os bragos eram "M7 e "M ou "M e "A,M7,
resultando em “"M" para o nodo do grupo externo.

Ac hipdteses para as séries de transformacSo do carater
raz30 altura/difimetro estio representadas na Figura 14, conside-
rando wvalores entre 1.2 e 1.7 como primitivo. As séries lineares
14a e 14b, onde a razZo menor descende da maior, ou vice-versa,
sem passar pelo valor intermedidrio, parece requerer maior ndmero
de passos sendo, portanto, mais improvavel. Entre as hipoteses
nio lineares 14c e i14d, esta dltima parece mais adequada, uma vez
que =a raz30 maior que 1.7 ja aparece em Danainae. 0Os ovos mais
baixos e largos (razic menor gque 1.2) seria o estado mais apomor-

fico, presente em Ithomiinae. Entretanto, algumas especies de

Danaus podem ter razd3o menor que 1.2.



Figura 13. Determinacao do estado ancestral, razio altura/diame-—

tro. M = razio entre 1.2 e 1.7, A = acima de 1.7.



(a)

(b)

Figura 14. Hipdteses para as séries de transformagio para a razao

altura/diametro.
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A tabela & mostra a razio altura/diametro para algumas
espécies de Ithomiinae que ni3o fazem parte do presente trabalho.
4 tabela 7 mostra a média dos seguintes dados para cada especie
estudada: altura, diametro e raz3o altura/didmetro; nimero de
nervuras longitudinais e transversais. Esta tabela foi utilizada

na designagio dos estados dos caracteres 1, 5 e 6.




Tabela 6. Raz8o entre altura e didmetro de outras espécies
Ithomiinae. Dados obtidos da literatura.

A e AT e . ok i el s i oy M el ey by o . L ) S ey T . R (T TR VRS M TR T M T W B PN M TR e TS THE RO A e e M S W S S o —

Género Espécie Raz3o Fonte
Tithorea tarricina 1.35 B
Oleria zelica 2 4
Dircenna relata 1.47 5
Ceratiscada canaria 1.16 7
Pteronymia notilla 1.2 2
Hupoleria cassotbtis 1.17 4
Hymenitis nero i 3

.97

. mAn s ————— Y i ) ———— i ——— T W] g T D W A AR A A Rt SLL W Ve T AN Bk Wik Sk Sk At i B ot ok Uk ol b b e

de

1. Fonte: 1= Muyshondt et al. (1974); 2= Young (1974a}); 3= Young

(1972); 4= Young (1974b); 5= Young (1973); 6=Young (1i978h);

7=

Brown & D Almeida (1970). Valores obtidos de tabelas, exceto o

anotado com %,
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1.2 - Niumero de nervuras

A pciaridade do numero de nervuras transversais e do
nimero de nervuras longitudinais foi estimada através do meétodo
de _codi?icacﬁo de intervalos de Archie (19835). A Figura i3 apre-
senta o numero medio de nervuras longitudinhais e transversais,
ordenados; o grafico mostra a média * desvio padrdo. Para simpli-
ficar =a analise, sera considerado um desvio padrido geral de @2
unidades . 0s valores ordenados n3o moétram uma descontinuidade
marcante. Segundo Archie (1985), nio ha intervalos se nenhuma das
amostrac difere mais do gque "¢ desvics padr3o (¢ @ uma constante
arbitraria, geralmente 1.0). Sendo assim, a2 distribuig¢3o dos va-
iareg das nerwvuras longitudinais e transvérsais nio fornece wva-
%iacﬁo para codificar como cardter. Pode-se usar ent8o a média
destes valores como parametro.

Fxistem ent3o trés estados para as nervuras, que seriam
valores abaixo, em torno e acima da media (Fig. 16). Para as ner-
vuras longitudinais ser3oc considerados os estados "x' (menor que
19), "y (entre 19 e £3) e "z (maior que 23), e para as tranver-
sais os estados "a" (menor que i7), "b" (entre 17 e 21> e 'c”
(maior que 21) (Fig. 1é).

Para encontrar o estado mais primitivo e a suposta se-
rie de transformacSo, utilizou-se o método de Maddison gt al.
(1984) para carvacteres de multiestado ordenados. Considerando ‘o
"cladograma do grupo externe, um nodo € rotulado conforme as fai-
Xas mais proximas se nio hd intersec¢3o nas faixas, caso contra-

[l e

rio o nodo & rvotulado pela intersec¢io. Por exemplo, "p" e "ar

e




ford bt bt bl bed bl et feed ] b Ped el bt ] bt ped bed el b b

Nervura Género Média Numero de nervuras
1@ 15 20 25 30
~~~~~~ [-—mmmmmmmmee] = = = = [ = = = = = = = =1 = =~ =] =
. I Par/Id 16 1 I--mmmm I
L I Amau 17 1 J-—————— I
0 I Tiru 21 1 R 1
N I Eupl 21 I | I
G I Lyco 25 1 ) (P I
I Dana 25 I ) I
T = e e e e e
I Media 2t I I——————— I
~~~~~~ I._-..—-.-—.-..-—.—-.--I-—--———-————.—.-.-—-..-.......—.-..-...-.—.-—..__..-._.—_.._._—...._..._.._......_
I Tell 13 I J-wm——em I
T I Eupl 15 1 ST I
R I Lyco 17 1 - —— 1
A I Par/Id 19 I Tommmm e I
N I Tiru 2o I ) T ——— I
S I Amau e2 I ) T T I
I Dana 25 I I~ I
R L = = = e
I Média 19 I [—mmmmmm I
______ I._...._...........___...._I-—-.—-..._-..-.._...-._.............._..__._................._..._._._...._...._......._.__...
Figura 15. Numero médio de nervuras longitudinais e

transversais nos géneros de Danainae.
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Nervura Numero de nerwvuras Polaridade
17 i9 21 23
I-————- I - --=-=-1=-=-1I==-=-1=-1%=====- = - - - I
I I I I
1 I x I I
I 1 {————- ] Y I w - @& 1
I L I [-———————m ] z I y -1 1
I I [-—m——- ) I =z ->2 1
I I I I
I I I I
I--———- I - - =-=-=1 =1 = =71 ==-1®===-=-=-- - I
I I I I
I I a I I
1 I {===== ] b I a-Yeo 1
I 7T I [~~~ ] c I b -1 1
1 I === ) I ¢ -ye 1
I I I I
1 I I I
== I - --=-=-1-=-1=-=-1™"=--1==®=== - - - e e I
17 19 21 23
Figura. i16. Polaridades dos estados das nervuras longitudinais

(L)Y e transversais (T).
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produz ""pq"” e "q" e "pq"” produz "q" (Fig. 17).

Aplicando este método em cada nodo do cladograma do
grupo externof(ver Fig. 18>, obtem—se "xy" para longitudinal (ou
seja, ménor ou igual a 23), e "ab'" para transversal (ou seja, me-

nor que 21), que seriam os estados mais primitivos, com decis3o

ambigua para ambos caracteres. Trocando a posicio de Euploea/Ildea

" 1

com Anetia/lLycorea (Fig. 19), continua "xy" para longitudinal,
mas com ""a' para transversal, tornando inequivoca a decisﬁo para
transversal.

0 ancestral hipotético que une Jellervo a Danainae (no-
do do grupo externo) poderia ter menos que 19 ou entre 19 e 21
nervuras longitudinais, e como Jellervo apresenta menos de i%,
este serd considerado o mais plesiomdrfico; o mais apomdrfico se-
ria mais do quevEB nervuras. Com relacg3o a nervura transversal,

plesiomovrfia seria menos do que 17 nervuras, presente em

Tellervo, Euploea e Idea, o estado intermedidrio entre 17 e P1 e

o estado mais apomdrfico seria um numero maior do que 21 nervuras
transversais.

'Os ovos de Ithomiinae estudados (Tabela 7) s30 compara-
dos com estes valores, vendo onde se enquadram na distribuicﬁo do

grupo externo, dando-se o estado adequado conforme a Figura 1é.



b2

0 pPq 0 q
(a) ‘ (b

Figura 17. Método para designar o estado ancestral. (a) n3o ha
interseccio: p e qr; (b)) ha intersec¢3o: Xy e Y.

Tell Anet Lyco Eupl Idea Amau Par/lIde Tiru Dana

Lx Ly Lz Lx Lx Ly Lz
Ta Tb The The Tb Th Tc
\ \ / \ / \ / \ /
\ \ / N/ N\ / \ /
\ \N 7/ \/ \ 7/ N/
\ 0 Ly=z 0 Ly 0 Lx 0 Lyz
\ \Tb \Ta \Tbc / The
\ AN \ \ /
\ \ \ \ /
\ \ \ \ /
\ \ \ N/
\ \ \ 0 Lxy
\ \ \ /  Thc
\ \ \ /
\ \ \ /
\ \ \ /
\ \ N/
\ \ 0 Ly
\ \ / Tab
\ \ /
\ \ /
\ N\ /
\ N/ Ly
\ 0 Tb
N/
N/ Lxy
Tab

Figura 18. Avaliagio da polaridade do numero qe nervuras longitu-
dinais (L) e transversais (T).
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Tell Eupl Idea Anet Lyco Amau Par/Id Tiru Dana

\ \ / \ / \ / \ /
Ly \ \ / N / \ / \ /
Ta \ N/ \N/ \N 7/ N/

N\ 0 Ly 0 Lyz 0 0
\ \Ta \Tb \ /
\ N\ N\ \ /
\ N\ \ \ /
\ \ \ \ /

\ \ \ N/

\ \ \ 0 Lxy
\ \ \ / Thc
\ \ \ /
\ \ AN /
\ \ \ /
\ \ N/
\ \ 0Ly
\ \ /  Tb
\ \ /
\ \ /
\ \ /
\ \ / Ly
\ 0 Tab
N/
\/ Lxy
Ta

Figura 19. avaliacio da polaridade do numero de nervuras longitu-
dinais (L) e transversais (T)Y. Invertendo as posighes de

Euplgea/Idea com Anetia /lLJycores.
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1.3 - Egcultura coridnica

41.3.4 - Padr3o de células g nervuras

0 corion, que € a casca au cobertura externa do ovo,
pode ser esculpido em qiferentes padrBes. As nervuras, também
chamadas de friso ou parede, s3o proeminéncias coribnicas (ou
arestas), cuja forma, textura ou padrio definem di?erentes tipos
de ovos. Célula, disco celular ou impressio da célula folicular
Aé a drea inter-nervuras, uma depressio ou cavidade do cdrion en-
tre nervuras elevadas. A palavra "célula” ut@lizada aqui n3o tem
relag3o direta com as células citoplasmdticas, a unidade badsica
da citologia.

| Em Ithomiinae (Figs. 20-23), a estrutura corifnica con-

siste basicamente de uma série de nervuras longitudinais e trans-
versais, formaﬁdo celulas retangulares ou Hexagohais. 0 padrao
dasA nervuras e o tipo de células definem os padrdes bdsicos de
ovos em Ithomiinae. B

No padr3o tipo "A&" (Figs. 20 e 2ia-e), as nervuras que
saem Vda . base chegam ao topo, fundindo-se em diferentes propor-
coes. As células s3o sempre retangulares, sendo ﬁaiores, geral-
mente, na por¢io mediana, e gradualmente menores em dire¢3o a re-
gifo micropilar. As células proximas ao topo podem ser retangula-
res (Figs. 2@d-e, Eia,d,e)‘nu arredondadas (Fig. R@a-c).

No segundo tipo de ovo (tipo "B" - Figs. 21if, 282a-c) o

"corpo” do ovo que compreende as por¢coes mediana e basal (3¢ a



60% da altura) possui células retangulares. Acima desta altura as
células mudam de formato, tornando-se hexagonais. N3o ha conti-
nuagao das nervuras longitudinais, formando-se uma anastomose de
células. As células hexagonais s30 grandes, cdncavas e com 3ngulo
arredondado nas intersec¢des das nervuras. As células continuam
assim ateé o topo, onde diminuem de tamanho repentinamente para
dar lugar as células da regifio micropilar.

0 terceiro tipo de ovo (“C" - Figs. PBd-+, P3a-c) &
aparentemente muito semelhante ao anterior. As células retangula-
res chégam ateé cerca de 70 a 95% da altura do ovo, quando ent3o
ocorre fus3o das nervuras longitudinais. A partir deste ponto co-
megam as células hexagonais, que s3o0 grandes e com Angulo reto
nas intersecc¢des das nerQuras, e com o disco celular n3o cdncavo.

Algumas espeécies apresentam caracteristicas mistas dos
padrdoes "B" e "C", como as da Figura 23d-f.

Oz tipos de ovos "A" e "B" sdo encontrados no grupo ex-
terno. Aplicando-se o método de Maddison et al. (1984), obtem-se
“A,B" no nodo do grupo externo (Fig. 24). Esta € uma decisio am-
bigua, pois o primeiro ancestralyhipotético comum ao grupo exter-
no e Ithomiinae tanto pode ter tido o padr3c & como o B. Para
tornar a decisdo inequivoca, ter-se-—ia que encontrar a alternati-
va mais parcimoniosa.

Com o0 nodo do grupo externo cdmo "A" teria mais passos
(Fig. 23 - mudanc¢a do nodo para JTellervo e do nodo para o ramo

que daria origem aos itomineos do estudo considerados mais primi-

tivos, como Tithorea, Aeria e Methona), enquanto se a designacio
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Figura 22. Padvr3o de ovo tipo "B"” (a—-c) e "C" (d-Ff). (a) Aeria
olena, 109x; (b)) Methona themisto, 55x; (c) Melinaea ludovica,
95x; (d) JIthomia lichyi, 180x; (e) QOleria aaquata, 180x; (F)
Prittwitzia huymenaea, 200x.



Figura @23. Padr3o de ovo tipo "C" (a-c) e misto de "B" e "C" (d-
). (a) Pteronymia carlia, 150x; (b)) Mcclungia salonina, 200x;
(c) Pseudoscada erruca, 150x (larva eclodindo); (d) Hypothyris
euclea, 200x; (e) Hyapothydris pinopia, 150x; () Thyridia
psidii, 180x.
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Figura 24. Avalia¢80 da polaridade dos padries A" e "B'".
do grupo externo possui decisio ambigua.
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0 nodo
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Tith/Meth Dana/Tiru

Aer Tell Anet Lyco Eupl Idea Amau/Par/1d
B B A A B B A
\ \ \ / \ / /
\ \ \ / \ /7 /
\ \ \ / N/ /

\ \ 0 A 0B /
\ \ \ \ /
\ \ \ /
\ \ \ /
\ \ \ 7/
\ \ 0 A,B
\ \ /
\ \ /
\ \ /
\ \ /
\ \ 7/
—_— 0 A
AN
- \N/
0 A
0

‘Figura 25. Avaliac30 da polaridade dos padrdes "A" e "B".

Consi-

derar o nodo do grupo externo como "A" requer dois passos.



Tith/Meth Dana/Tiruy
“Aer Tell Anet Lyco Eupl Idea Amau/Par/1d
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\ — e - o—
\N/
B 0B
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Figura 26. Avalia¢80 da polaridade dos padrles "A" e "B". Desig-
nar "B" para o nodo do grupo externo requer um passo.
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Figura 27. Avaliacio
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da polaridade dos pédrﬁes "A'" e "B". Alte-
Eup/Idea com Ane/Lyc torna a decisdo ine—
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fosse "B" necessitaria de menos mudangas (Fig. 26 - 1 passo, mu-
danca do nodo para o ramo de Danainae).

A troca de posic3o entre os ramos (considerados parafi-
]éticoé) de Euploea/Ildea e de Lycorea/fAnetia (Fig. 27) corvrobora
a decis3o0 inequivoca para "B" como tipo ancestral de ovo, apoian-
do-a como mais parcimoniosa. D ﬁadrﬁn tipo "C", encontrado apenas
em Ithomiinae, seria o estado mais apomodrfico da série de trans-
formacao.

Além do critério de estimar a polaridade dos caracteres
da escultura corifnica através da comparagiao com o grupo externo,
“foi reafizada uma tentativa de se observar uma mudanga na sequén-
cia do padr3o corifnico na formag3o de ovos no oviduto. Isto foi
Feitc com o intuito de veri?icér alguma polaridade. alguma se-
quéncia de indugio embridnica na ontogenia dos ovos. Nao foi ob-
cservada nenhuma diferenga no padr3o coridnico (Fig. 32c), mesmo
quando o ovo estava “"em formag¢do” no inicio do oviduto, muito em-—

bofa n3o tenha sido feito um acompanhamento detalhado deste de-

senvolvimento.
Subpadrdes do tipo "A"

Como visto anteriormente, o ovo tipo "A" possui um tipo
de célula (geralmente retangular) e as nervuras que saem da base
podem chegar ao topo ou n3o. Neste iltimo caso, uma célula penta-
gonal une as nervuras adjacentes Aquela que desapareceu, fundindo
duas colunas em uma s6. A partir de ent3o as células continuam

retangulares até o topo_}Figs. 20d-+ e 21a,d,e).
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A fus3o das nervuras longitudinais ocorre a partir da
sexta celula antes do topo ("anullus”), envolvendo de 10 a 60%
das nervuras longitudinais, conforme a espécie. As demais nervu-
fas longitudinais que saem da base chegam ao topo (cerca de 40 a
QLY.

Em Mechanitis polymnia e M. lysimnia (Fig. 20@a-c), ge-

ralmente ©90% das nerwvuras chegam ao topo. Nos ovos de Placidula

eyryanassa (Fig. 20d), Epityches eupompe (Fig. 2iay, Episcada

philoclea e E. clausina (Fig. 20¢e,f,), de 60 a 8@% das nervuras

longitudinais que saem da base chegam ao topo. Nos ovos de

Huyalenna pascua e Dircenna dero (Fig. 2id,e), das nervuras que
saem da base, 49 a S50% chegam ao topo.
No garupo externn, a porcentagem de nervuras longitudi-

nais que chegam ao topo & cerca de 90% em Anetia briarea e cerca

de &0 a B0% em Danaus e Lycorea (F@g. Pib,c). O subpadrio mais

primitivo sera considerado quando cerca de 90% das nervuras che-
garem ao topo, sendo o proximo da sequéncia um valor de 60 a B80%.
0 mais derivado serda quando 40 a 50% das nervuras chegarem ao to-
po, n3o observado em Dlanainae.

0 formato das células na regifio de transi¢3o proximo ao
topo do ovo pode continuar o mesmo da por¢cac mediana (celulas re-
tanngares, Figs. 20d-+, 24ia,d,e), ou tornar-se arredondado e pe-
quenao (Fig. 20a-c). Neste dltimo caso, pode haver de 2 a 3 séries

destas pequenas e arredondadas células, como em Mechanitis

lysimnia (Fig. EQC)VOM de 3 a 5 sévries, como em M. polymnia (Fig.

26a,b). A presenca de células do mesmo formato, presentes em

Danaus e Lycorea, seva considevrada plesiomorfia.
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Subpadr8es dos tipos "B" e "C"

Os ovos dos tipos "B" e "C" se caracterizam por possui-
rem célulaé retangulares na por¢3o mediana e células hexagonais
.no terco superior. Desta forma, as nervuras longitudinais destes
tipos de ovos nunca chegam até o topo.

0 alcance das.nervuras longitudinais, ou seja, ate que
altura as célulasyretangulares atingem antes de mudarem de forma,
varia entre as espécies estudadas. Algumas vezes as nervuras lon-
gitudina;s atingem até cerca de 50 a 70% da altura do ovo, da ba-
se para o topo, e em outras vézes elas chegam ate ﬁerca de 75 a
95% da altura do ovo. |

| A primeira situagSo, que € comum nO OVO tipo "B" (Figs.
21§, 2Pa-c, 23d,e), estd presente também em Tellervao (e provavel-

mente em Euploea e ldea), e cera considerada como estado primiti-~

vo. A segunda situa¢io, que € um alcance de 75 a 5% da\altura do
ovo (Figs. 28d-f, 23a-c,f), € comum no ovo tipo "C" e ndo ocorre
no grupo externo, serd considerada como estado derivado.

0 A&ngulo formado pela jung¢3o das nervuras das celulas
hexagonais pode ser arredondado ou reto. 0 4&ngulo arredondado
(Figs. 21§, 2Ra-c, 23f) é encontrado no grupo externo, e O reto
(Figs. 22d-f, 23a-e) niao.

0 disco celular das células hexagonais pode ser cOncavo
(Figs. 2if, 2Pa-c, 23d,e) (plesiomorfia — JTellervo) ou normal

(Figs. 22d-f, 23a-c,f).
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As nervuras das celulas hexagonais podem ser normais
(Figs. 21°F, f22a,b,d-f, 23a,d~f) (plesiomorfia - Tellervo), ou
elevadas, grossas (apomovrfia - Figs. 22c e 23b,c}.

A regigo de transigc3o para o "annulus’ pode ter uma sé-
rie de células hexagonais menores (Figs. 21f, 22d,f e 23a-c)
(plesiomorfia - JTellervo), ou uma série intermediaria e uma série
menor (apomorfia - Figs. 2Ra,b, 23f), ou ainda transicio sem cé-

"lulas definidas (Figs. 22c e 35a).
Outros padrdes
0s lepidopteros apresentam grande diversidade de pa-

dr&ese de escultura coridnica, e as Figuras 28 e 2% ilustram al-

guns destes padroes em outros grupos de borboletas e em algumas

mariposas.

0 corion pode ser ricamente ornamentado, possuindo pro-
jec8es, protuberancias ou cavidades (a}guns ilustrados nas Figu-—
ras 28a-c,f). Muito comum & O padrﬁo de ceélulas dispostas como

andares de um prédio, com as nervuras longitudinais e transver-—
sais formando células retangulares ou arvedondadas (Fig. 2%9d-¥).
Em outros ovos, o cdrion n3o possui padr3o de nervac8o (Fig. 28d,
e), sendo praticamente liso.

0 corion pode se apresentar com nervuras transversais e
longitudinais regulares, formando pequenas depressies entre elas
(Fig. 29c). Em mariposas € comum o padr3o de mosaico regular de

células com 5 a 8 lados (Figs. 2%9b e 37a,b). Ha ainda outros pa-
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dr8es, como por exemplo, os da Figura 2%a. Scott (198Bé) ;lustra'
com desenhos varios outros padries.

Os padrdes existentes em Ithomiinae e Danainae parecem
" n3o ocorrer em outros grupos, corroborando talvez os argumentos
para a monofilia destas duas subfamilias. Alguns ninfalideos
(Fig. 2%9d, por exemplo), entretanto; apresentam padrbes semelhan-
tes aos tipos "B"” e "C", embora sejam diferentes em outras carac-
teristicas, indicando ou que este padrio evoluiu mais de uma vez
em 'Ngmphalidae ou que ha convergéncia gquanto a este padrao geral

nesta familia.
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Figura 28. Ovos de outros grupos. (a) Biblis hyperia, 125%x; (b))
Duynamine mylitta, 180x; (c) Calycopis sp, 105x; (d) Papilio
scamander, 50x; (e) Hamadryas amphinome, 60x; (f) Hamadrdas
epinome, 100x. Nymphalinae: a, b, e, f; Lycaenidae: c;
Papilionidae: d.
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Figura 29. Ovos de outros grupos (continuagdo). (a) Brassolis
sophorae, 75x; (b) Hyalurea syma,100x; (c) n3o identificado
(planta de alimentag3o € JTournefortia paniculata,
Boraginaceae); (d) Heliconius ethilla narcaea, 90x; (e)
Actinote sp, 160x; (f) Anteos clorinde, 9@x. Brassolinae: 3;

mariposa: b, c; Nymphalinae: d, e; Pieridae: f.
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1 3.2 - Formato_e _tamanho relativo das ceélulas

Na porcio mediana do ovo, o disco celular sempre tem o
formato retangular, e & delimitado pelas paredes longitudinais e
pelas ‘paredes transversais. A distlncia entre estas paredes va-
ria, fornecendo diferentes graus de alongamento, no sentido
transversal (Fig. 30), do disco celular.

Esta relaclo entre o comprimento da parede longitudinal
e da parede transversal das células da porc3o mediana permite
distinguir duas relacBes principais entre as espécies estudadas.

Tellervo possui células retangulares normais, nio muito

alongadas, com a razio transversal/longitudinal entre 1.4 e 2, 0
que sera considerado plesiomorfia (Figs. 26d, 21if, 22a,b,f, 23).
0 estado derivado sera ceélulas alongadas transversalmente (razdo
maior que &) (Figs. 2@a-c,e,f, 21ia,d,e, 228c-e).

0 3ngulo formado pelas nervuras das células na porgao
mediana também varia, podendo ser quase reto ou levemente arre-
dondado (Figs. 31c, 32e), ou fortemente arredondado (Fig. 31a,b).
Este ultimo sera considerado plesiomorfia, estando presente em

Tellervo. Danaus e Lycorea apresentam este angulo ainda mais cur-—

vado (Figs. 21b,c e 3ia).

As células variam de tamanho no ovo, e a maior celula
pode estar proxima ao topo (padrdes A, B e C), ou na porgcdo me-
diana (padr3o A). A primeira alternativa, presente em JIellervo,

sevra considerado plesiomorfia.




(a? i i
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Figura 30. Relag8o entre as paredes transversal e a longitudinal
das células da porgio mediana. (a) 1.7, (b) 2.0, (c) 2.5, (d)
3.0.
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1.3.3 - Nervuras

A nervura longitudinal, que € bem nitida, geralmente e
um pouco malis espessa que a transversal (Figs. 31ib, 32e), mas

ela pode ser ainda mais espessa, uma caracteristica de Melinaea

ludovica (Fig. 22c¢). Lycorea e Danaus {(Figs. 21ib,c, 3i2) apre—
sentam a nervura longitudinal bem mais larga, estado que nio e

encontrado em Ithomiinae, exceto talvez em Tellervo.

A presenga de uma elevac3o na nervura longitudinal,
formando uma espeécie de carina, & uma exclusividade, neste estu-

do, de Hymlenna pascua e Dircenna dero (Figs. 2ie,d, 3ic), e nao

hda descrigio dos ovos das outras espécies destes dois géneros.
Nas espécies de outros grupos examinados também n3o0 se encontrou
carina como a acima, embora existam carinas bem mais conspicuas,

alaumas com ornamentacdes (ver Fig. 28b). Libytheana carinenta

(Libytheidae), provavel grupo irm3o de Nymphalidae (ver Fig. 12)
aparentemente as possui, conforme desenho simplificado de Scott
(1986). £ provavel que outvros ninfalideos tambeém possuam este
padrio. No caso dos itomineos, o estado mais simples seria com
nervura normal (plesiomorfié)f |

s hervuras transversais (por¢3o0 mediana), também s30
nit;das (Fig. 31b, por exemplo), mas algumas vezes elas podem ser
mal definidas, sendo pouco salientes em relagio ao disco celular
(Figs. 2ed, 22c, 31d). Este dltimo estado & considerado apomor-—
fia, pois n3ao se encontra no grupo irmao. Ainda considerando a
nervura transversal, ela geralmente é reta, lisa, mas pode apre-

centar-se tortuosa (Figs. 20e, 32e), uma autapomorfia de Episcada

e,

R



Figura 3i. Padr3o de células, de nervuras e do disco celular. (a)
Lycorea cleobaea, 350x; (b) Tithorea harmonia, 525x;
(c) Dircenna dera, 500x; (d) Placiduyla euryanassa, 1900x;
(e) Aeria olena, 2050x; () Epityches eupompe, 2000x.
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Figura 32. Padrdo do disco celular.

(b) Mechanitis polymnia, 1100x; (c) M.

oviduto;
1750x; ()

(d) Melinaea ludovica, 450x;
Danaus gilippus, 1700x.
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(a) Thyridia psidii, 2400x;

poluymnia, 1000x, ovo no
(e) Episcada philoclea,
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philoclea que muito provavelmente esta correlacionada com a pre-
senca de estrias no disco celular. | |

As nervuras podem apresentar uma textura lisa (Figs.
31§, 32a-c) ou semelhante a do disco celular (Fig. 3id), aspectos
encontrados em Tellervo e Lycorea e considerados plesiomdrficos.
Apomorfia seria a presenca de leves estrias lqngitudinais, for-
mandd canaliculos nas laterais ou no topo das nervuras (Figs.

31ie). Danaus gilippus apresenta nervuras com textura de aparéncia

mais porosa (Fig. 32%), aspecto ainda n3o encontrado em Ithomii-
nae.

Ds padrBes observados na ultraescultura das nervuras
podem ter variagfo populacional e individual. Estes padrdes podem
,_também sey um arte?éta, pois algumas vezes, em grandes aumentos,

o feixe de elétrons do MEV “queima” o material, danificando-o.

1.3.4 - Disco celular

0 disco celular pqde apresentar diferentes texturas,
desde praticamente liso ou com pequenos granulos esparsos (Fig.
Bid)} pacsando por diversos niveis de mosaicos de reentriancias
(Figs. 31e,f, 32a-c), de circunvolugles (Fig. 32d), até estrias
grossas ou finas (Fig. 32e,¥).

0 padrio de reentr3ncias & o mais comum, tanto em
Ithominae quanto em Danainae. As estrias grossas est3o presentes

em Episcada philoclea (Fig. 32e), enquanto que as finas estao

presentes em Danaus gilippus (Fig. 32f) da regilo de Campinas (na
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literatura consultada ndo consta este padrio, Kitching, 1985).

0 estado mais primitivo € aquele encontrado em JTellervo
e Lycorea (reentrincias leves, rasas, distribuidas igualmente,
com as Qbordas" grossas - ver Fig. 3ie), mas a série de transfor-
magao dos varios estados merece estudo mais detalhado. Este cara-
ter sera considerado como n3o ordenado, ou seja, nio serd assumi-
da nenhuma sequéncia de evolug¢io.

0 contato do disco celular com a nervura péde sey nor-
mal, direto, ao nivel inferior da nervura (Figs. 3ie), com o mes-
mo padr3o do disco celular. Algumas ou todas reentrancias podem
tornar-se alongadas, formando pequenas ligacOes do disco com a
nervura (Fig. 31f). Podem ocorrer ainda trabéculas de ligagzo,
que podem ser acentuadas (Fig. 32e) ou mais discretas (Fig. 32a).

0 contato mais simples, encontrado em Tellervo e Lycorea, sera

considerado plesiomorfia, e os demais estados, quanto mais com-
plexos, mais apomdrficos.

Eventualmente, o disco celular de algumas espécies
apresenta peculiaridades. Uma delas € a presen¢ca de placas de se-

crecdo oriundas da oviposi¢3o. Em Thyridia psidii (Fig. 33a,b),

elas s3ao eventuais em alguns ovos, com coloragio ferruginea e
pOsSsuUen aerépilos. Em alguns individuos de Lycorea, as placas to—
brem praticamente todas as celulas (Fig. Sia), e aquelas que nao
530 cobertas parecem defeituosas. Outra peculiaridade € a presen-—
¢a de pequenissimos granulos com formato de cone que aparecem de-
positados no topo de alguns ovos (Fig. 33d), provavelmente n3o
fazendo parte da estrutura coridnica. Sulcos ou ranhuras no diéco

celular das células hexagonais (Fig. 33c) sio frequentes, e o



Figura 33.

aquata,
lichyi
vezes),

Disco celular:
e desenhos.

?P30x%; (d)

placas

Thyridia psidii,
Fpiscada

de secre¢io, sulcos , deposigdes
(a) 230x, (b) 1800x; (c) Oleria
philoclea, 4400x%; (e) Ithomia

{(no oviduto),
2200x.

1000x;

(f) Dircenna dero (metalizado @2
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34. Padrio do carion e aerdpilos de outros lepidopteros.

Hyalurga syma, 1500x; (b) Dynamine myllita, S540x;
Brassolis sophorae, 9500x; (d) Anteos clorinde, 200 ;

Heliconius ethilla narcaea, 1800x; (f) Papilio scamander,
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mesmo nado se pode dizer dos intrigantes "desenhos” formados no
cdrion (Fig. 33e,f), cuja origem ainda n¥o foi esclarecida. Estes
fentmenos, com excegdo talvez das placas, nZo s30 citados na 1i-
teratura consultada.

Texturas do cdrion de alguns dos ovos das outras espé-

cies de lepiddpteros examinados estfo representadas na Figura 34.

1.3.5 - Aerdpilos

Muito pouco é conhecido sobre a permeabilidade do co-
rion, e em todas as espécies de Ithomiinae e Danainae examinadas
ele ¢& apgrentemente impermedvel, de fofma‘a impedir a perda de
.5gua éor evapora¢cao. Acredita-se que a maioria ou todas as trocas
gasosas ocorram via aerdpilos (Figs. 31b,e,f, 32b,c), que sio pe-
Quenos poros que ocorrem na intersec¢3o das nervuras longitudi-
nais e transversais, raramente sobre o disco celular, e que ‘se‘
comunicam com tubos respiratodrios, conectando a camada de gas ao
ar do ambiente.

Os aerdpilos distribuem-se por todo o ovo, com exce¢so
do topo, proximo a micrdpila. Geralmente encontram-se isolados,
possuindo formato circular, eliptico (Fig. Qie), ou raramente
alongado. 0 tamanho dos aerdpilos varia em torno de 1.2 m (1.2 x
16™3 mm). A textura da nervura na drea prdxima ao aerdpilo pode
ser lisa (Fig. 31f) ou salpiegada. Parece haver varia¢80 na popu-
lagSo e no individuo em vdrias caracteristicas dos aeropilos, e

seu uso como cardater filogenético requer maiores estudos.
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A Figura 34a,c,e,f ilustra os aeropilos de especies de
outras subfamilias. As suas estruturas variam, situando-se as ve-
zes acima de protuberidncias, e outras com uma espécie de colar

envolvendo o orificio.

1.3.6 - Topo do ovo = Regilo micropilar

No topo do ovo, geralmente em uma depressﬁo, encontra-
se a fegiﬁo micropilar, também conhecida como “annulug” (Fig.
35a). Esta regiﬁo possui 1 a 4'séfie§‘de células é6m$her9uras e
depressBes bem definidas, que circundam a "fovea centralis” (Fig.
35c), que € uma pequena darea em depresséo, geralmente com os la-
dos bem delineados. Nesta ﬁrea estdo os micrdpilos (ver setas nas
Figs. 35b,c), que s3o mindsculas aberturas que conduzem o esperma
para a parte interna do ovo. Estas aberturas micfbpilares sao de
dificil wvisualiza¢3o, mesmo com aumentos superiores a 5.000 ve-
zes, devido a sua localizaclo.

Em‘turno da "fovea centralis"” ha um grupo de células eﬁ
forma de ferradura ou de pétala (Fig. 35c). Esta série de celulas
é ;onhecida como "roseta’” ou ceélulas primarias (anel interno do
"annulus"). As demais séries s3o conhecidas como secunddrias e
terciarias. As celulas do "annulus’ caracterizam-se por possuivrem
as nervuras espessas ou elevadas, QEfalmente com prolongamentos
para o interior do disco celular, conhecidos como “espordes care-

nais".
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0 ’Formato da "fovea centralisf varia, podendo ser lo-
sangonal/arredondado/irregular (Fig. 35b), ou com formato trian-
gular (Figs. 35d,e). 0 primeiro tipo, presente em Danainae, &
considerado primitivo.

0 numero de células primarias (células da roseta) é ou-
fro atributo que wvaria entré aé espécies e também dentro da popu-
lag3o, més podem ser detectadas duas diferengas. Em algumas espé-
cies, o "annulus" pode possuir, geralmente, até 6 células prima-
rias (Figs. 35b, 3é6c-f), e em outras, ele pode conter 7 ou maié
destas células. Este dltimo estado estd presente em Tellervo,
Danaus (Fig. 35f) e Lycorea (Fig. Séa), além de alguns Ithomiinae
(Figs. 35d.,e, 3éb), e serd considerado plesiomorfia.

| 0 “annulus" podé ter em média 8 séries de células
(Figs. 35b,e, 3éc,d), incluindo as primdrias, e vraramente uma
unica série. Esta condigc80 é encontrada em Tellerva (plesiomor-
fia). Apomorfia seriam 3 séries (raramente 2 ou 4) (Figs. -35d,
3éb,e,¥), embora isto ocorra também em Danainae (Danaus e even-
tualmente Lﬂcbrea, por exemplo).

A espessura da parede (nervura) das células do
"annulus"” pode ser fina (Figs. 35b, 3é4b), média‘(Fig. 36c—-+) ou
grossa (Fig. 35e), sendo que a forma mediana é encontrada no gru-
Po externo. A parede desta nervura, no sentido oposto a fdvea,
pode ser um pouco mais elevada que o disco celula; (Figs. 35b,e,
36c), ou bem mais elevada, tendendo a formar uma cavidade entre a
nervura e o disco celular (Figsf 35¢c,d, 36b,e,?).‘é primeira con-
di¢3o, encontrada em JTellervo e Lycorea, & coﬁsiderada primitiva.

0 formato dests porg3o distal pode ser arredondado (Figs.



Figura 35. Regido micropilar ou "annulus”. Melinaea ludovica, (a)
topo do ovo, 18@x, (b)) "annulus', 1B0Ox; (c) roseta e "fovea
centralis’ de Methona themisto, 1870x; (d) M. themisto, 8350x;
{(e) Placidula epurdyanassa, 1000x; (f) Danaus plexippus, 130x.
As setas em (b) e (c) indicam os micropilos.
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Figura 36. Regido micropilar ou "annulus’™ (continua¢3o).
(a?’ Lycorea cleobaea, B850x; (b) Thyridia psidii, 1700x;
(c) Epityches eupompe; (d) Ithomia lichyi, 1900x; (e)

Prittwitzia hdmenaea, 15900x; (f) Pseudoscada erruca, 1000x.




36b,d-¥), estado encontrado em Tellervo e Lycorea, ou reto (Figs.

35b,d,e, 36b). Este dltimo formato e considerado apomadrfico.

Os es?orﬁes carenais (prolongamentos das paredes proxi-
mais das ceélulas - mais proximas a fovea) caracterizam-se pelo
tamanho e espessura. A espessura normal (Figs. 3Sb,d,e, 3éb,e) ¢

o estado mais primitivo (encontrado em Tellervo, Danaus (Fig.

35¢f) e Lycorea (Fig. 36a)), e a mais grossa (Figs. 3éc,d,f), é o
estado derivado. O tamanho, ou seja, o alcance do esporao sob o
disco celular, pode ser longo, indo afé quase a parede distal
(Fig. 35b,e), médio (Figs. 35d, 36c) ou curto (Fig. 3é6d-f). 0 es-

por3o de tamanho médioc & plesiomorfia (Tellerveo, Lycorea), o lon-—

go (Danaus) & o proximo da série de transformac3oc, e o mais apo-
VmérFico seria espordes curtos.

. Uma peculiaridade da regiio micropilar € que ela pode
conter um "corpo estranho” sobre algumas células primidrias e se-
cundarias. Este objeto, que s6 foi encontrado no ovo de Ithomia
lichyi, pode ser em forma de placa (Fig. 3éd) ou outros formatos
de aspecto afunilado.

Em mariposas (Fig. 37a-c), a roseta apresenta formato
mais regular. 0 padr3o da regifio micropilar nas outras espécies
de borboletas examinadas esta ilustrado nas Figuras 37d-+ e 38a-

d.
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Figura 37. Regido micropilar de outros lepiddpteros.
syma, 390x; (b)) mariposa nao identificada, planta é Prestonia
coalita (Apocynaceae), 530x; (c) mariposa n3o identificada,
planta € Tournefortia paniculata, 450x; (d) Brassolis

sophorae, 3500x; (e) Calycopis sp, 1820x; (f) Actinote sp,
1600x.

(a) Hyalurga



Figura 38. Regilo micropilar de outros lepidopteros (a-d) e base
do ovo em Ithomiinae (e, f). (a) Dione juno, 570x; (b)
Heliconius ethilla narcaea, 990x; (c) Dynamine mylitta, 1800x;

(d) Hamadryas epinome, 2000x. Proje¢Oes basais no ovo de

Thyridia psidii, (e) 200x, (f) 1000x.
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1.3.7 - Base do ovo

A base do ovo (aderéncia ao substrato) geralmente e li-
sa (plesiomorfia), mas pode conter placas de aderéncia ou ainda
projectes, que talvez funcionem como poros. Estas projecbes so

foram encontradas em ovos de Thyridia psidii (Fig. 38e,f). Em al-

gumas especies (Hypothyris sp, Oleria aquata), o pélo da planta,

que serve como substrato, pode ficar aderido & base do ovo.

1.4) Lista de caracteves

Os seguihtes caracteres foram utilizados na analise,
citando a sequéncia de transformag8o para codificagdo aditiva,

quando necessario:
Padr80 geral do ovo - Formato ~ Tamanho

(1) Razido comprimento/diﬁmetfc (em mm) (@ -) 1 e @ —->&)
@ - entre 1.20 e 1.70
-4 - maior ou igual que 1.71
2 - menor ou igual que 1.19
(2) Formato - topo
©@ -) curvado, arredondado

i -Y afunilado



3

(4)

(3

S (&)

(7)

(8)

29

Formato - base

@ - achatada ou arredondada (base do ovo com largura pouco
menor ou igual que porgao mediana).

4 - afunilada (largura da base bem menor que o didmetro)

Base — aderéncia ao substrato (¢ -) 1L e ¢ -) 2)

® -» lisa, normal

i -> com placas

2 -> com projecbes

Numero de nervuras longitudinais

® -> menor que 19

i -> entre 19 e 23

2 -) maior que 23

Ndmero de nervuras trahsversais

® -> menor que 17

1 -) entre 17 e 21

2 —-) maior que 21

Alcance das nervuras longitudinais’ (altura das celulas re-

tangulares - da base para o topo) (@ - 1 e @ —) 2)

@ -> até 50 a 75% da altura - tipo "B”

{ - de 95 a 100% (até o topo ou proximo ao topo) - tipo A"

2 -) de 75 a 95% da altura - tipo B P

Se padr3o "B" ou "“C" =) caracteres B 2 i1

Células hexagonais - jun¢3o das nervuras - dngulo formado
@ —-> arredondado

i -y reto
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(?) Células hexagbnais - concavidade do disco celular
® ~-)> cbncava .
i - normal
(10) Células hexagonais - nervuras
e - normais
1 =) nervuras elevadas, grossas
(11) Topo do ovo, transic3o para regido micropilar, com <células
hexagonais (& - 1 e @& =) 2)
/] -5 hexagonais grandes, 1 série células menores, regido
i1 -> hexagonais grandes, 1 série de células com tamanho in-
termedidrio, 1 série menor, regiao
2 -) hexagonais grandes, transic3o sem células definidas

Se padr8o "A" -) caracteres 12 e 13

(12) Porcentagem das nervuras longitudinais que chegam ao topo
(@& -1 -3 2)
o -y > 904
1 -> 60 - 804
2 —) 40 - 50%
(13) Topo do ovo, transigao para a regiao micropilar, sem hexago-
—Wnais (¢ -> 1 = 2)
® -> diminui¢80 gradual, sendo que as celulas continuam do
mesmo formato
1 -)> diminuic3o gradual, com 2 a 3 séries de células arre-
dondadas e pequenas

2 —-> idem ao i, porem com 3 a 5 séries
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(14) Posic¢3o da maior célula
@ -) proximo ao topo
1 -) por¢io mediana
(155 Nérvura longitudinal com carina elevada
© -> auséncia
i1 -> presenga
(16) Nerwvura transversal
¢ - reta

1 =) com invaginagOes
Porg8o mediana do ovo - cdlulas retangulares

17) Relagido entre o comprimento da parede longitudinal e a pare-
de transversal (raz¥o transversal/longitudinal)
¢ - entre 1.4 e 2 (retangular normal)
1 -> bem maior que 2 (retangular c/ transversal maior)
(18) Angulo formado pelas paredes longitudinais e transversais
g -> curQado / arredondado fortemente
i -> arredondado levemente
(19) Eleva¢io das nervuras (principalmente a transyersal);em re-
lag30 ao disco celular.
6 ~% nitidamente mais elevada
1 -5 pouco mais elevada que o disco celular
(20) Espessura da nervura longitudinal em relag3o a transversal
@ -) longitudinal pouco mais egpessa (aproxihadamente a mes-—
ma espessura)

i1 ~> longitudinal bem mais espessa, oOuUu mais espessa

P,



(21)

(22)

iea

Textura do disco celular (nio & considerada nenhuma sequén-
cia)d
® -> com reentrancias leves, rasas, distribuidas igualmente,

com as “bordas” das reentrancias grossas

{1 - como 0, com reentrancias quase superficiais e de dié-
metro bem menor

2 - reentriancias leves, rasas, distribuidas igualmente, com
bordas mais delgadas

3 -) como 2, mas com bordas mais elevadas (reent. mais
acentuadas, circulares, como fervaduras superpostas)

4 ~-) com estrias longitudinais, salientes, grossas, atra-
vessando o disco celular

5 -) padrio sinuoso, com circunvolugdes

6 —-) liso, com pequenos granulos esparsos

7 =) estrias finas

Contato do disco celular com as nervuras

(0 =Y 4 -2 -3 0u®d@ -1 -Yeeod->3

¢ - ao nivel inferior da nervura, com contato direto, o pa-
dr3o do disco celular continua o mesmo, € algumas reen-

tr8ncias podem ser alongadas

{ - como ©, com todas reentrancias alongadas proximo as

nervuras longitudinais, formando pequenas ligagoes
2 - como i, com trabéculas mais acentuadas

3 -~ com trabéculas grossas
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(23) Textura das nervuras
O -Y lisa ou mesma textura do disco
{ - com estrias longitudinais, formando canaliculos, nas

laterais ou no topo das nervuras
Regifo micropilar - "Annulus”

(P4) Fovea centralis - formato
@ - lesangonal, arredondado, outro
i =-> triangular
(25) Nimero de células da roseta (células primdrias)
@ -> geralmente maior que 7
1 - geralmenté menor ou igual a 6
(26) Série de células do “annulus’ (incluindo as primdrias)
@ - 2 em média (raramente 1)
1 - geralmente 3 (raramente 2 ou 4)
(27) Parede das células (0 ->1 e 0 ->2)
o -> médias
1 ~> grossas
2 -> finas
(88)’E5p0r6e5 carenais - espessura
@ - medio
1 -) grosso
(29) Esporbes carenais -~ tamanho (0 -> 1 e @0-) 2)
@ -> médio
1 -> longo

2 =) curto



(30) Parede da célula - sentido oposto a fdvea

(31)

(32)

@ -> pouco mais elevada

1 - elevaaa formando cavidade

Fofmato da célula - sentido oposto a fdvea
@ —-> arredondado

1 -> &ngulo agudo, reto

Presenga de placa sobre o "annulus”

® —-> ausente

1 -) presente

iea
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2 - RelagBes filogeneéticas em Ithomiinae

2.1) Baseadas em caracteres do ovo

A Tabela 8 traz os cddigos das tribos e espécies de
Ithomiinae <que serio usadas nhas discussBes. Na matriz wutilizada
na analise (PCM - ver Tab. 9), o sinal de interrogagdo ("?") sig-
nifica “N3o Comparado” (NC). Nos caracteres 8 a 13 & um NC 1dgi-
co, ou seja, nio se aplica devido a codifica¢do dos caracteres.
Na maioria dos caracteres de escultura coridnica do MEV (caracte-

res 21 a 32), faltam dados de Ithomia drymo, Ithomia agnosia,

Epicscada carciﬁia e Heterpsais edessa. Para esta udltima espécie
faltam também os dados quantitativos (raz8o comprimento/didmetro
e numero de nervuras longitudinais e transversais).

A Tabela ? mostra, abaixo das colunas dos caracteres, o
indice de consisténcia de cada carater (Kluge & Farris, 19469,
que traduz o nimero minimo possivel de passos para um determinado
cardter dividido pelo niumero real de passos (mudangas) deste ca-
rater na arvore. Este indice varia de @ a i1, e o valor 1 indica
que ‘o carater evoluiu uma sd vez na arvore. Caracteres com indi-
ces pequenos z8n mais homopldsicos, mas um indice acima de ©.3 é
considerado satisfatorio (J. S. Moure, com. pessoal).

As apomorfias (ver Tab. 2 e a lista de caractereé do
item III.1.4) que definem os grupamentos monofiléticos estlo re-
presentadas né drvore filogendtica da Figura 39. Nesta arvore, o
tamanho de um ramo & desenhado proporcionalmente ao numero de ca-

racteres que mudarvam de estado neste ramo. A arvore da Figura 40
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Hyp—-eguc
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Ith-1lic
Ith-dry
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Género novo lonera
Uelamysta cruxifera
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I CLeratinia neso

I Ceratinia tutia

I Ceratiscada canaria
I Prittwitzia huymenaea
% Episcada clausina
I

I

I

Episcada carcinia
Episcada philoclea
Pteronymia carlia
Feronymia latilla

I

I Godyris zavaleta

I Peeudoscada erruca
I Greta andromica
I

I

I

I

Mcclunaoia salonina
Hyppoleria adasa
Heterocals edessa

com os respectivos cddigos.
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6 idéntica & da Figura 39, mas desenhada de forma a mostrar ape-
nas: o padr3o de ramificac3o, sem informac3o sobre os caracteres
que sofreram mddancas. Todas as arvores filogenéticas deste tra-
balho ser3oc apresentadas no formato da Figura 4@, por mot ivos de
simplicidade de compara¢do e facilidade de visualizac¢8o.

Dos céracteres utilizados, os mais homopldsicos (i.c. <«
©.30), considerando as arvores das Figuras 39 e 4@, foram S5, 7,
17, 25, 26, 28, 29 e 30, e os menos (i.c. = 1.0) foram 2, 4, B,
i2, 13, 14, 15, 16, 20, 31 e 32. Ha indicios de que pode haver
variac3o populacional nos caracteres 3, 17; 23 e 32, devido tal-
vez a aspectos mecanicos do ato de oviposi¢3o.

Ais analises do programa PAUPlgeréram 992 arvores (Tab.
19), sendo 756 igualmente parcimoniosas, com O tamanho de 118
pass0s, a maioria, provavelmente, com topologias similares. Foram
geradas arvores de consenso para 0s conjuntos de arvores de menor
tamanho de cada sequéncia de adi¢So, mantendo-se o maior numero
de drvores na memdria (54 arvores de CLOSEST/25, 18 de SIMPLE/25,
18 de ROOTLESS/15 e 54 de ASIS/25), resultando em 4 drvores de
consenso, com duas topologias diferentes. A Figura 4¢ mostra a
srvore de CLOSEST e ASIS, e a Figura 41 a arvore de consenso de
SIMPLE e ROOTLESS. A Figura 4@ representa também a arvore de con-
senso geral, quando todas as arvores dos 4 conjuntos citados aci-
ma (144 drvores) sio reunidas em um Unico arquivo de entrada para
o programa CONTREE.

As Figuras 42, 43 e 44 ilustram algumas das érvbres ge-
radas pelo programa Hennig86. As Figuras 42 e 43 trazem 2 das 31

arvores de menor tamanhq_geradas e a Figura 44 traz a arvore de
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Tabela 10. Matriz PCM. CombinacOes de HOLD‘e ADDSEQ na andalise do

PAUP . Tamanho das arvores e numero de arvores encontradas en-

tre

parcimoniosas

parénteses.

(%) com 112 passos.

de 8 h 30 min.

i@
i5
20

25

- —— -

CLOSEST

¥ 112
* 112
¥ 112
® 112
#* 112

® 112

(18)
(54)
(54)
(545
(34)

(54>

Encontradas 992 arvores,

ADDSEQ

SIMPLE

¥ 112
¥ 112
* 112
¥ fi2
* 112

¥ 119

(18)

(18)

(18>

(18>

(18>

(18)

sendo 796 igualmente

0 tempo de processamento foi

ROOTLESS

ASIS
112 (54) 114 (100)
iig (54 ¥ 112 (54)
112 (54) 114 (1e®)
i1e2 18) ¥ 1i2 (54)
113 (18> # 112 (54)
113 (18) ¥ 112 (54)




i

L
et
[ ]
-t
g

o
(r

(LY)
>

Y
(=]

et
LA]
i
>
[

IX

IX

IIX

IIX

r'6'2 IIX
IIX

IX

g'g'2 1IX
X

g2'6'e X
e IlIn
1'e IIn
Y I1
'V III
2 E'T N
In

EE T In
In

£°€E' 1T nl
T'eE'Y I

INS - dni

UlU~dRH

2T{-Y431
4e3-123
T4c-1d3
e[>-19d3
apa-3aH
epe-dhH
[es-22}
A43-3sd
A®I-33d
WARY-T2d
sed-eRH
iap-d1qg
dna-1d3
nbe-3alQg
210-43y
9Y3-39
pni-isu
Tsd-fyj
SA1-D3
{od-23y
ina-eld
de4y-311

10zZ-13}

o~

rd
lli

-.,-n
f .f

.!.JJ e
-2. ., ...... 0

-..u- -«-- -u-v- e-- -u.\-\
. ", s ", O »
T o
-.r- -, ...J-.. -.” T
N s N -4' -uc o luc

Figura 490.

Tama-

de consenso.

.

arvore

analise do PAUP,

Matriz PCHM,

de 112 passos, sequencias CLOSEST e ASIS.

e

nho



jia

IIX
IIX
IIX
IIX
IX
IX

IIIn
X1
XI
XI

IIn
II
I1I

In
In
In
ni

st L BT L,

UTU~dARH =

tln' Nili.
US {183 w h e,
- X, “,
_ N vn( ..u.. ..m..
423-Td3 e, ", "y,
. . M
..“c- -n..a "1, "
THd-Td3 & Tm e,
A S *»,
) _.... .f.. ...n )
e[3-1d3 - S
01- -.-u
S
apa-33H ™, ",
", .
SPE-ARH R, e
1es-20W GRS
.u.._. _.......
-l
ddB-85d o ",
- o
o8 o
ae3-334g . A
10" & -
lllﬂ 'Iﬂl‘ “'l-l‘
WAY—TAd o
I- -'
sed-eRH o o
..“‘ -~
sap-d1g T 7
l-
dna-1d3 r
I-..
ube-y4yj3I #J E%
. 5 p
]
R4p~-Y431 E:ﬁ\k
-v-.. -—)s
ST{-431 T
rd
o
nbe~-310 °
a10-43y ~,
“,
BYI-3BW W, M
S
“»
PNL-13W ™, ,f... -,
s, Y %
b
15d~HA W LY
t H1 . ...,... o
-! £ t- -

SRL-23W %, ™ ™

PR, .
[od-dap * a
- a..\\x..

Ana-eld < o
o2
meuﬁa.......

-u-
102-13}) &

N \
», 8
..f- 'y .
"
%,
-" l-l
s, ‘3
. “y
b
'-l -'(
I'I I"
3

de consenso. Tama-

arvaore

s

analise do PAUPR,

Matriz PCM,
de 112 passos,

Figura 41.

sequéncias

e

nho

SIMPLE e ROOTLESS.



143

IIX
IIX
IIX
IIX
IX
IX

IX
IX
IX
ITIN
XI
X1
XI

In
NI
In
In
IIn
ITIN
I11In
I11
I

II

epe-drH
1®S-~-D23Y
A43-35d
apa-31aH
WAY-TAd
4Ae2-313d
sed-BRH

43p-41(

B1D-1d3
4EBD-Td3
T4d-1d3
dna-14d3
ue-y4yj3r1
Rap-43I
3T1-Y31I
ual-tiejd
pni-iay
Isd-hyl
ana-eld
SAR1-23Y
16d-33}
nbe-31Q
IN3-dfRH
Utu~-dRH
3y3)-3au
4eyYy-3T]1
3[0-43Y

10z-13]

A
AN
A
>
b p
S e

L.....-\. ..-\..\... P n.-«
R e
\\. - o - .\..H. s
X
P & rd
" \ . \x xux
o~ o \\Eﬁ &\J\\\
& g
+ snn\5 ﬂuwa
- ol
- oo
N
el
- m\xx

de

.

arvores

uma das 31

andalise do HennigB6,

Matriz PCH,

Figura 42.

menor tamanho (118 passos) geradas pelo comando bb¥%.



ii4

11X
IIX
IIX
IIX
IX
IX
X

X
IX
IX
IX
IIIn

XI
XI

- XI

IIn
IIIn
ITIA

In
Iin
NI

In

III
Il

epe-dhH
4d3-35d
1es-23}
apa-3}3H
why-14d
2e2-33d
sed-ghH
4ap-A1(
e{J3-1d3
4e3-1d3
14d-1d3
dna-1d3
uag-1ej
uBe-Y43]I
Rap-Y43I

511-431

nbe-31Q

ana-dAH

uiu-dRH
SR1-23W
10d=233}
ina-eld
1sd-RY]
PNL-18K
dey-31]
ay3y-3al

310-43Y

. "
X

", -~ o 5

"y -
e
S

~ \\\

-”....n-. -~ \.\\.\.1

-~ -..\-n-.-,.- -.\-...- .\_\.-

. o

P

outra das 31 arvoares

analise do HennigBé,

Matriz PCM,
de menor tamanho (11B passos) geradas pelo comando bb¥.

Figura 43.



115

IIX
IIX
IIX
IIX
IX
IX

IX
IX
IX
IIIn

In
Iin
nl
In

X1I
X1
XI

I1In
ITIA

IIn

S III

II

epe-dfRy
1ES~32)
4iB3-3%d
3pa-313H
WRY-TAd
Je3-a3d

sed-BRH

Sa3p-a1(

e{3-1d3
4e3-1d3
T4yd-1d3
dna-1d3
SAR{-33}
10d-23}
ina-eld
1sd-RYlL
pni~13u

ube-y31

RAD-Y3T

2T1-Y43I
uap-1eJ
Jna-dRH
UTU~dRKH
nbe-alQ
343-313l
ajo-aay
dey-31)

reyw 1531

-'l-uuu.-\- e p «-\-\.\.\ -\.- -n\-l- \xu..

P .xxxxx

.1-\ i \ ntux \\. x-\\ 4 \.\\
A

A
Ay

-~ - ’
e

- .\-.\ \\.\-

v .-.\.&...\-

arvore de consensa

analise do Hennig8é6,
31 drvores de menor tamanho (118 passos) geradas pelo co-

mando bb*.

Matriz PCM,

Figura 44.

das



iié

consenso. As arvores geradas pelo Hennig8é s3o de maior tamanho
(1i8) do que as do PAUP (112), e com um indice de consisténéia
(Kluge & Farris, 196%9) menor (.41 no HennigB86 e .44 no PAUP).
Provaveimente, 4estas di?erencaé 3o devidas aos algoritmos ou
pressupostos wutilizados em cada prograﬁa, embora o manual do
HennigB86&, ao contrario do PAUP, n8o explicite claramente os met o-
dos.

Em todos as arvores analisadas (Figs. 40—44); as tribos
VI (Mechanitini), VIII (Napeogenini), X (Dircennini) e XI (tribo
nova) mostraram-se polifiléticas. Na tribo VI, Mechanitis tem um
aﬁcestral comum compartilhado com Placidula e n3o compartilhado
por Thyridia. |

Na tribo VIII, Epituyches e Hypothyris ndo s3o0 monofilé-

ticos. Egitﬁcheé agrupa-se com 0s membros de Dircennini (exceto
Callithomial, nova tribo (XI) e Godyridini (XII), sendo o membro

mais primitivo deste grupo. Hypothuyris separa-—se antes do grupo
composto por Oleriini (VIIY, Ithomiini (IX), Dircennini (X) e no-
va tribo (XI). Dois dos trés diagramas de consenso (Figs. 41 e

44) colocam o género Hypothyris como parafiletico.

Callithomia lenea nio esta proxima dos outros
Dircennini (Dircenna e Hyalenna), Jjuntando-se com Ithomia (Figs.
40, 42, 43 e 44) ou Ficando‘para?ilética com Hypothyris e com ©

grupo que une as tribos VII, VIII, IX, X, XI e XII (Fig. 41) .

Com rela¢cso a tribo nova (XI) composta, na matriz PCM,

por Prittwitzia, Episcada e Pteronymia, Pri e Pte s3o monofiléti-

cas entre si e fazem parte do grupo monofilético da tribo XII,

enauanto que Episcada ¢ parafiletica em relac3o ao grupo formado




117

por Dir—-der/Hya-pas + Pri-hym/Pte-car/Pse-err/Mcc-sal/Hyp~

ada/Het—ede.
Tendéncias gerais

Como tendéncia geral pode-se identificar dois grupos
distintos (exceto na Fig. 42). 0 primeiro, que pode ser mono ou
parafilético, é composto pelos membros das tribos I a VI, e o se-
- gundo, méis avancado e provavelmente monofilético, redne as tri-
bos' VII a XII. Os subgrupos monofiléticos de cada um destes gru-
Pos, bem como seus codigos que ser3o usados daqui para a frente,
encontram—-se resumidos na Tabela 1i. A andlise das apomorfias foi
. feita levando-se emAconsidéracgo a arvore da Figura 39 e a lista
de caracteres da Tabela 2 e do item I1I1.1.4.

0 ancestral hipotético compartilhado pelo grupo 1 mas
ndoc pelo grupo 2 é definido pelas apomorfias 11 e 23, e o nodo do
grupo @2 caracteriza-se pelas apomorfias 8 e 18.‘Na Figura 42, o
grupo 2.3 seria monofiletico com o 1.3, e na Figura 44, 1.3 seria
monofiletico (ou para?iléti;o) com 2.4 e 2.35. De maneira geral,
as Figuras 40 e 43 parecem refletir melhor as relacdes filogené-
ticas dos ovos de Ithomiinae, e o grupo 1 pode n3o ser monofilé-
tica como um todo, mas provavelmente n3o se mistura com o grupo
2. No grupo 1, o mais primitivo seria Tit-har, Aer-ole ou Met -
the, e no grupo 2 seria Hyp-nin/euc ou eventualmente Ole-aqu.

Por motivos de compara¢io, foi realiéada uma analise de
agrupamento fenético usando o método UPGMA e o0s coeficientes de

correla¢do de Pearson e os de distfdncias taxonOmica média, eucli-
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Tabela 11. GBrupos e subgrupos monofiléticos de Ithomiinae, levan-
do—-se em consideracao os atributos do ovo, com as respectivas

.apomorfias. Ver Figuras 39 a 44.

e T e e

Subgrupos Tribos Espécies Apomorfias
1.1 II fher-ole 2?
1.2 I1X Met-the 5,24,25,26,30
1.3.1 I Tit-har 11,28
1.3.82 Y Mel-lud 1¢,11,17,19,20
1.3.3 IV e VI Pla,Thy e Mec 3,4,6,7,9,21,22,25
Thy 4,5,7,26,29,30
Pla,Mec 2,14,24,27
Pla 19,211,282
Mec 1,12,13,17,18,25
2.1 VII Dle-aqu 7
2.2 VIII Hyp-nin/euc 21,27,28
2.3 IX e X Cal-len e Ith 2?
2.3.1 IX Ith 5.7,32
2.3.2 X Cal 7,17
2.4 VIII Epi-eup S
2.5.1 XI Epi-cla/phi/car 3,5,6,16,21,22
2.5.2 X Dir e Hya 6,15,21,22,30
2.5.3 X1 Pri e Pte 1,95,6
2.5.4 XII Pse,Mcec,Hyp, Het 7,10,17,23,28,29

—————o—— — W 7 1= 7 Biols S o " W - Wi nn S G S W MR TS R . e A M. i S Yo Wt o e e S A . T - — - SR W W S
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diana e Manhattan (Sneath & Sokal, 1973). 0 coeficiente de dis-
tdncia Manhattan (ver fenograma da Fig. 45) foi o Unico que apre-
sentou resultado razoavelmente de acordo com os supostos grupos
de padr3o coridnico (i1.1/1.2/1.3.1/2.2, 2.1/2.3/2.4/2.5, 1.3.3-
Thy e 1.3.2/1.3.3). 0 método UPGMA é considerado pelos feneticis-
tas como um eficiente estimaddr da filogenia de um grupo (Sokal,

1986, Sokal et al., 1984).

2.2 - Utilizando outros conjuntos de dados

2.2.14 — Matriz KBPCHM

Esta matriz & oriunda da jung¢3o dos 32 caracteres do
ovo da matriz PCM com os 81 caracteres da matriz KBi1 (90 menos o0s
? do ovo), com os 2B taxa deste estudo (ver Tab. 4).

A Tabela 12 traz as informagOes sobre as 911 arvores
geradas pelo PAUP, sendo 27 destas igualmente parcimoniosas (ta-
manho = 541, i.c. = ©.351) . As 9 arvores de consenso (para as
combina¢cOes mais parcimoniosas de ADDSEQ e HOLD, ver Tabela 11)
foram exatamente iguais, e a arvore esta representado na Figura

446 . As Figuras 47 e 48 mostram as arvores de consenso resultantes

i

da analise do Hennig86 (tamanho 569 .
Considerando as especies estudadas, as tribos Napeoge-
nini (VIII), Ithomiini (IX) e a tribo nova (XI) s3o polifiléticas

nas Figuras 46, 47 e 48, e a tribo Godyridini (XII) é polifileti-

ca na Figura 46. 0 grupo 2 (ver Tab. 7) continua monofilético,
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assim como os subgrupos 2.2 e 2.5. Os subgrupos 2.1, 2.3 e 2.4
s30 monofiléticos em separado na Figura 46 e monofiléticos entre
eles nas Figuraé 47 e 48.

0 grande, monofilético e derivado grupo 2.5 pode apre-
sentar diferentes tendéncias. Os subgrupos 2.5.1 e 2.5.4 podem
estar separadoé, sendo 2.5.3 parafiléticos entre si e em relagdo
aoc 2.5.2 (Fig. 46). As Figuras 47 e 48 indicam que os subgrupos
2.5.1 e 2.5.2 podem ser monofiléticos, assim coho oé 2.5.3 e
2.5.4. 0 grupo 2.2 pode ser o mais primitivo (Fig. 47), ou se si-
tuar antes de 2.5 e depois de 2.3 (Figs. 46 e 48).

0 grupo 1 seria artificial (parafilético nas Figs. 47 e
48 e polifilético na Fig. 46), uma tendéncia ja esbogada nas ana-
lises da matriz PCM (Figs. 42 e 44). 0 grupo mais primitivo, con-
siderando as eséécies examinadas, agora seria Mel-lud (tfibo vr,
que pode ser parafilético em relagdo ao resto do grupo 1 e também
ao grupo 2 (Fig. 446) ou n3o (Figs. 47 e 48). Depois viriam‘ Tit~-
har, Aer—ole, Met/Pla e Thy/Mec, todos parafiléticos.

Comparando-se com os cladogramas da matriz PCM, o grupo
1.3 ¢é politilético; Pla-eur (1.3.3) estd mais proximo de Met-the
(1.2), e eles podem ser monofiléticos (Figs. 47 e 48) ou parafi-
léticos (Fig. 46). Tit-har (1.3.1) e Mel-lud (1.3.2) também sai-
riam deste grupo, e os uUnicos membros monofiléticos do grupo 1.3
seriam Thy e Mec (4.3.3), que s3o os membros da tribo VI

(Mechanitini).
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12. Matriz KBPCM. Combinacdes de HOLD e ADDSEQ na andlise

PAUP. Tamanho das arvores e numero de arvores encontradas

Encontradas 911 arvores,

sendo 27 igualmente

parcimoniosas (¥) com 541 passos. 0 tempo de processamento foi

de 21 h 390 min.

10

15

20

25

CLOSEST.

ROOTLESS

ASIS

543

® D41

® 541

® 541

* 541

¥ 9541

(6)

(3)

(33

(N

(33

(3

ADDSEQ
SIMPLE
* 541 (3)  »
543 (6)
543 (&) %
543 (6)
544 (100)
543 (100) *

541

5950

541

543

543

541

(3>

48)

(10>

(&)

(63

(3>

544 (100)
544 (100)
544 (100)
543 (100)
543 (100)

543 (100
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2.2.2 - Matriz KB1

A Tabela i3 traz a matriz utilizada nas analises, e a

Tabela 14 contém as informa¢cOes sobre as 340 drvores geradas pelo

PAUP, sendo 153 igualmente parcimoniosas (tamanho = 758 passos,
i.c. = ¢.218), e a arvore de consenso resultante estd na Figura
49, Esta arvore € a3 que mais se assemelha as tribos assumidas

neste trabalho, pois foi a partir de uma matriz e de uma anadlise
semelhantes a estas que se originou o arranjo das tribos em Browﬁ
1983, 1987 e Brown & Henriques, no prelo.

fs tribos Methonini (III) e IV (nova, Pla-eur) s3o pa-
rafiléticas (embora em algumas anéliseslelés tenham aparecido co-
'-.mo monofiléticas). As tribos Oleriini (VII), Napeégenini (VIII) e
Ithomiini (IX) formam um grupo monofilético. Outro grupo mono?i—
lético €& formado pelas tribos Dircennini ;(X), nova (XI) e
Godyridini (XII), e as tribos X e XI est3o mais prdximas entre si
do que em relaglio a XII. A tribo XII € a uUnica que possui um mem-—
bro polifiletico (Bod-zav). A tribo nova composta por Ath-cle e
presente apenas na matriz KBi, que serda chamada de V', & monofi-
lética com a tribo V (Melinaeini).

0 grupo 1 (Tab. 11) reflete a mesma tendéncia de algu-
mas arvores das matrizes PCM e KBPCM (comparar Figs. 46 e 495,
sendo agora a tribo Tithoreini (I) a mais primitiva, seguida pelo
grupa monofilético formado por V e VU'. Todas as outras tribos de
Ithomiinae seriam parafiléticas'com VeV': as tribos II, III, IV
e VI, mais as tribos do grupo 2, compartilhém um ancestral n8o

compartilhado pelas tribos I, U e U°. A tribo Mechanitini (VI)
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Tabela 14. Matriz KBi. Combinag®es de HOLD e ADDSEQ na analise do

PAUP .

tre

Tamanho das arvores e numero de arvores encontradas en-

parénteses.

Encontradas 36@ arvores,

sendo 1535 igualmente

parcimoniosas (¥) com 738 passos. 0 tempo de processamento foi

ADDSEQ
SIMPLE RODTLESS ASIS
¥ 758 (1) 772 (9) 763 (&)
760 (8) 759 (16> ¥ 758 (22)
759 (9) 759 (10) ¥ 758 (10>
769 (23 759 (1e) ® 758 (22)
760 (2) 759 (19) ¥ 758 (1¢)
¥ 758 (22) x 738 (22) ¥ 758 (22)

de 45 h.

H

0

L CLOSEST
D

1 761 (42

S 762 (25)
10 762 (23)
iS5 762 (23)
20 762 (25)
29 762 (23)
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i3

seria a mais avancada do grupo 1.

0 grupo 2 continua monofilético, com 3 subgrupos dis~‘
tintos. O mais primitivo € formado pelos grupos 2.1, 2.2, 2.4 e.
2.3.14 (tribos VII, VIII e IX), o intermedidario pelos grupos
2.5.4, 2.5.2, 2.5.3, 2.3.2 e God-zav, e 0 grupo mais avangado &
compaosto por 2.5.4 (membros dathiQD XII exceto God-zav).

fAs Figuras 5@ e 51 trazem as drvores de consenso gera-
das pelp HennigB&6. As tribos I a V s3o monofiléticas, e a tribo
VI passa a fazer pafte do grupo 2. A tribo mais primitiva seria a
II, depois viriam V°, III, IV, V (parafilética) e I. No grupo 2,
nenhuma tribo € monofilética, exceto a VI na Figura 50 (e & tam-—

bém a mais avangada). 0 membro mais primitivo do grupo 2 seria a

. espécie canilla (Nov-can , tribo VII), depois viriam as tribaos

VIII, X, XI, XII (God-zav), VII, IX, XI, VIII, XII e VI (ou VI e
XII).

f posigdo da tribo Mechanitini (VI) nas Figuras 50 e 51
é aparentemente estranha, uma vez que em todas as 8 arvores quei
foram wutilizadas para o consenso da Figura 50 (as 177 drvores da
Fig. 51 ndo foram examinadas) esta tribo estava na posic30 espe-
rada (mais avangada do grupo 1). A Figura 52 traz uma destas B8
éryores, onde se percebe que os padr8es de aninhamentos sio seme-
lhantes aos discutidos nas Figu%as 40 a 49. QDutro exehplo da dis-
crepancia da drvore de consenso coh as arvores de entrada & for-
necido pelas tribos V e V', que sempre eram mono ou parafiléticas

e, no consenso, apareceram separadas.



-

e e D

D e D D D e et
R U I VYo Wl w B« - L WO )
Oe<re £33 NI W d @
N O U« U Crm U O L &
4 [ I T I [ | 1 i i i
— L o Mo NN o4 o
@ W4 U e 3 U e e et ot
- aCCXXo WX O -
¥, L A kY *
'»‘..".‘% \ oo y

n

Figura 50.
Tamanho é de 779 passos (B arvores de mh¥*).

=
[ N

o B B e B o}

DD X XX
Qe CC
@ 3 33 0 W -
u Qe U
[ R A T A TR B |
Do Q0 D> e
oOamMmmnoOomww
ZWZITZOD
L}

.._". \

Matriz KBi,

ot
L e ] S B I
: [V e S N L R o B e N
MM N INNDD HH XN XXX DDDD
L nE @D 4 BEoC L CWee ©CC U
M RN~ @O oOY Nome@mMMMy3 o g3
T oL UNOUG uUMU—UGCw UX C.0
| S T T T T N | TR T T T T A S O S B
PO APRURFE SO T LI VR oA VI L SRS S wa o
e U N e I N R WRNE Sy VR T R R sy e ) R )
QoL Wwo Lo X?HG.Q(JL)U(KC)I xI
§ .'\ 5 o Yo" - e Tw | % twm V!
. - - e - = L L )
\."\\a'l\ ";' " o had
W s‘\-‘ i .
Yo i | t
' \ . ;
| f
! | I,

analise do HennigBé,

et

.
e,
-,
e,
..
-~

arvore de

P e
[ e e ]
XX X X X
©T L U= rd
< - v U .
W U wn a
| I T i
[sVIN i TS S W R ¢ §
Lowyun
o X I
.- .-. ’l' ... .'I
S .-.:h} S
v
I
l"
l'.
l'.
’
! I"

consenso.

Thy-psi VI

J
s

Sca~zib VI

Sai-ros VI
For-oli VI

Mec-pol VI
Marwtue UT



Tel~-zo1

per-ole II

,

Met-the 111
Pla-eur IV
Eut~-hyp V
Mel-lud V

Figura 51.
Tamanho

Elz-pav 1
Tit-har 1
Tit~-tar I

Thy-psi VI

Nov—~can VII

Epi-eup VIII

Rho-can VIII

Bar-xan VIII

Nap-sul VIII

Hya-oul VIII

Yel-cru X
Dir-der X

Pri-hym XI

Epi-cla XI

God-zav XII
Hyp-egr VII
Ole-ast VII

Hyp-nin VIII

Hup-euc VIII
Mir-cym IX

Ith-agn IX

—e

Pte-car XI

Pte-~lat XI

Cer-can XI

Cer~nes XI

Cer-tut XI

Sca-zib VI

W
n

bt bt b b
> D> D
n o=~ N
0O~ O N
. O o r—
[ S B
- Uu
m O U W
nuw T X
T
" f
b
g
IJ.'
~

@atriz KB1, anélisé do HennigBé, arvore de consenso.
& de 779 passos (177 arvores de bb¥) .

Gre~-and XII
Pege~-err XII

Het-ede

XII

Mcc-sal XII

Huyp-ada XILI



™
)l

ITIN
I1In
ITIN
ITIA
IIIn
ITIn
IIIn

Iln

IIn
Iin

ual-1ed
Uuoi|-A0ON
sed-eAH
4a8p-A1(
jel-23id
4e3-33d
B{D-1d3
why-14d
IN}-da)
sauU-43)
ued-u1a3]
nad-13p
ARZ-DOG
epe-dhy
1BS5-20W
apa~ 33y
118854
pue-3autg
ube-y43I
WAR3-ATW
IN3-—-dhRH
UTU-dRH
Ued-0Yy
UBX~J1Eq
[NoO-~-BRH
[ns—~deN
dna-1d3
15e-310
ABa~dRH
UBI-AON
SR1-28
10d-23W
T10-404
S0u1-1eg
qiz-edg
1s5d-RY]
Ana-eld
ERREREEIN
=R oY1
eld-A10
pni-13Kk
dRYy-3n3
al1a3-Y43g
Je3-3T4
4eY-3T]
Aed-Z 13

-.\..A-

-~ . o -~ L

- i & o
o ‘q\ o* Ry

~ & & L o Ry

ey \_\. Y
s s o
v\lii o -t-n-

..-- u-'\-
oAt

., -b-- o

RS . o
- s, cnc oot
S e
s \-.-.-.-
e ra -

Fa

. -

v
Sou e
o

de

*

arvores

lise do HennigB864. Uma das 8

I3

ana

Matriz KB1,
igual tamanho (779 passos) geradas pelo comando mh ¥ .

Figura 52.



134

2.2.3 - Matriz KB2

Esta matriz & igual a matriz KBi, porém com apenas 05

taxa que coincidem com a matriz PCM (24 taxa por 99 caracteres).

A Tabela 15 traz as informacBdes sobre as é1 arvores encontradas
pelo PAUP, sendo que 13 combinacBes de ADDSEQ e HOLD produziram
45 arvores de igual tamanho (469 passos), e a Figura 353 represen-
ta a drvore de consenso.

0 grupo i comporta-se da mesma maneira que na andlise
KBPCM (ver Fig. 46). No grupo 2, que também € monofilético, a
tribo VIII (2.4 e 2.2) torna—se monofilética, o grupo 2.3 € poli-

filético, e o grupo 2.5 continua coeso e formando dois subgrupos:

. 2.5.1/2.5.2/2.5.3 e 2.5.4.

0 diagrama de consenso de HennigBé6 (Fig. 54) também as-—
semelha—se aos similares da matriz KBPCHM (Figs. 47 e 48). s tri-
bos WVIII, IX, X e XI nEo sS850 monofiléticas, assim como © grupo

2.5.3 também n30 & monofilético.

2.2.4 - Matriz KB3

Matriz igual a KB2, porém contendo apenas os 9 caracte-
res do ovo da matriz original KBi. Todas as combina¢Oes testadas
no PAUP deram o mesmo numero de érvéres e com o mesmo tamanho (146
passns), com um total de 2400 drvores. A arvore de consenso esta
representada na Figura 55.

Nesta andlise houve uma considerévél mistura nas tri-

bos, sendo que membros das tribos VI, VIII, XI e XII s30 coloca-
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Tabela 15. Matriz KB2. Combinacdes de HOLD é ADDSEG na analise do

PAUP .

“tre

parcimoniosas

Tamanho das 3rvores e numero de arvores encontradas en-

parénteses.

Encontradas 61 arvores,

(%)Y com 469 passos.

de 2 h 40 min.

10

15

29

295

sendo 435

igualmente

0 tempo de processamento foi

CLOSEST

¥ 469

# 469

® 469

* 469

¥ 469

* 469

(3

(3

(3

(3

(3

(3

ADDSEQ
SIMPLE
472 (1)
¥ 433 (3) *
472 (3) ¥
472 (1)
472 (1) *
472 (1)

ROOTLESS ASIS
471 (2) 470 (7)
469 (3) * 469 (3)
469 (3) * 469 (3)
470 (1) ¥ 459 (3)
469 (3D * 469 (3)
471 (1) ¥ 469 (3)
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dos em grupos separados. 0Os padroes observados nas outras matri-

i

zes nao se repetiram.

2.3 - Analise geral

fis anglises dos outros conjuntos de dados ihdicam que o
grupo 1 (Tab. 11, Figs. 3% e 40@) formado pela matriz PCM deve ser
reavaliado. O grupo 2 no geral € mantido, mas com alguns subgru-
pos internos em posi¢3o ainda ndo bem‘esclarecida. A Tabela 16
representa um rearranjo da Tabela 11, indicando os provaveis gru-
pamentos monofiléticos e o avanco relativo das especies estuda-
das, duando inclui-se na analise um maior nﬁmero de especies e de
caracteres. |

0 estudo do ovo mostrou que ele pode ser um bom indica-
dor das relagdes filogenéticas em Ithomiinae, e que alguns carac-
teres mais homopldsicos devem ser reexaminados. Um refinamento da
analise dos padrdes de caracteres entre os taxa sobre a arvore
gerada poderia possibilitar a obtengSo de outras polaridades, ou
seja, fazer uma analise das séries de transformag3ao (Michevich,
1982) .

0 exame das larvas de 10 instar’também pode fornecer
diversos caracteres que podem ajudar a resolver as relagdes den-
tro desta subfamilia. Um levantamento preliminar indicou que va-
rios caracteres podem ser extraidos, tanto da morfologia externsa
geral (como coloragl3o, faixas e pélos), quanto da quetotaxia da

cabeca e da analise das pe¢as bucais.



Tabela 16.

tudados.
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Possiveis grupamentos monofiléticos nos Ithomiinae es-
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Tithoreini,
Melinaeini
Tribo nova (II)
Methonini

Tribo nova (IV)

Mechanitini

Oleviini

Napeogenini
Napeogenini

Ithomiini

Dircennini

Tribo nova (XI)

Dircennini
Tribo nova (XI)

Godyridini

Tithorea harmonia
Melinaea ludovica

Aeria olena

Methona themisto

Placidula eur4yanassa

Thyridia psidii

Mechanitis polymnia

- Mechanitis lysimnia

Oleria aquata

Hupothyris ninonia

Hypothuris eucles

Epityches eupompe

Ithomia agnosia

Ithomia drymo

Ithomia lichyi

Callithomia lenea

Episcada gclausina
Episcada carcinia

Episcada philoclea
Dircenna dero

Hyalenna pascua

Prittwitzia hymenaea

Pteronymia carlia

Pseudoscada grruca

Mcclungia salonina
Hypoleria adasa

Heterosais edessa
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Neste trabalho, o acréscimo de novos caracteres de ti-
pos diferentes (matriz KBPCM) alterou as relagbes do grupo i, mas
no grupo 2 a estrutura basica foi mantida, havendo} alteracﬁes‘
dentro do grupo 2.5 da Tabela 11. O acréscimo de novos taxa pode
ser verificado com os dados de KBi (Fig. 49) e KB2 (Fig. 33).

Segundo Sokal (1?8&) e Sokal et al. (1984), a razio
n/(2t-3), onde n & o numero de caracteres e t o numero de taxa,
indica a estabilidade de uma classificacio, e sd3o as seguintes as
razBes para as matrizes utilizadas: PCM: ©.604; KBPCM: 2.132;
KBi: ©.98%9; KB2: 2.000; KB3: 0.209.

Em KB3 o0 numero de caracteres €& muito pequeno comparado
ao nidmero de taxa. Na matriz PCM também seria conveniente incre-
o mentaf o numero de caractéres, mas quando se considera o ‘ndmero_
de caracteres em binario (n’, Sokal, 1984, esta razfio sobe para
{1 15. De acordo com este indice, a classificag¢8o mais estavel
deste estudo seria aquela resultante da matriz KBPCHM.

Uma das perguntas fundamentais deste trabalho era se as
relagBes filogendticas obtidas dos atributos extraidos do ovo de
Ithomiinae rvefletiriam a filogenia deste grupo. Pelos resultados
obtidos, a resposta é a?irmativé, pelo menos para o grupo 2. No
grupo 1 foram sugeridas novas relagBes, mas & prematuro se chegar
a qualquer conclusio sem se analisar 0S 0vVOS das demais espécies
desta subfamilia. |

De maneira geral, arvores filogenéticas oriundas de ca-
racteres de diferentes estadios de desenvolvimento refletem o
mesmo conjunto de relacBes filogenéticas para-as espécies estuda-

das. Isto talvez signifique que mudang¢as evolutivas em programas
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ontogenéticos estdo mais correlacionadas com a histodria da evolu-
¢80 das linhagens do que com um determinado regime seletivo/adap-
tativo ao qual estdo sujeitos os organismos de diferentes esta-

dios de desenvolvimento (Brooks & Wiley, 1988).

3 - Experimentos de alimentacio

A4 Tabela 17 mostra os resultados dos experimentos de
aceitagB8o0 de alimentos realizados. Dos 333 ovos colocados sobre
plantas n3c hospedeiras, 202 eclodiram (461%) e somente 29 larvas
passaram para o 22 instar (resultado positivo de aceita¢B3o). So-

mente as larvas de Mechanitis polumnia aceitaram outras plantas

que nao eram suas plantas hospedeiras na natureza, no  Ccaso

Juanullos mexicana e Markea viridiflora.

A quantidade ingerida (drea total consumida da planta),
bem como a largura e o comprimento da asa posterior direita e o
peso seco do individuo adulto constam na Tabela 18. Apesar do re-
duzido numero da amostra (2 individuos em Juanulloa, 2 em Markea

e {1 controle em Solanum mauritianum), foram realizadas algumas

andlises estatisticas (Kruskal-Wallis e Correlagion) com o intuito
de dar um melhor embasamento nas discussoes dos vesultados, sendo
necessarios mais testes experimentais para confirmag3o ou n3o dos

aspectos sugeridos.



Tabela 17.
numero

de ovos testados,

Experimentos de aceitag3o alimentar realizados,
quantos eclodiram (larvas de 18 ins-
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com o

tar) e quantas larvas passaram para o 282 instar (resultado po-
sitivo de aceitacﬁo).

N Larvas

Planta
experimental

19

28

Methona themisto

Mechanitis poluymnia

Asclepias CUrassavica

Datura sp

Prestonia acutifolia

Mechanitis lusimnia

-Epityches eupompe

Hypothyris ninonia

Ithomia 2gnosia

Prittwitzia hymenaea

Pseudoscada grruca

Acnistus arborescens

Acsclepias curassavica

Brunfelsia sp
Ceastrum sp
Juanullos mexicana
Markea vividiflora

Physalis sp

Prestonia acutifolia

Solanum americanum
Solanum caavurana

Vassobia sp

Brunfelsia sp
Cestrum sp
Juanulloa mexicana
Markea viridifloras
Physalis sp

Solanum swarizianum

Juanulloa mexicana
Markea viridiflora

Phuysalis sp
Cestrum sp

Solanum mauritianum

Juanulloa mexicana
Markea viridiflora

Juanulloa mexicana

Markea viridiflora
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Tabela 18. Experimentos de consumo alimentar em Mechanitis poldmnia, a

4

planta hospedeira era Solanum mauritianum. Desenvolvimento total, ate

imago. n=5 (1 controle).

total consu- alt.asa comprim. pesn seco
Planta exper. dias mido (mmE) - (mm) asa (mm) (g)
Juanulloa 28 5.180 15 | 3e 0.0172
Juanulloa 27 4.327 13 29 0.0134
Markea 30 6.541 14 28 ®.0132
‘Markea 29 6.795 - - ©.0159

§. mauritianum (ct) 7 3.564 13 33 @.0213
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0 individuo controle foi o que menos comeu e o que teve
o maior peso, e ha uma correlagdo negativé (r=-0.56476) entre o
total consumido pela larva e o peso seco do adulto, embora ela
n3o seja estatisticamente significativa.

A 6An3dlise de Vari8ncia n3o parametrica de Kruskal-Wal-
lis indicou que n3o ha diFerenﬁas significativas entre os trata-
mentos e o controle no total consumido (H=3.6, GL=2, p=0.1633) e

nem no PeESO Seco (H=2 .4, GL=2, p=0.3012).

Aparentemente, as larvas de Mechanitis polymnia preci-
sam comer areas muito maiores de Markea e Juanullopa para suprirem

suas necessidades metabdlicas e chegarem ao estadio adulto com
peso e tamanho adequados. 0 fator mais impoftante talvez ndo seja
- a quahtidade ingerida pela iarva, mas a qualidade nutricional do
alimento. A diminui¢30 do valor nutritivo por unidade de volume @&
compensado por um aumento no consumo (Dethier, 1970).

Mechanitis polymnia €, provavelmente, a espécie de

Ithomiinae 4que possui a maior amplitude alimentar (mais genera-
lista) e também a mais tolerante a novas plantas. A larva recem
emergida alimenta-se e se desenvolve sobre qualquer espécie de
planta de alimentac3o normalmente utilizada pelas fémeas desta
borboleta, independente da planta escolhida pela m3e.

Segundo Drummond (1986), a ampla tolerdncia larval exi-
bida por M. polymnia € caracteristica somente da larva Jovem,
pois quando se transporta uma larva que ja utilizou uma planta
para uma nova planta, esta larva raramente alimenta-se desta se-
gunda planta e quase nunca completa o desenvoivimento. Apesar de

nSo terem sido realizados experimentos para verificar a toleran-
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cia de larvas ihdividuais 3 diversas plantas, algumas observacoes
indicam que larvas maduras também possueﬁ ampla tolerancia a no-
vas plantas. J4 foram coletadas larvas de 42 e 52 instars que no
laboratdrio se alimentaram até de outras quatro espécies de plan-
tas hospedeiras, e que completaram o desenvolvimento normalmente.

Todai planta contactada por um inseto Fité?ago provoca
alguma reacdo, seja de rejeicio, seja de aceitac3o. Neste dltimo
caso est3o as plantas hospedeiras, ou de aliﬁentacﬁo, que sa&o
aquelas na qual o organismo completa 6 desenvolvimento normal na
natureza. Estas plantas hospedeivas, pPOr sua Vez, podem nao ser

igualmente preferidas.
A amplitude da dieta nio pode ser definida apenas em

termos de taxa de plantas, uma vezZ que insetos fitdfagos prova-

velmente n3o selecionam alimento com base em bindmios em latim
(Janzen, 1979). A disting3o entre monofagia e polifagia, baseada
na taxonomia das plantas, pode ser artificial. A escolha da plan-
ta pode ser feita a partir de seus compostos quimicos. Plantas
separadas taxonomicamente podem ter substincias secundarias simi-
lares (Barbosa, 1988).

0 porqué de alguns insetos fitdfagos alimentarem-se de
muitas espeécies de plantas, e outros de poucas, é o escopo de
vasta literatura (Futuyma et al., 1984) . Provavelmente a especi-
ficidade destas interacOes nSo tenha uma causa principal, sendo
necessario uma abordagem multifatorial, pois varios aspectos po-
dem influenciar a escolha da planta hospedeira (Barbosa, 1988;

Courtney, 1988; Schultz, 1988; Thompson, 1988).

v e
.
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Varios fatores s3o importantes na escolha dg planta
hospedeira (Barbosa, 1988): aspectos nutricionais da planta; im-
portancia de compostos secundarios; temperatura; intensidade lu-
minosa; textura e morfologia da planta; localiza¢8o e disponibi-
lidade no tempo; assincronia das fenologias; variacao inter e in-
trapopulacional entre herbivoros; inimigos naturais; disponibili-
dade de recursos alimentares do adulto; influéncia da planta hos-

pedeira na sobrevivéncia, reproducio e dispersio do adulto.
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4 - Relacgoes filogeneticas em Solanaceae
4.4 - A familia Solanaceae

A compila¢cdoc abaixo foi feita principalmente a partir
de D Arcy (no prelo), com éontribuicﬁes de D'Arcy (1972), Roe
(1972), D'Arcy (1979), Hunziker (197%9), Nee (1979), D’'Arcy
(1984), Knapp (1984), W. G. D Arcy com. pessoal.

A familia Solanaceae possui cerca de 23060 espécies, cdm
distribui¢d3o quase que no mundo todo, sendo predominantemente
tropical. A maior concentracl3o desta familia ocorre no Novo Mun-
do, e o principal centro de diversidade é a América do Sul. Ela
Faz’parte da alian¢ca Sympetalze/Tubiflorae ou Asteridae (concide-
vada altamente evoluida), e alguns autores tém suposto origem re-
cente para Solanacease. Embora nSo haja registro fadssil, acredita-
se que ela tenha sé originado no meio do Cretdceo, a cerca de 45
milhdes de anos atras (D'Arcy, no prelo).

Dentro da familia, varios caracteres diferenciam as
duas subfamilias amplamente aceitas, Solanoideae e Cestroideae
(embrifio, wvasculacio floral, cdalice, corola, estames, pdlem, es-
tigma, fruto, semente e numero crmmnesﬁmicd). 0s génevos Alona e
Nolana, que formariam a terceira subfamilia -~ Nolanoideae - ainda
nfo tém suas relacBes bem resolvidas, e alguns autores colocam
estes géneros em outra familia (Nolanaceae) (Mesa, 1984).

A Tabela 19 mostra és principais tribos e demais divi-
sfes de Solanaceae que possuen espécieg utilizadas pelos

Ithamiinae deste estudo, indicando estas espécies. D'Arcy (no
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prelo) traz os conspectos completos.
A subfamilia Solanocideae parece ser a mais primitiva, e

também a mais homogénea, com géneros com afinidades intimas, como

Solapum, Physalis e Capsicum, por exemplo, e géneros mais dife-

rentes, como Datura, Brugmansiz e Markea. Datura e Brugmansia tém

caracteres (de semente e de estames) de Cestroideae, mas outros
caracteres sugevem uma origem dentro de Solanoideae. A tribo
Juanolloeae pode estar paralelamente em nivel com o resto de
Solanoideae, formando talvez uma outra subfamilia.

Solanoideae se divide em B tribos {Datureae,
Hyoscyameae, Jaboroseae, Nicandreae, Lycieae, Solandreae,
Solaneae e Juanulloeae). A tribo Solaneae, que agrupa os tawa
mais intimamente relaciohados ao grande género Sglanum, € incon-
venientemente grande, com cerca de 37 géneros.

0 género Solanum, que conforme a Ultima estimativa pos-—
sui 689 espécies mas que pode ter até 1000 espécies, € um dos
maiores das angiospermas, e muitas das cerca de 61 segbes reco-
nhecidas s8o de aparéncia t8o distinta que em outros grupos de
plantas elas poderiam ser consideradas como géneros separados
(D'Arcy, no prelo). Splanum estd aparentemente em processo de ex-
plosiva especiag8o. DivisBes subgenéricas s8o usualmente baseadas
em corvelacles vagas e imprecisas de caracteres tais como tipo de
espinho, tipo e distribuicio de pélcs, forma do calice, forma da
folha e aspecto geral da planta (Nee, 1979).

Os subgéneros de Solanum mais utilizados por Ithomiinae

s3o Solanum, Leptostemonum, Minon e Potatoe (Drummond & Brown,

1987 .



prelo),
da regilo.

Subfamilia SOLANOIDEAE

Tribo SOLANEAE
Subtribo SOLANINAE
Género Solanum
Subgénero Solanum
Se¢do Geminata
inaegquale
caavurana
laxiflorum
intermedia
rivulare
Subgénero Leptostemonumn

vavriabile
robustum
‘paniculatum
insidigsum
brusquense
aspevolanatum
fastigiatum
sisumbriifolium
melongena
torvum
decompositiflorum
aculeatissimum
arcuatum
viavrum
atropurpureum
Jatrophifolium
capsicoides
Subgénero Minon
Secao Brevantherum
mauritianum
granuloso-leprosum
erianthum
asperum
bullatum
Se¢3o Anthoresis
megalochiton
concinnum
schlechtendalianum

i5@

Tabela 19. Conspecto resumido da familia Solanaceae (D ArcYy, no
com as principais espécies utilizadas por

Ithomiinae

Se¢3o Lepidotum
swartzianum
argenteumn
murinum

Se¢do Cernuum
cernuum

Se¢3do Pseudocapsicum
pseudocapsicum

Subgénero Ppotatoe

Se¢cao Jasminosolanum
flaccidum

Se¢do Lycopersicon ?
Lycopersicon

Género Cyphomandra
Género Lycianthes
Subtribo PHYSALIDINAE
Género Physalis
Subtribo IOCHROMINAE
Género Acnistus
Subtribo CAPSICINAE
Género Aureliana
Género Athenaea
Género Capsicum
Género Vassobia

Tribo DATUREAE
Genero Datura
Género Brugmansia

Tribo JUANULLOEAE
Género Juanulloa
Géenero Markea

Subfamilia CESTROIDEAE

Tribo CESTREAE
Género Cestrum
Género Sessea

Tribo SALPIGLOSSIDEAE
Género Brunfelsia
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A secdo beminata possui cerca de 150 espécies, e se ca-
racteriza pela falta de tricomas ramificados, inflorescéncias
opostas a Folﬂa e geralmente n3o ramificadas, e com flores peque-
nas, brancas ou verde-claras (Knapp, 19Bé4). Devido a falta de pu-
bescéncia estrelada ou ramificada (embora algumas espécies tenham
estes p%losf, esta se¢io tem sidn’culacada no subgénero Solanum,
mas hd indicios de que ela possa pertencer ao subgénera Minon
(D Arcy, com. pessoal).

0 subgénero Leptostemonum € reconhecido morfologicamen—

te pelas anteras atenuadas, indumento estrelado e a frequente
presenga de espinhos nas partes vegetativas. Possui 27 secbes e
entre 300 a 700 espécies (aproximadamente a metade das espécies
do género Solanum), & € um dos grupos de solanaceas que mostra
mavrcadas adaptacOes a habitats quente, seco e sazonal (D’Arca,‘no
prelo). HMuitas espécies deste subgnero mostram grande variécﬁa
na forma das folhas; ramos jovens e vigorosos tendem a ter folhas
arandes altamente lobuladas, enquanto ramos com flores da mesma
planta podem ter pequenas folhas inteiras, frequentemente também
sem espinhos.

0 subgénero Minon (ex Brevantherum), com 7 secBes e

cerca de 70 espécies, € intimamente relacionado ao subgfnero

Leptostemonum, e também se caracteriza por pé€los estrelares sobre

a maior parte das plantas, porém sem espinhos e com anteras gros-—
sas e atenuadas (Roe, 1972; 197%).
Outros géneros da tribo Solaneae que sio importantes na

alimentacdo dos itomineos da regifo s3o0 Cyphomandra, Capsicum,

Aureliana, Physalis, Uassobia e Acnistus. Das outras tribos de




Solanoideae, as que tém alguma importdncia s3o Datureae e
Juanulloeae (Drummond & Brown, 1987).

As éub?amilias Solanoideae e Cestroideae tiveram evolu-
¢80 independente, e Cestroideae € considerada a mais avangada.
Esta subfamilia é discordante como unidade taxondmica, e pode ter

grupos artificiais derivados de ancestrais divevrsos (tribo

Salpiglossideae). Dentro de Cestroideae, o maior género @&
Cestrum, com 175 espeécies, e € também o membro mais primitivo.

Muitos dos géneros de Cestrpideae apfesentam notdaveis diferengas
morfoldgicas, sugerindo que uma longa historia de forte selegio
tem operado sobre um reservatdrio de genes diversos, e muitos tém
distribuigio restrita. Cestroideae éqfoktemente concentrada na
América do Sul, com poucos representantes no Velho Mundo. 0Os gé-

neros utilizados por Ithomiinae s3o0 Cestrum e Sessea (Cestreae) e

Brunfelsia (Salpiglossideae)

Embora haja wvarios estudos apresentando diferengas e
similaridades entre os diversos elementos da familia Solanaceae,
ha relativamente pouca informa¢fo sobre o avango relativo dos va-
rios taxa ou a polaridade direcional dos estados de carater
(D'Arcy, no prelo), nfo permitindo desta forma uma analise cla-
distica rigorosa. Mesmo os principais pesquisadores que arvanjam
as espécies e géneros nas diferentes categorias taxonbmicas, como
w. G. D'Arcy e A. T. Hunziker, n3o se acham capazes ainda de ela-
borar uma filogenia geral dos grupos de Solanaceae, principalmen-
te Solanocideae (D 'ArcyYy, com. pessoal).

Um dos aspectos que sugere tal prudéncia talvez seja a

tamanha confus8o taxondmica dentro e entre certos géneros. Em
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Solanum, por exemplo, que possui um numero muito grande de espé-
cies altamente diversificadas, atualmente € quase que praticamen-
te impossivel realizar—-se um estudo acima do nivel de segSo. Gé-

neros com especies domesticadas possuem complicacOes adicionais

(Solanum - beringela, jild, Lycopersicon - tomate, Capsicum - pi-
menta, entre outros). Além das diversas variedades selecionadas

pelo homem, que as vezes dificulta a precis3o da drea de origem

da planta, ha tambem dificuldades histdvricas: Lycopersicon (toma-
te), seria uma subdivis3ao do género Soglanum, mas € mantido onde

esta por conveniéncia.

4.2 - Consideragles filogenéticas

Apesar do exposto acima, pode-se especular, embora n3o
com muita seguranga, sobre os caminhos filogenéticos gerais que
eventualmente ocorreram dentro das solandceas.

a Figura 56 mostra uma hipdtese das relacdes filogené-
‘ticas em Solanaceae, que foram estimadas a partir dos dados da
literatura. Ests estimativa foi feita por proximidade taxonOmica
apenas, ndo foi feita analise de caracteres e nem comparacso com
0 grupo externo. Esta Hipétese necessita ser elaborada para tes-—
tar a presenga de diversificag¢3o Filogenética paralela entre es-
tés plantas e Ithomiinae, ou seja para analisar a interrelagao
ehtre estas linhagens.

Foi feito também um levantamento dos possiveis caracte-
res do indumento que poderiam sér utilizados numa analise preli-

minar fenética ou cladistica. Foi analisado o indumento de 31 es-

[
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pecies (23 de Solanum, mais espécies de LCestrum, Capsicum,

Acnistus, Markesn, Juanulloa e Lgcianthesi, sendo delineados cerca
de 70 caracteres bindrios. Alem ae alteragfes dos objetivos do
presente trabalho, varias dificuldades fizeram repensar a viabi-
lidade deste estudo: (1) a diversidade de pélos em solanaceas €
muito grande, podendo ocorrer pélos diferentes em partes diferen-—
tes da planta, e.até 3 a 4 tipos diferentes na mesma parte da
planta ou ainda em fases de desenvolvimento diferentes; (2> o
grande -numero de espéecies; (3) provdveis polimorfismos, e (4) a
relativa confus3o sistematica desta familia. Um estudo deste por-

te exigiria muita dedica¢io e anos de acumuloc de conhecimentos.
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5 - Colonizaglno x coevolugio

Uma maneira de se testar se o padr@o de utilizagio de
Solanaceae por Ithomiinae originou-se por coevolugdo (diversifi-
cagao 'filogenética paralela) seria a comparagao das filogenias
destes dois grupos. Se as intervagles interespecificas ou interge-
néricas forem principalmente entve pares de organismos primitivos
ou pares derivados de ambos os lados, com razoadavel sobreposigdo
das respectivas filogenias, a afirmaci®o de coevolugio no sentido
estﬁito (Janzen, 1980) seria mais aceitavel. Se, por outro lado,
as filogenias n3o s8o correlacionadas, com taxa primitivos e de-
rivados de ambos os lados associados de maneira aleatdria ou de-
sordenada, a associagio deveria ter surgido por “coevoluc¢io difu-
sa"” ou simples coadaptag80, ou por colonizaglo oportunista das
plantas, depois da diversificacio, pelos itomineos (Futuygma,
1983; Futuyma & Slatkin, 1983; Mitter & Brooks, ;983; Futuyma,
1986a) .

As intera¢Oes conhecidas dos Ithomiinae com suas plan-
tas hospedeiras (Drummond & Brown, 1987), bem como os cddigos a
sevem utilizados, constam na Tabela 20. As Figuras 57 a 59 ilus-
tram a comparacio dos grupamentos monofiléticos dos dois lados da
interface Ithomiinae-Solanaceae.

Dos membrés do grupo 1, os subgrupos 1.1. e 1.3 utiii-
zam outra familia - Apocynaceae, o subgrupo 1.5 utiliza Sclanum

(B: Minon e Leptostemonum) e géneros praximos (D,E), e os demais

usam grupos avangados de Solanoideae (Datureae e Juanulloeae, H =

I) e 0o género Brunfelsia (K: avancado em Cestroideae).
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Tabela 2@. Interacoes de Ithomiinae com suas plantas hospedeiras,
extraidas de Drummond & Brown (1987) . 0s subgrupos de
Ithomiinae 550 de acordo com a Tabela 16 e os grupecs de Sola-

naceae de acordo com a Tabela 192 e Figura 56.

Ithomiinae Plantas hospedeiras
Subgrupos Tribos Géneros Grupo Taxa
i.1 I Tit ‘Apocynaceae
1.2 v,v’ Mel I Juanulloeae
1.3 1T fer Apocynaceae
1.4.1 III Met K Brunfelsia
1.4.8 IV Pla H Datureae
1.9 VI Thy E Cyphomandra
~ Mec D Lycopersicon
B Solanum (Leptostemonum e
Minon)
2.1.1 VIT Ole B Solanum (Minon)
2.1.2 VIII Hypoth B,C Solanum (Potatoe, Minon e
Leptostemonum)
2.1.3 VIII Epity F.,G Physalis, Capsicinae,
Acnistus
2.1.4.1 IX Ith F,G Physalis,Capsicinae,
Acnistus '
2.1.4.¢2 X Cal | C Solanum (Potatoe)
2.2.1 XI Episc A Sglanum (Solanum:
Geminata)
2.2.2 X Dir/Hga B Solanum (Minon e
Leptostemonum)
2.2.3 XI Pri/Pte A,B,J Solanum (Solanum:Geminata e

Minon), Cestreae
2.2.4 XII Pse/Mcc J Cestreae
Hyp/Het




No grupo 2 todos os grupos, exceto o mais avangado

(e2.2.4), comem especies pertencentes a tfibo Solaneae (&-0G). a

subtribo Sqlaninae (A~-E) €& utilizada por 2.1.1, 2.14.2, 2.1.4.2 e

2.2.1-3. Ds grupos 2.1.3 e 2.1.4.1 wutilizam as subtribos
Physalidinae, Iochrominae e Capsicinae (F e B)Y. 0 subgrupo 2.2.4
come &0 Cestreae (J)Y, e o 2.2.3 usa uma se¢aoc primitiva de

Solanum (A: Geminata} e também Cestreae (J).

Resumindn, os itomineos primitivos (1.1 a 1.4) compar-
tilham Apocynaceas e membros avangados de Solanaceze (H, I e K),
os grupos intermedidrios (1.5 e 2.4) comem Solanum (B, C e D) e
géneros prdximos (E, F e G)Y, e os itomineos mais avangados (2.2)
comem Solanum primitivos (A e B) & Cestreae (Jd).

Desta maneira, a hipdtese de coevolu¢3o entre estes
dois grupos de organismos parece n3o resistir a uma comparag3o
filogenética mitua. A Figura 57 mostra que um grande numero de
linhas se intercruzam, com borboletas primitivas comendo plantas
derivadas e borboletas derivadas comendo plantas primitivas, mais
parecendo um padrBo “anti-coevolutive" (Brown, 1%87; Brown & Hen-
riques, no prelo; Brown et al., no prelo). Invertendo-se um dos
diagramas, por exemplo o de Solanaceae (Fig. 58), tal padrio tor-
na-se mais claro. Mesmo resumindo a quantidade de informagbes dos
diagramas, simplificando-os para conter apenas 0S principails gru-
pos monofiléticos (Fig. 59), o padrio de cruzamentos se mantém;

A incongruéncia entre as duas filogenias pode ser exem-—
plificada pelS grupo 2.2, que em todas as analises aparece como

monofilético, e que n3o poderia estar associado a plantas dos



Ithomiinae Solanaceae
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Figura 57. Comparacio das filogenias de Ithomiinae (3 esquerda) e
de Solanaceae (a direita). A ordem de avan¢o ¢ de cima para

baixo. As linhas no centro indicam as relagOes inseto-planta.
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Ithomiinae Solahaceae
is K
1.2
J
{3

244

i
242 - o
203
E
2:1-‘1.&-""
2442 >

) .
23— d
2.24 A

Figura 98. Comparacao das filogenias de Ithomiinae (a esquerda) e
de Solanaceae (a direita). 0 diagrama de Solanaceae esta in-
vertido, com o0s membros mais avan¢ados no topo.As linhas no

centro indicam as rela¢cOes inseto-planta.
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Ithomiinae Solanaceae
1.2 A-c
1.4
F-6
LS H
I
A ‘
J
2.2 S

Figura 59 Comparacso das filogenias simplificadas de Ithomiinae
(34 esquerda) e de Solanaceae (a direita). A ordem de avan¢o e
de cima para baixo. As linhas no centro indicam as relacoOes

inseto-planta.
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grupos A, B e J se tivesse havido coevolug3o no sentido estrito
(Janzen, 1980) e se este mecanismo fosse o fator principal no uso
de plantas por estes fitdfagos. Mesmo se considerar que o diagra—v
ma. da Figura 56 possa estar muito equivocado, Lestrum e lanu
s30 généros que provavelmente estdo muito separados filogenetica-
mente.

Como em mgitos outros grupos de insetos fitdfagos (por
exemplo Papilionidae, Miller 1987), a ampla separacao taxonOmica
de plantas hospedeiras de espécies fitofagas irmi@s permite des-
cartar com certa seguran¢a a descendéncia mutua. A evidéncia dis-
ponivel sugere que a transferéncia de hospedeiro € o modo predo-
minante no estabelecimento de novas assoc@acﬁes entre insetos fi-
té?agos (Futuyma, 1983; Mitter & Brooks, 1983).

Um aspecto importante € que outros insetos Ffitdfagos
utilizam comumente estas mesmas solanaceas nas areas estudadas,
como por exemplo mariposas das familias Sphingidae,
Pterophoridae, Noctuidae, Arctiidae e Hesperidae e coledpteros da
familia Chrysomelidae, além de gafanhotos. Talvez possa estar
pcorrendo © processo que € conhecido como coevolugdo difusa (Fu-
tuyma & Slatkin, 1983), onde as plantas evoluiram defesas quimi-
cas e fisicas contra um conjunto heterogéneo de insetos, e muitos
insetos adquiriram a habilidade de detoxificar varios compostos
secundarios das plantas.

0 padr3o de wutilizagcdo de plantas hospedeiras em
Ithomiinae cerfamentevngo sofre restricdes filogenéticas, e ou-
tras abordagens devem ser utilizadas para tentar explica-lo. Uma

analise semelhante a realizada neste trabalho“jé foi explorada em

P
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Brown (1985), Drummond (19864), Brown (1987), Brown et al. (no
prelo) e Brown & Henriques (no prelo), que‘concluiram que a fami-
lia Solanaceae jd estava diferenciada quimica e taxonomicamente
antes que a subfamilia Ithomiinae comegasse a wutilizd-la, n3o
tendo havido desta forma coevolugio e sim uma Eolonizacﬁo pro-
gressiva por adaptacio quimica, sendo que a ordem de avango de
Ithomiinae corresponderia a toleriancia a novos compostos quimicos
das plantas hospedeiras.

"Brown(i987) e Brown & Henriques (no prelo) descrevem
com detalhes o padrio de ocupacdo de plantas hospedeiras conforme
seus tipos de compostos quimicos (ver Tab. 21). Os membros mais
primitivos de Ithomiinae alimentam-se em plantas com alcaldides
pirrolizidinicos (1: PA's), com uma posterior radiag8o para plan-
tas com alcaldides tropanicos (4) e esterdides amargos (46), ha-
vendo a seguir uma nova linha ocupando plantas com solaminas (2),
glicoalcaldides esteroidais (3), saponinas (7) e 6leos pungentes
(8) .

Uma outra maneira de visualizar o padr3o de ocupagao
das plantas hospedeiras por larvas de Ithomiinae € ‘avaliando-se
os estados ancestrais dos nodos da arvore filogenética de
Ithomiinae conforme o metodo de Maddison et al. (1984). A Figura
4@ apresenta duas arvores filogenéticas simplificadas de Ithomii-
nae, com o0s nodos internos rotulados com os compostos quimicos
conhecidos tolerados pela larva (Tab. 21).

A ocupacio de plantas com alcaldides pirrolizidinicos
(1 - familia Apocynaceae), caracteristica primitiva no grupo ex-—

terno, pode ter evoluido mais de uma vez nos grupos 1.1 e 1.3.
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Figura 60. Relag¢des filogenéticas simplificadas em Ithomiinae,

com os compostos quimicos da Tabela 21.
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Entre estes dois grupo (ou antes deles) estaria o grupo 1.2
(Melinaea), que utiliza plantas com alcaldides tropdnicos (4). A
toler8ncia aos alcaldides tropanicos também pode ter sido adqui-
rida indepeﬁdentemente por 1.4.2 (Placidula).

Descontando~se o0s wutilizadores de Apocynaceae (1.1 e
1.3), «que possuem posigles incertas, e Methona (1.4.1), que é o
inico génevo que tolera amidina (presente em Brunfelsia), deli-

neia~-se o seguinte padrio de colonizag3o:

- 0 grupo 1.4, além de alcaldides tropdnicos (4), tolera tambeém
esterdides amargos (&) e oleos pungentes (8).

Desta forma, o anhcestral do grupos 1.4, 1.5 e 2 tolerava as

substa8ncias 4, 6 e B.
~ 0 proximo passo foi a tolerdncia adicional as substancias @
(spolaminas)y, 3 (glicpalcaldides esteroidais) e 7 (saponi-

nas).

0 ancestral comum mais recente dos grupos 1.5 e 2 provavelmen-

te ja tolerava as substSncias de 2,3,4,4,7 e 8.

Alguns fatores consolidam este padrio de <colonizagao,
como os Ithomiinae avangados gque mantiveram a capacidade de assi-
milar PA’'s (Trigo & Motta, no prelo) e alguns Mechanitini Que

mantiveram a capacidade de utilizar plantas hospedeiras de seus

ancestrais {no laboratdrio, Mechanitis polymnia alimentou-se de
Juanolloeae (Tabs. 17 e 18) e Datureae (Brown, 1987)) que contém

alcaldides tropanicos.
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A aceitac3o de Juanolloeae e Datureae por ~Mechanitis

polymnia pode indicar um elo filogenético proximo entre as tribos
IV, V e VI (grupos 1.2, 1.4.2 e 1.5 da Tab. 16 e grupos 1.3.2 e
1.2.3 da Tab. 11), percebido também nas andlises da matriz PCM
(Figs. 3%9-44). Aparentemente, nenhum dos compostos da Tabela 21 &
limitante para O desenvolvimeﬁta da larva desta espécie (Tab.
18).

Algumas alternativas podem ser sugeridas para se tentar

explicar porque Mechanitis polymnia nao utiliza estas plantas na

natureza atualmente, embora elas sejam aceitas pela larva: (13
fatores ecoldgicos na histdoria da colonizagio, tais como qualida-
de nutricional da planta que acarreta um desénvolvimentb diferen-
" cial do inseto (Tab. 18), abunddncia ou distribuigdo da planta,
microhabitat, competigao interespecifica, parasitismo; (2) as
'piantas perderam os compostos que estimulavam o comportamento de
oviposic8o0 da fémea; (3) durante o processo evolutivo de ocupagdo
de novas plantas (B, D e E), as borboletas foram perdendo a capa-
cidade de reconhecer as plantas antigas.

0 estudo detalhado das relacBes dentro de cada grupo
monofilético de Ithomiinae com suas plantas hospedeiras, abordan-
do aspectos filogendticos, quimicos, ecoldgicos, comportamentais
e biogeograficos, poderia elucidar alguns topicos da interface

destes dois grupos.
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IV - CONCLUSBES

1) Os caracteres taxonOmicos obtidos da escultura coridnica de
ovos de Ithomiinae (padr3oc de nervagio, os tipos de células e
a ultraescultura das nervuras, do assoalho das células, dos
aerdpilos, da regi@o micropilar e da base do ovo,.bem como a
forma e o tamanho do ovo e o numevo de nervuras longitudinais
e transversais) possibilitaram avafiar as relagoes filogene-

ticas entre as 28 espécies estudadas.

2) As  relacdes filogenéticas obtidas a partir de caracteres do
ovo refletiram, de maneira geral, as filogenias baseadas em
outros tipos de caracteres (analises politéticas), indicando

a validade dos caracteres da escultura corioOnica.

3) N35o ha um padr3o geral de semelhanca morfoldgica (tipos de
ovos) por categorias taxondmicas. Espécies do mesmo género

podem possuir ovos bastante similares (Mechanitis) ou bem di-

ferentes (Episcada). Tribos diferentes podem ter ovos sewme-

lhantes (Tellervo, Tithorea, Aeria e Methona), a mesma tribo

pode incluir géneros com ovos bem diferentes (Episcada compa-

rado com Prittwitzia e Pteronymia) ou bem similares

(Godygridini).

4 0 uso de Microscopia Eletronica de Varrvedura mostrou-se muito

satisfatdrio no exame de ovos de Lepidoptera, pois revelou
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detalhes do corion (casca ou cobertura do ovo) de consideré~
vel valor taxonamicq. 0 material geralﬁente ndo requer trata-
mento especial, além do revestimento de ouro. Este equipamen-—
to foi importante devido n3o apenas aos grandes aumentos pos-
siveis, mas principalmente a profundidade de foco que ele

possibilita.

5) A metodologia cladistica aplicada na designa¢do dos estados
~ancestrais (comparacio com o grupo externo e analise da ?ilo—A
genia do grupo irm3o) mostrou-se valida. Entre os programas
utilizados, o PAUP revelou-se mais eficaz (encontra a arvore
malis curta) e o_HennigBé o mais efiéieﬁte (consome muito me-
nds tempo de computaddr). 0 HennigB6 & aparentemente mais
suscetivel em relacio a ‘“qualidade” da matriz, e fornece ar-
vores de consenso que nio se adequam as arvores utilizadas
para gerar este consenso. 0Os programas de analise filogeneti-
ca ainda carecem de uma interac3o mais amigavel com 0s usud-

rios, a exemplo de outros tipos de programas.

&) As relacoes filogenéticas entre os Danainae primitivos

(Euploea, Idea, Lycorea e Anetia) e o0s Ifhomiinae primitivos

(Tellerveo, JXithorea, Aeria, Methona e Melinaes, além dos ou-
tros nao presentes neste estud05 merecem uma analise cladis-
tica mais rigorosa. 0 estudo destas duas subfamilias como
unidade, comparando-as com o resto dos Nymphalidae, poderia
mostrar-se util na tentativa de se elucida} suas relagoes fi-

logenéeticas.
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7) Pela analise dos atributos do ovo, dois principais grupos fo-
ram delineados. 0O primeiro grupo & composto pelas tribos hais
primitivas (I a VI), e pode ser monofilético ou parafilético.
0 segundo grupo, que provavelmente & monofilético, €& mais
avancado e e formado pelaé tribos VII a XII. As tribos VI,

VIII, X e XI mostraram—-se polifiléticas.

' 8) As filogenias resultantes de outros conjuntos de dados reava—'
liaram as posigoes filogenéticas das tribos do grupo 1, mas o
grupo 2 no geral foi mantido. As tvyibos VIII, X e XI geral-

mente apareceram como polifileticas.

©) 0 acréscimo de novos taxa ou de novos caracteres alterou a po-

si¢c30o de algumas tribos e resolveu algumas polifilias, mas a

estrutura basica das relagoes foi mantida.

10) Os resultados dos experimentos de consumo e aceitagio alimen-
tar provocaram mais duvidas que respostas, e o fateo de

Mechanitis polymnia aceitar certas plantas que n3o s3o utili-

zadas na natureza levanta algumas questoes quanto aos papeis
ecoldgico, quimico e filogenético na interagdo desta espeécie

com suas plantas hospedeiras.

11) As relagdes filogenéticas entre as Solanaceae foram estimadas
a partir de dados da literatura, e devem ser vistas com res-—

trigoes. Apesar de ser especulativo, o cladograma elaborado
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11) As relagtes filogeneticas entre as Solanaceae foram estimadas

a partir de dados da literatura, e devem ser vistas com res-

triches. Apesar de ser especulativo, o cladograma elaborado

atendeu aos propositos deste trabalho.

12) As informacdes disponiveis até o momento, deste e de outros
trabalhos, sugerem que provavelmente nZo ha uma relagio filo-

genética entre Ithomiinae e Solanaceae, e que o padrao de

utilizacio de plantas hospedeiras nio surgiu por coevolugio e

sim por colonizaglo progressiva.



V - RESUMO

Féi realizado o estudo das relagbes filogenéticas entre
28 espécies dé Ithomiinae (Lepidoptera, Nymphalidae) do Sudeste
brasileiro baseado em 32 caracteres morfoldgicos do ovo, muitos
desses delineados a partir de exame em microscopia eletrdnica de
varredura.

Os ovos das borboletas da subfamilia Ithomiinae possuem
basicamente uma série de nervuras longitudinais e transversails,
forméndo pequenas "depressbes’ retangulares ou hexagonais. 0 pa-
drSc de nervagdo, os tipos de depressdo e a ultraescultura das
nervuras, do assoalho da depress3o, dos gerépilos, da regido mi-
éropilar (topo do ovo) e da base do ovo, bem como a forma e o ta-
manho do ovo e o numero medio de nervuras longitudinais e trans-
versais, forneceram diversos caracteres taxonOmicos que possibi-
litaram avaliar as relac¢Oes Filogenéticas entre as 28 espeécies

estudadas .

A metodologia cladistica com o0s caracteres polarizados
de acordo com o grupo externo (o itomineo Jellervo e Danainae,

principalmente Lycorea, Anetia e Danaus) formou grupamentos mono-

‘filéticos que foram, de maneira geral, semelhantes aqueles oriun-—
dos de outros conjuntos de dados (morfologia da larva, da pupé e
do adulto, ecologia das espécies, e quimica). Em certas analises
algumas tribos mostraram-se polifiléticas.

A filogenia obtida, juntamente com experimentos de ali-

mentac3o e da filogenia das plantas hospedeiras {(Solanaceae), es-—
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timada a partir de dados da literatura, foi utilizada para testar
hipoteses de coevofucgo e utiliza¢3o de pfantas por estes inse-
tos. A_hipétesé de coevolug3o senso estrito nd3o foi confirmada,
sugerindo que a hipotese de colonizag3o progressiva por adaptacido
quimica explica melhor as relagOes entre Ithomiinae e suas plan-
tas hospedeiras da familia Solanaceae, e fatores ecoiégicos tam-

bém devem ser levados em considevragdao nesta interface.
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VI - ABSTRACT

A phylogenetic analysis of 28 species of southeastern
Brazilian Ithomiinae (Lepidoptera, Nymphalidae) was done
considering 32 morphological characters of their eggs, some of
which came from examination under scanning electron microscopy.

The eggs of Ithomiinae butterflies have a basic pattern
of longitudinal and transverse ridges,'Forming small rectanéulér
or hexagonal depressions. The pattern of the ridges, the kinds of
depression and the ultrasculpturing of ridges, floor depression,

aeropyles, micropylar region (top of egg) and the bottom of the

egq, as well as the egg shape and size, and the mean number of
longitudinal and transverse ridges, provided a number of
taxonomic = characters that permitted a delimitation of the

phylogenetic relationships among the P8 species studied.
The cladistic approach using polarized characters in
relation to the out-group (the ithomiine Iellervo and Danainae,

mainly Lycoresa, Anetia and Danaus) indicated that the

monophyletic groups based on these data were generally similar to
those derived from other sets of characters (morphology of
larvae, pupae and imago, ecology, chemistry). Some analyses
suggested that a few tribes could be polyphyletic.

The resulting phylogeny, together with feeding
experiments and the estimated phylogeny of the host plants
(Solanaceae), was tested against the hypothesis of coevolution

("sensu strictu”) and the pattern of host plant utilization. The



hypothesis of cbevolution was not confirmed, aﬁd the alternative
hypothesis of‘ progressive colonizatian through chemical
adaptation is :advanced in order to explain the relationship
between Ithomiinae and their solanaceous foodplants, 1in which

ecological factors may also be important.
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VIII - APENDICE ‘ | »

(A) Software PAUP versio 2.4 (Phylogenetic Analysis Using Parsi-

mony, Swofford, 1985), com as seguintes op¢des (metodos heuristi-

cos):

SWAP = GLOBAL -) GLOBAL € um dos trés algoritmos (niveis) para
reorganizar topologias da arvore na procura»de arvores mais
curtas, e e mais eficiente, embora mais demorado que as outras
opcBes, LOCAL e ALT(ernating). Com este algoritmo, cada subar-
vore possivel € removida da arvore e reinserida em todas as ou-
tras posigdes possiveis da drvore.

MULPARS -) esta op¢3o permite a pesquisa de multiplas arvores
igualmente parcimoniosas.

MAXTREE = 100 -) retem ate 100 arvores igualmente parcimoniosas
na’meméria (em conjun¢g3dao com MULPARS).

HOLD = n —-) especifica o numero de arvores a serem mantidas na
memoria para O proximo ciclo. Se HOLD=S, as 3 drvores mais cur-
tas resultantes do passo k s3o0 mantidas na memdria para serem
ugadas no passo k+1. Se ADDSEQ € igual a CLOSEST (ver abgixo),
guarda somente as arvores mais curtas, até o maximo de n; se
diferente, todas as n s3o retidasg mesmo se algumas sao maiores
que outras (uma arvore menos parcimoniosa no passo k pode con-

duzir a uma arvore mais parcimoniosa no passo k+1).
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ADDSEQ= ___ =) indica o método usado para determinar a ordem na
qual os taxa ser3o adicionados na érvore} as opgoOes sio CLO-
SEST,_SIMPLE,?ROOTLESS e ASIS. Na sequéncia SIMPLE (Farris,
1970), os taxa s3o0 acrescentadas de acordo com o indice de
avanco (derivag3o), tendo uma depend@ncia do ancestral hipoté-

tico. A opcﬁb ROOTLESS reduz a dependéncia do anceétral inferi-

do e na ASIS os taxa sio adicionadas na arvore na mesma ordem

em que eles aparecem na matriz. Nestes trés tipos, a sequéncia
e inteiramente determinada antes de cémecar o procedimento de
adi¢So passo-a-passo, enquanto que a opgao CLOSEST usa um pro-
cedimento de selec3o0 “dinf@mica”: cada novo Ltaxon € adicionado
em cada posi¢30 possivel da arvore e o tamanho necessario para
cada uma destas novas arvores & computado; o ftaxon cuja conec-
¢3%0 adicionard menos tamanho & arvore existente € ent3o esco-

lhido para a proxima adigao.

- Software HENNIG8é versi3o 1.5 (Farris, 1988), com as seguintes

opcbes (métodos heuristicos):

MHENNIG* -) constroe varias arvores, adicionando os taxa em va-

rias sequéncias di?eredtes, guardando as arvores mais curtas e
aplicando “branch-swapping’ a cada uma delas, e retendo no ma-
Ximo uma arvore para cada arvore inicial.

BB% -) aplica "branch-swapping’” nas arvores, guardando as mais
curtas (guarda todas que encontrar).

NELSEN -> calcula a arvore de consenso de Nelson.




