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RESUMO

A morfologia peculiar do siconio (inflorescéncia de Ficus) forma um micro-ambiente
isolado com implicagBes sobre caracteristicas morfolégicas, comportamentais e ecolbgicas das
espécies de vespas que o utiizam Nas espécies de vespas de figo com machos apteros os
acasalamentos ocorrem dentro do sicOnio natal, antes da dispersio, criando um sistema
considerado adequado para o estudo de competicfio local por acasalamentos (CLA). Ficus eximia
¢ polinizada por Pegoscapus sp. e associada a outras 14 espécies de vespas nfio polinizadoras.
Algumas das questSes sobre CLA em vespas de fige foram analisadas no presente trabalho. A
associag80 de machos e fémeas co-especificos nas trés espécies de Idarmes com dimorfismo
sexual fol possivel pela comparac@io morfologica de espermatozéides obtidos da vesicula seminal
dos machos e da espermateca das fémeas. Individuos ginandromérficos de Pegoscapus sp. foram
observados durante o estudo. De modo geral. os resultados obtidos enguadraram-se nos modelos
tedricos de CLA, porém, particularidades da histéria natural das espécies estudadas explicariam,
em parte, desvios em relagho ao esperado pela teoria. A proporedo de machos na prole de
Pegoscapus aumentou com ¢ numero de vespas fundadoras, porém, os valores foram mais baixos
do que o esperado pela teoria. Foi detectado que a ocorréncia de espécies nio-polimizadoras
distorce a razdo sexual das polinizadoras, causando possivelmente uma maior mortalidade de
ffmeas da prole. Outro fator que possivelmente dificultou o estudo da razfio sexual foi 2 re-
emergéncia de fundadoras, o que resultou em imprecisio da estimativa da CLA. Machos Jdarnes
competem agressivamente por acasalamentos, enquanto que em Pegoscapus sp. a disputa ocorre
de forma indireta, sem agressividade. Combates mortais entre machos Jdarnes e comportamentos
possivelmente relacionados com o aumento da chance de sobreviver a uma luta (avaliacio de
for¢a e refgio em galhas vazias) foram observados. O nivel de parentesco estimado pela razdo
sexual da prole nfo foi importante para explicar a intensidade de injurias observadas nos machos
Idarnes. Porém, de modo geral, o nivel de injirias por sicénio foi positivamente relacionado com
o numero ¢ o tamanho dos machos (relacionados com a taxa de encontros entre machos ¢ a
capacidade de causaram injlrias quantificaveis). Em funcfo das particularidades de cada especie
estudada, em relaglo a outras relatadas na literatura, generalizacBes sobre as caracteristicas da

interagfio Ficus — vespas devem ser feitas com cautela.
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ABSTRACT

Morphology of the syconium (Ficus inflorescence) creates an  isolated
microenvironment, which has influence on the morphological, behavioural and ecological
characteristics of the wasps that develop in it. In wingless fig wasp species, mating takes place
inside the natal syconium, before dispersion, leading to 2 suitable system to study local mate
competition (LMC). Fleus eximia is pollinated by Pegoscapus sp. and associated to 14
nonpollinating species. Some questions concerning LMC of fig wasps were analysed in the
present study. The association of conspecific males and females in the three Idurnes species with
sexual dimorphism was performed comparing the morphology of spermatozoids from male
seminal vesica and female spermatheca. Gynandromorphous individuals of Pegoscapus sp. were
observed during the study. In general, the results were in concordance with theoretical models of
LMC, but natural history particularities of the studied species may, potentially, explain
differences in relation to the expected by theory, The proportion of males rose with the number of
foundress wasps, but values were lower than the theoretical ones. Occurrence of nonpollinating
wasps distoried the pollinating offspring sex ratios. probably due to higher fomale mortality.
Another factor that probably interfered on the sex ratio study was the foundress re-emergence,
which resulted in imprecision of LMC estimates. Jdarnes males compete aggressively for mates,
while in Pegoscapus sp. there is a scramble competition among males. Lethal combats among
Idarnes males and behaviours possibly related to the rise of survival chance in a contest {force
assess and hiding in empty galls) were observed. Relatedness level estimated by the offspring sex
ratio was not important to explain the injury intensity in Jdarnes males. However, in general, the
mjury level per syconium was positively related to both number and male size {related to the
encountering ratio among males and the capacity to leave scorable damages}. Due to each species
singularities, In comparison with other ones reported in literature, generalizations about

characteristics of Ficus — fig wasp interaction must be done with caution.
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INTRODUCAQ GERAL

Ficus Town. ex Linn. € o maior género da familia Moraceae com cerca de 750 espécies
amplamente distribuidas pelas regiSes tropical e subtropical do velho e novo mundo, e algumas
regibes de clima temperado (Cronguist, 1981; Berg, 1989). De acordo com Berg (1989), o género
¢ divido em dois grupos principais. O primeiro é formado por dois subgéneros: Pharmacosycea e
Urostigma, com espécies exclusivamente mondicas. O segundo ¢ constituido de trés subgéneros:
Ficus, Sycidium e Sycomorus, com espécies predominantemente ginodidicas. Na América
ocorrem aproximadamente 140 espécies, das quais cerca de 20 pertencem ac subgénero
Pharmacosycea segdo Pharmacosycea ¢ 120 ao subgénero Urostigma secBo Americana. No
Brasil, o género se distribui por todas as regides do pafs com 59 espécies nativas conhecidas,
sendo cinco do subgénero Pharmacosycea e 54 do subgénero Urostigma. Além destas, ocorrem
30 especies exoticas que pertencem aos subgéneros Ficus, Sycomorus e Urostigma (Carauta,
1989).

O género Ficus ¢ associade a virias espécies de vespas polinizadoras {Agaonidae:
Agaoninae) ¢ nfo-polinizadoras (outras subfamilias de Agaonidae, Burytomidae, Pieromalidae e
Torymidae) (Boucek, 1988; 1993; Wiebes, 1995). Até o momento, acredita-se que cada espécie
de Ficus, em geral, é polinizada por uma tnica especie de vespa (Ramirez B., 1970; Wiebes,
1695). mas excegBes a essa especificidade parecem mais comuns do que se supunha (Compton,
1990; Molbo et al., em preparacio). Estima-se, baseado em dados de filogenia molecular
calibrada com informacSes fOsseis, que a interacdio de Ficus e vespas polinizadoras data de
aproximadamente 90 milhdes de anos (Machado et al., 2001).

As fiores de Ficus ficam dispostas internamente na inflorescéneia em forma de urna,
formando o sicénio, no qual a dnica cormunicacio entre o interior ¢ o lado externo é um ostiolo
apical formado por bricteas imbricadas (Crane, 1986; Verkerke, 1989). O desenvolvimento e a
maturagdo dos sicomios em cada planta s50 normalmente bastante sincronizados; porém,
diferentes plantas na populacfio iniciam a floracfo assincronicamente ao longo do ano {Bronstein,
1992). Quando os sicmios sdo jovens e as flores femininas estfo receptivas, vespas fémeas
acasaladas e carregando polen (fundadoras) sio atraidas por substincias volateis emanadas do
interior do siconio (van Noort et al, 1989; Ware & Compton, 1994; Gibernau et al, 1997) ¢
penetram o sicomio através do osticlo. Entfio as fundadoras polinizam as flores femininas e

depositam ovos nos ovérios de algumas delas. Na seqtiéncia, com poucas excecdes, as f@meas
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moTrem no mterior 4o sicdnio € seus corpes permanccem no Mmen Durante as semanas
seguintes, 08 aquénios dos sicnios e as larvas de vespas polinizadoras se desenvolvem. Pouco
antes do amadurecimento do sicbnio, os machos emergem de suas galhas e vasculham o interior
do sichnio em busca de galhas contendo f8meas. Os machos perfuram com suas mandibulas as
galhas e acesalam as f8meas antes delas emergirem. Logo apds o acasalamento, as fBmeas
emergem das galhas, coletam pélen das flores masculinas recém amadurecidas e saem através do
orificic escavado pelos machos na parede do sicdnio, recomegando o ciclo em outra planta (Hill,
1967; Galil & Eistkowitch, 1968; Ramirez B., 1970; 1974; Galil, 1977; Janzen, 1979; Bronstein,
19923

O grupo das ndo-polinizadoras apresenta maior riqueza de espécies, sendo que varias
especies de vespas podem estar associadas a uma espécie de Ficus (Boucek, 1988: 1993). Estas
vespas desenvolvem-se em ovérios de flores femininas, alimentando-se diretamente do tecido
vegetal ou parasitando larvas de vespas fitéfagas (Abdurahiman & Joseph, 1978; West et al,
1996). semn, no entanto, realizarem polinizacio, visto gue a ovipesicdo € feita pelo lado externo
através da parede do sicdnio (Wiebes, 1979; Janzen, 1979; Bronstein, 1992; Roucek, 16633,

Muitas espécies apresentam dimorfismo sexual acentuado, ocorrendo machos apteros,
alados e de ambas as formas (Boucek, 1988; 1993). Os machos das espécies polinizadoras sio
apteros, pequenos € nfo pigmentados, sendo sua atividade restrita ao interior do sicénio. Algumas
espécies ndo-polinizadoras também apresentam dimorfismo sexual, assemelhando-se em varios

aspectos ecoldgicos a espéeie polinizadora (West & Herre, 1994). A morfologia peculiar do

sicopic forma um micro-ambiente isolado com implicacdes sobre caracteristicas morfologicas,
comportamentais € ecologicas das espécies de vespas que o utilizam (Ramirez B., 1987). Nas
espécies de vespas de figo com machos dpteros, os acasalamentos ocorrem dentro do sicOnio
natal, antes da dispersdo, criando um sistema considerado adequado para o estudo de competicio
local por acasalamentos (Hamilton, 1979; Frank, 1985; Herre, 1985: 1987; West & Herre, 1998).
Ficus eximia € polinizada por uma Unica espécie morfologicamente reconhecida de
vespa (Pegoscapus sp.) e associada a outras 14 espécies de vespas ndo polinizadoras (Tabela 1:
Pereira ¢t al.. 2000). Esta espécie apresenta uma ampla distribuiciio geografica, estendendo-se por

toda faixa Tropical e parte da Subtropical da América (Figura 1).
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Tabela 1. Categorias superiores, numero de espécies e caracteristicas morfo-ecolégicas dos géneros de
vespas associados a F. eximia. Campinas/SP e Londrina/PR. Fonte: Pereira et al. (2000).

Familia Subfamilia | Género Espécies | Polinizacio Machos
Agaonmae Pegoscapus i Sim apteros
Idarnes {(grupo carme) 3 MNao apteros
Agaonidae | Sycophaginae | Jdarmes (grupo flavicollis) 1 Mio apieros
Idarnes {grupo incerta) i Mo alados
Ctitesellinae | depocerus Z Nao alados
Heterandrium 2 Nio alados e apteros
Eurytomidae | - Eurytoma P Nio alados
Toryvmidae |- Physothorax 2 Nio alados
Torvmus i Mao alados e braguinteros

Ficus eximia tem recebido nomes diferentes de acordo com diferentes autores. Portanto,
para efeito de comparagfo a outros estudos realizados, torna-se necessario chamar a atencdo para
08 sinénimos mais utilizados, a fim de evitar mierpretacdes errdneas.

Dr. C.C. Berg' determinou exsicatas das plantas estudadas neste trabalho como F. eximia
Schott, considerando-na como entidade do amplo complexo taxondmico F cifrifolia P. Miller.
Ficus eximia ¢ a entidade que ocorre na porgdo sul da América do Sul, a qual Berg tem se
inclinado a considerar como subespécie de F. cifrifolia. No Brasil, esta espécie foi determinada
pelo Dr. P.P. Carauta® como £, guaranitica Chodat & Vischer e considerada muito afim de F
citrifolia (Carauta, 1989). Segundo Dr. W. Ramirez B.°, este tixon € 2 mesma espécie
determinada na Costa Rica como F. kemsleyana Standley. DeWolf (1960) lista 29 sindnimos para
F. cirrifolia, entre eles F. eximia, F. guaranitica ¢ F. hemsleyana. Esta diversidade de nomes &
devido, possivelmente, & ampla distribui¢io geografica (Figura 1) e grande plasticidade de
caracteristicas morfologicas que este taxon apresenta, principalmente em relacdo 4 forma ¢ ac
tamanho das folhas (Carauta, 1989).

Ficus eximia to1 uma das espécies estudadas por Hamilton (1979) no Brasil. Algumas das

plantas estudadas por Hamilton e o material testemunha dos insetos nos foram apresentados pelo

' Universidade de Bergen
% Herbério Alberto Castellanos, FEEMA
? Universidade da Costa Rica
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Prof. Dr. Ronaldo Zucchi, quem recepcionou o Dr. W.D. Hamilton no Brasil em 1975, Desta
forma, algumas das questdes sobre competicio local por acasalamentos (CLA) em vespas de figo,
estimuladas por Hamilton e posteriormente abordadas por outros pesquisadores, puderam ser
analisadas no presente trabalho.

O primeiro capitulo da tese refere-se 4 dificuldade em se associar mechos e fémeas de
espécies que apresentam dimorfismo sexual acentuado. Uma metodologia para associar machos e
€meas foi testada em trés espécies de Idarnes com machos dpteros.

O capitulo doxs mostra a ocorréncia de ginandromorfismo em machos da espécie
polimizadora Pegescapus sp. Este fenbmeno ¢ amplamente conhecido em varios grupos de
msetos, mas até o momento ndo tinha sido relatado em vespas da familia Agaonidae.

O ajuste facultativo da razdo sexual da prole de Pegoscapus sp. em resposta 3 intensidade
da CLA foi avaliadoe no capftulo frés. Foi dada énfase a questdes, como, histéria natural da
espécie e influéneia das espécies nfio polinizadoras, que podem levar 2 uma falta de ajuste entre
os dados observados e o esperado pela teoria.

O comportamento dos machos apteros de Idarmes durante a fase de acasalamento foi
abordado no capitulo quatro. Uma descrigio das atividades relacionadas 3 busca por fBmeas para
acasalamento e & agressividade entre machos foi apresentada e avaliada em relaciio a possiveis
estratégias adotadas pelos machos destas espécies.

Por fim, as ijurias causadas pelos encontros agressivos entre machos 4pteros foram
anabisadas no capitulo cinco. Novamente, questdes especificas de histéria natural das espécies
foram consideradas na interpretaciio dos resultados.

Em complemento, ¢ apresentado um CD-Rom em anexo com a versio digitalizada da tese
(PDF), algumas separatas de artigos citados (sublinhados no texto), videos e mais alguns detalhes

nfio incluidos na versfo impressa.
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Tropico de Céneer

Equadeor

Figura 1. Distribuicio geografica de Ficus eximig Schott baseada em exsicatas de herbarios.

Legenda: @ Missouri Botanical Garden <http://www.mobot.org/>; B material examinado por C.C. Berg;

4 material examinado por R.A.B. Pereira nos herbdrios do INPA - AM, dolnstituto Botinico-SP,
da Unicamp (UEC) ¢ da USP-Ribeirdio Preto.

Ly
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Carituio 1

ASSOCIACAQ DE MACHOS E FEMEAS CO-ESPECIFICOS EM TRES ESPECIES DE JDARNES
(HYMENOPTERA: CHALCIDOIDEA) COM DIMORFISMO SEXUAL, PELA CARACTERIZACAC
MORFOLOGICA DOS ESPERMATOZOIDES ™

introducio

As espécies polinizadoras e algumas espécies nfio-polinizadoras de Ficus possuem
machos dpteros e muito diferentes de suas fémeas. Algumas espécies nio-polinizadoras possuem
ainda tanto machos alados como apteros (Boucek, 1993; Cook et al., 1997). A auséncia de asas
em machos de algumas espécies de vespas de figo tem sido interpretada como adaptacio ao
seasalamento no interior do figo, facilitando a movimentacfio dos machos e permitindo a
realocaglo de energia para fung@es reprodutivas (Hamilton, 1979). O género Neotropical Idarnes
estd associado a especies de Ficus do subgénero Urostigma (Gordh, 1975) e apresenta espécies
com machos alados {grupo incerfa) e machos apteros (grupos carme e flavicollis) (Boucek,
1993}. Devido ao acentuado dimorfismos sexual, originalmente os machos de Jdarnes foram
descritos como Ganosoma e as fémeas como Terragonaspis (Mayr, 1885) e, posteriormente,
confirmado como pertencentes a mesma espécie (Milller, 1886). Outros géneros de vespas de figo
com machos apteros tiveram também machos e fémeas descritos em géneros diferentes (Miiller,
1886). Mais recentemente, varias amostras de duas espécies de Ficus na Costa Rica apresentavam
fémeas de Psenobolus (Hymenoptera: Braconidae) associadas a machos acentuadamente
braquipteros, os quais eram considerados pertecentes a alguma espécie de Idarninae
(Chalcidoidea) (Ramirez & Marsh, 1996). A associacio definitiva de machos e fémeas deste
género foi possivel somente apds a ocorréncia de um individuo ginandromérfico que apresentava
alguns caracteres tipicamente de Bmeas (Ramirez & Marsh, 1996).

Em £ eximia no Brasil sfo conhecidas 14 morfo-espécies nfio-polinizadoras, das quais
quatro pertencem ao género Idarnes. Dentre as quatro espécies de Idarnes, rés possuem machos
apteros (Idarnes spl e sp2. grupo carme; Idarnes sp3, grupo flavicollis) e sio diferenciadas com
base nas f€meas (Pereira et al., 2000). Assim, a associacio dos sexos nestas morfo-espécies de

{darnes com machos épteros ¢ dificultada devido & grande diferenga morfolégica entre machos e

* Trabalho realizade em colaboracio com o Prof. Dr. José Lino Neto do Departamento de Biclogia Geral/ UFV.
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iémeas e a grande semelhanca entre machos. O objetivo deste trabalho foi estabelecer 2 relacio
macho-fémea nas trés morfo-espécies de Jdarnes com machos spteros associadas a F, eximig,
pela comparagio micrométrica e morfolégica de espermatozdides retirados da vesicula seminal
dos machos ¢ espermatozdides retirados da espermateca de fSmeas. Paralelamente, machos
obtidos de figos com femeas de apenas ume espécie de /darmes presente foram caracterizados

morfologicamente e comparados agueles identificados por meio dos espermatozoides.

Materiais ¢ Métodos
Obtencdo e caracterizacdo dos espermatozdides

Os insetos foram obtidos em julho de 1999 em amostras de arvores de F eximia
localizadas nas proximidades do campus da Universidade Estadual de Campinas, Campinas,
Brasil (22°5478; 47°03°W; 855m alt.).

Figos em fase préxima & emergéneia das vespas foram coletados e individualizados em
frascos plasticos de 80ml. Apés a emergéneia das vespas, fBmeas vivas de Idgrmes foram
identificadas em morfo-espécies e dissecadas individualmente com ajuda de pingas finas em
solugéo tamp@o (PBS, pH 7.0) para remogdio da espermateca. A espermateca de cada vespa foi
transferida para uma gota de PBS em lamina histologica e rompida com ajuda de um estilete. Na
seqiiéncia, a espermateca rompida foi esfregada sobre a ldmina para a liberacdo dos
espermatozdides. Us espermatozdides foram fixados com algumas gotas de glutaraldeido 2,5%
em tampéo cacodilato de sédio 0,1M por 5 minutos. Apés isto, as liminas foram lavadas em agua
corrente € secas ac “ar livre”.

Alguns figos em fase préxima & emergéneia das vespas foram dissecados para obtengio
de machos de Idarnes spp., uma vez que estes machos sfio os primeiros insetos a emergir em F.
eximia (Pereira et al.. 2000). Cada macho foi dissecado em solugfio tampdo (PBS, pH 7.0) para
remogdo da vesicula seminal. Os espermatozdides foram fixados em IAminas histologicas pelo
mesmo processo descrito para a espermateca das f8meas. As partes dos machos {cabeca, torax e
pernas) ndo damficadas na dissecclo receberam identificacio referente & lamina dos
espermatozbides extraidos ¢ foram preservadas em 4lcool 70% para andlise morfoldgica
posterior.

Nas ldminas obtidas das espermatecas de f8meas e nas obtidas das vesiculas seminais de

raachos, os comprimentos fotais do espermatozdide e de uma porcdo referida como “cabeca” {que
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correspondia 2o inicio do nicleo até a exiremidade anterior do espermatozdide) foram medidos
com ocular micrometrica em microscopia convencional de huz. Foram medidas de trés a seis
“cabegas” e wm ou dois espermatozdides inteiros (total) por lAmina. A quantificacio do
comprimento total fol realizada em menor ntmero devido 3 dificuldade em se obter
espermatozoides estendidos em posiglo linear. Na espécie Jdarnes sp2 foram dissecadas 16
fémeas ¢ em apenas uma havia espermatozdides na espermateca, sendo que os espermatozéides
ficaram enovelados préximos 4 espermateca nesta lmina. Por isto, para a espécie Jdarnes sp2
nfo foram tomadas medidas dos espermatozdides.

A presenca de espiralagio, devido ao posicionamento de mitocndrias ao longo do
flagelo, visivel em microscopio de luz, e a forma ¢ o tamanho do nicleo do espermatozéide
foram observados. Para a medicfio e observagio da forma do nicleo, algumas léminas foram
coradas por 15 min com 0.2 ug/ml de 4.6-diamino-2-phenylindole (DAPI) em PBS, lavadas e
montadas em Vectrashield. As ldminas foram examinadas e fotografadas em microscopio de

epifiuorescéncia (Olympus, BX60) equipado com fikro BP 360-370nm.

Caracterizacdo morfolégica dos machos

As partes remanescentes (cabega, torax e pernas) dos machos dissecados para obtenciio
dos espermatozéides foram analisadas em microscOpio estereoscdpico para caracterizacfo
morfologica, independente da caracterizagdo dos espermatozdides, e os individuos separados em

tipos morfoldgicos (morfos).

Associagdo dos machos e das fémeas

As caracteristicas morfométricas e morfoldgicas dos espermatozéides obtidos em
vesiculas seminais dos machos foram comparadas a aquelas dos obtidos em espermateca das
femeas, estabelecendo a relagfio macho-f8mea para as morfo-espécies.

Paralelamente & associacBio macho-f8mea pelas caracteristicas dos espermatozéides,
machos de figos onde estavam presentes fémeas de apenas uma espécie de Jdarnes, coletados
anteriormente em Campinas, foram analisados ¢ separados em morfos, pressupondo que estes
machos pertenciam a mesma espécie que as fémeas presentes nestes figos. Estes dados, apesar de

sujeitos a erros devido a efeitos de colonizag&o {os machos podem nfio pertencer & mesma espécie
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que as f&meas), ajudam a avaliar a eficiéncia da associag@io estabelecida pela caracterizacfio

morfoldgica dos egpermatozdides.

Besultados

Caracterizagdo dos espermatozoides

Os espermatozéides obtidos da espermateca de femeas das espécies Idarmes spl e
Idarnes sp3 apresentaramn comprimentos totais médios préximos, com sobreposicho de valores
extremos (Tabela 1). Dados de comprimento total estiio sujeitos a uma certa imprecisio de
medida, pois a maior parte dos espermatozdides nfio foi fixada na l&mina em posigio linear,
dificultando 2 medicdo e levando a wma maior variagio dos valores. Por outro lado, os
comprimentos de “cabe¢a” de espermatozéides foram menores para os obtidos da espermateca de
Idarnes spl quando comparados aos de Jdarmes sp3, ndo havendo sobreposiciio de valores

extrernos (Tabela 1).

Tabela 1. Médias & desvio padrio (DP) e valores minimos e méximos em pm dos comprimentos fotal ¢
de “cabega” dos espermatozdides obtidos da espermateca de fémeas de espécies de Jdarnes associadas a
F. eximia. N = nimero de espermatozdides medidos.

Comprimenic total Comprimento da “cabe¢a”
N Média = DP Min-Mix N Média+DP Min.-Max
Idarnes spl 3 240,26+ 10,17 23575-255,53 7 17,87+0,62 17,25- 19.09
Idarnessp3 3 236,219,356 2254 -243,57 12 26,68+ 1,00 25,3-2921

Espécie

Os nacleos dos espermatozéides apresentaram formato de ponta de langa em /darnes spl
¢ de bastonete em Idarnes sp3. Os comprimentos dos niicleos dos espermatozdides também
diferiramn, sendo maiores em /darnes sp3 (Figura 1). Os espermatozdides obtidos de Idornes spl
¢ sp3 apresentaram espiralagdo no flagelo evidente, maior em Jdurmes sp3, enquanto os de
Idarnes spZ pareciam lisos em microscopia de luz.

Nos espermatozéides obtidos de vesiculas seminais de machos, o comprimento total
apresentou dimensdes compativeis ac o encontrado naqueles obtidos de espermateca de fBmeas
(valores variando de 218,50 a 270,02 pm). Os machos namero 2 e 3 apresentaram comprimentos
de “cabega” de espermatozdides semelhantes aos obtidos em espermateca de Idarmes spl,

enquanto os demais (exceto em macho niimero 6 que ndo foi medido) apresentaram esta medida
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comparavel is obtidas de ldarnes sp3 (Figura 2 e Tabela 1). A aparénecia da espiralagiio nos
machos nimeros 2 e 3 foi semelhante & Jdarnes spl, enquanto nos demais (exceto ntimero 6} foi

semelhante & Jdarnes sp3.

Figura 1. Nicleos de espermatozdides de Jdarnes spp. evidenciados pela coloragiio de DAPL As setas
indicam o flagelo do espermatozéide. Fotos em mesma escala. A — Idarnes spl; niclee = 18um ¢ B —
Idarnes sp3; nacleo = 27um.
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Figura 2. Comprimento médio ¢ desvio padrio (barras verticais) da “cabega” de espermatozdides obtidos
de vesicula seminal de 10 machos /darmes spp. (o macho n® 6 ndo foi medido} associados a F. eximia.
Tamanhos amostrais {(n°® de espermatozoides por macho): n® 1=3, n° 2=4, n° 3=6, n° 4=5, n° 5=3, n” 7=5, n°
8=6 n°9=3,n" 10=4d en® 11=3. .
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Os espermatozdides do macho mimero 6 ficaram enovelados proxime 4 vesicula seminal
¢ pouco evidentes na limina, nfo permitinde a medicdo dos comprimentos total ¢ da cabeca.
Porém, se assemelharam aos espermatozéides de [darnes spZ pela aparéneia lisa do flagelo em
microscopia de luz. Assim, o macho ntmero 6 foi considerado potencialmente como de Jdarnes

-

Sp<.
Caracrerizacdo morfoldgica dos machos

Nos machos dissecados para obtencio de espermatozdides e naqueles obtidos de figos
com femeas de apenas uma espécie foram observados os seguintes caracteres e respectivos

estadog;

{Cabeca
a) forma da cdpsula cefdlica: 1) quadrangular com largira ligeiramente inferior ao comprimento;

2) quadrangular com largura aproximadamente igual ao comprimento; 3) subtrapezoidal com

largura do extremo anterior menor que ¢ comprimento.

b) forma da regido do clipec: 1) marcadamente em sela; 2) em sela com uma leve saliéncia em

forma triangular; 3) em sela com uma saliéncia triangular conspicua.

¢} sutura longitudinal no centro da cdpsula cefdlica: 1) indo da metade do comprimento até
quase tocar 0 extremo anterior e terminando em forma de “T7 ou “Y™; 2) indo da metade do

comprimento até um pouco abaixo ou na mesma linha dos olhos e nfo terminando em forma
de GGTﬂﬁ Ou 66Y?5'

d) mandibulas: 1) bidentadas e maiores que a metade da largura da capsula cefilica; 2)
bidentadas + um processo na regido proximal com aspecto de um terceiro dente ¢

comprimento aproximadamente igual 2 metade da largura da cépsula cefilica.

¢} insergdo das anfenas: 1) wm pouco acima ou na mesma linha dos olhos; 2) um pouco abaixo

ou na mesma inha dos olhos.
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1) escapo antenal: 1) moderamente esclerotizado e em forma de clave; 2) quase t80 esclerotizado
quanto as mandibulas e os 2/3 anteriores aproximadamente em forma cilindrica ou menos

clavada.

Torax

a) forma geral: 1) robusto; 2} mais afilado ¢ menos robusto.

b) pronoto: 1) expanses laterais delgadas e translicidas; 2) pequenas expansdes laterais pouco

transhicidas; 3) sem expansdes laterais.

¢c) mesonoto: 1} expansdes laterais delgadas e translicidas; 2) pequenas expansdes laterais pouce

transiicidas; 3} sem expansbes laterais.

Pernas

aj espordo tibial presentes no 2% 3° par de pernas: 1) dimensdes de aproximadamente 1/3 do

tamanho da tibia; Z) dimensfes de aproximadamente 1/2 do tamanho das tibias.

Os caracteres observados permitiram identificar quatro morfos de machos Jdarnes, de

acordo com a Tabela 2.
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Tahela 2. Tipos morfoldgicos de machos Idarnes spp. identificados de acorde com os caracteres
observados. Letras representam o cardter e os nimeros representam os respectivos estados (ver texto para
detathes). As figuras mostram a cabega de cada morfo; escala=0,25mm.

Morfo Caracteres/estados Cabega

cabeca: al, bi, cl, dl, 21, fl
i torax: al, b2, ¢l

pernas: al

cabeca: a2, b7, ¢1,d1, 21, 2
2 torax: al, b2, ¢l

pernas: ai

cabeca: aZ, b3, 2, di, el, f
3 torax: al, bi, 3

pernas: aZ

cabeca: a3, b2, 22, d2, 2, f1
4 torax: a2, b3, 2

pernas: a2
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A associacio dos machos e fémeas pelos caracteres de espermatozdides indicou que os
machos associados a Jdarnes spl e sp2 apresentaram, cada um, um tipo de morfologia (morfos 1
e 2, respectivamente), enquanto aqueles associados a Idarnes sp3 apresentararn dois tipos de
morfologia (morfos 3 e 4 - Tabels 3).

Os machos coletados em figos contendo apenas Bmeas Idarmes spl e sp2 eram dos
morios 1 e 2 respectivamente. Os machos coletados em figos com apenmas Jdarmes sp3

apresentaram forma basica dos morfos 3 ou 4. Porém, em alguns casos, mostravam algumas

caracteristicas um pouco diferentes destes dois, sugerindo z existéncia de uma gradacfo entre os
morfos 3 e 4 (Tabela 4).

Tabela 3. Associagio das espécies por meio da comparacio de espermatozéides obtidos de espermateca
de fémea e de vesicula seminal de machos e caracterizacfo morfologica de machos de Idarnes. Ver Tabela
2 para caracterizacfo dos tipos morfoldgicos. .

Macho n° | Espermatozdides Tipos morfologicos de
semelhantes a: machos
2
; Fdornes spl morfo 1
6 Idarnes sp2 morfo 2
1
4
7
morfo 3
g
Idarnes sp3
9
i1
5
morfo 4
10
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Tabela 4. Tipos morfologicos de machos coletados em 10 figos de F. eximic contendo uma finica espécie
de Idarnes. Ver texto para caracterizacBo dos tipos morfoldgicos. .

Figo n® Fémea presentes Tipos morfolégicos de machos

i Idarnes spl morfo 1
2 Idarnes spZ morfo 2
3 Idornes sp2 morfo 2
4 Idarnes sp2 morfo 2
5 Idornes sp3 morfo 3
& Idarnes sp3 morfo 3
7 Idarnes sp3 morfo 4
8 Idarnes sp3 morfe 4
9 Idarnes sp3 morfos 3 e 4
10 Idarnes sp3 morfos 3 e 4

Diseunssdo

Os resultados apresentados indicam que a metodologia de comparacio de
espermatozoides obtidos de espermatecas de fémeas ¢ de vesiculas seminais de machos permite
estabelecer a relacdc macho-fémea nestas espécies com dimorfismo sexual acentuado. Esta
metodologia apresenta a vantagem de utilizar equipamentos normalmente disponfveis na maioria
dos laboratorios e baxo custo em relagio a outras téenicas, como as moleculares de genética.
Outra vantagem € que a associagio de machos e fmeas co-especificos pode ser estabelecida com
baixo esfor¢o amostral, sem a necessidade de obtengBo de amostras em que ocorra apenas uma
espécie cu observaglio de casais de insetos em cOpula, como normalmente realizado nas técnicas
tradicionais de taxonomia.

As diferengas de comprimento de “cabeca™, espiralagio e formato de nucleo
caracterizaram de forma segura os espermatozdides em pelo menos duas das trés espécies de
Idarnes estudadas (spl e sp3). Assim, o estabelecimento da relagio macho-fémea permitiu Hstar
caracteres para a identificagfio das espécies de machos, sendo a forma da cabeca suficiente para
identificar os tipos morfoldgicos.

A associagdo macho-Bmea pela comparagio de espermatozdides permitin a

interpretagdo correta do trimorfismo em Jdarnes sp3. A caracterizagio morfologica de machos
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coletados em figos onde estavam presentes Bmeas de apenas uma espécie de [darnes corroborou
os padrBes evidenciados pela associagfo por caracteristicas dos espermatozéides. Porém, para
evidenciar que 0s morfos 3 e 4 pertenciam 4 mesma espécie utilizando os dados de figos com
ocorréncia apenas de [darnes sp3 seria necessdrio wm maior esforgo amostral, uma vez que a
presenca exclusiva de uma espécies de Jdarmes nfic é tho fregiiente. As caracteristicas
morfologicas dos machos obtidos de figos com apenas uma espécie presente apontou a ocorréncia
de formas intermediarias de machos, sugerindo a existéncia de uma gradacio entre os morfos 3 &
4. VariagOes morioldgicas possivelmente ocorrem nas espécies Jdarnes spl e sp2, mas nio foram
observadas em funcfo do pequeno nimero de machos avaliados. A ocorréncia de trimorfismo em
vespas de figo tem sido relatada héa bastante tempo (Miiller, 1886; Hamilton. 1979; Cook et al.,
1997} e parece estar associada a diferentes estratégias de acasalamento (Hamilton, 1979; Cook et
al., 1997). Em Jdarnes, Gordh (1975} encontrou dois morfos de machos em [ flavicollis ( grupo
flavicollis segundo Boucek (1993)) e machos de tamanhos diferentes em [ simus {grupo carme
segundo Boucek (1993)), porém com morfologia constante. Desta forma, a variagio morfolégica
em machos /darnes pode ser mais acentuada nas espécies do grupo flavicellis, necessitando, no
entanto, de estudos em um maior nimero de espécies para a confirmagio deste padriio.

Devido & viabilidade e ao baixo custo, este método de associagio potencialmente
poderia ser aplicado em outros grupos de vespas de figos com dimorfismo sexual acentuado ou
em outras espécies de insetos nos quais se possam obter espermatozdides de espermateca de
fémeas ¢ de vesicula seminal de machos. Esta metodologia seria Gtil ainda para a correta
interpretagio de polimorfismo acentuado, como por exemplo em vespas de figo do género
Heterandrium, que possuem machos alados e dpteros sem formas intermedidrias (Hamilton,
1979; Cook et al., 1997). Em casos como este, a forma alada poderia ser associada 4 espécie da

fémea e a aptera ser considerada como de outra espécie sem fémeas conhecidas.
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CAPITULO 2

GINANDROMORFISMO EM FEGOSCAPUS sP. (HYMENOPTERA: AGAONIDAE) POLINIZADOR DE
Frcus EXTMTA (MORACEAE)

Ginandromorfismo ¢ definido pela presenca simulifinea no mesmo organismo de tecidos
genotipica ¢ fenotipicamente maseculinos ¢ femininos (Laugé, 1983). A ocorréncia de
ginandromorfismo ¢ descrita em vérias ordens do Filo Artropoda (Martini er al, 1999). Em
Hymenoptera, este fenémeno € descrito para algumas familias, tais como, Anthophoridae (Urban,
1999), Apidae (Gordh & Gulmahamad, 1975), Chalcididae (Haltead, 1988), Diprionidae (Martini
et al., 1999), Formicidae (Jones & Phillips Jr., 1985), Halictidae (Nilsson, 1987), Scelionidae
(Huggert, 1977}, entre outras citadas por Nilsson {1987).

A forma como este fendmeno se origing nfo € bem conhecida, mas ¢ normalmente
atribuida a anomalias durante as fases de desenvolvimento do organismo. Nilsson (1987) discute
algumas causas possiveis de ginandromorfisme em insetos haplo-dipléides: 1) évulos que
contenham dois nucleos, sendo que a fertilizacio de um deles originaria um ndividuo
ginandromérfico; 2) poliespermia, na qual um espermatozodide fertilizaria um évulo, enquanto o
nicleo do espermatozdide supernumerdrio originaria células hapléides no embrifio; 3) meiose
acidental que levasse & produgdo de células hapiéides dentro de embrides dipldides; 4) evento
oposto que tornasse células hapldides em dipldides ou 5) perda de genes para determinacio
sexual.

Feminilizagdo causada pela bactéria Wolbackia em individuos geneticamente

masculinos, apesar de ndo relatado até o momento em Hymenoptera (Cook & Butcher, 1999),

merece ser melhor investigada. Feminilizacgo ¢ conhecida em Isopoda (Rigaud & Juchault, 1993)

e recentemente relatada em Lepidoptera (Hircki et al, 2002; Kageyama et al, 2002), ocorrendo
no primeiro grupo a inducdo de fendtipos ginandromérficos. Em Diptera, a infeccio por

Wolbachia pode se distribuir pelos tecidos somaticos (Dobson et al. 1999); assim, em

organismos haplodipléides, como os Hymenoptera, o efeito feminilizante associado 4 infeceio de
tecidos somaticos levaria & produgfio de individuos ginandromérficos.

O género Ficus ¢ polimzado exclusivamente por pequenas vespas da familia
Agaonidae, sendo que, de modo geral, cada uma das aproximadamente 700 espécies (Berg, 1989)

¢ associada a uma espécie polinizadora exclusiva (Ramirez, 1970; Wiebes, 1979; Herre ef al,
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1996). As espécies polinizadoras de Ficus apresentam dimorfismo sexual acentuado, com fBmeas
aladas de coloragdo escura e machos apteros de coloraglo marrom clara (Figura 1 A-B). A
determinagfio do sexo ¢ haplodiploide, na qual machos se desenvolvem de ovos ndo fertilizados e
fBmeas de ovos fertilizados (Cook, 1993).

Em vespas associadas a Fious, ginandromorfismo foi descrito por Ramirez & Marsh
(1996) no género Psencbolus (Ichneumonoidea, Braconidae), sendo gue o espécime
ginandromérfico fol Ot para associar fémea e macho amtes considerados espécies diferentes
devido ao acentuado dimorfismo sexual Porém, em vespas de figo, este fendmeno nfic é descrito
na literatura para as especies pertencentes 2 superfamilia Chaleidoidea, tal qual Pegoscapus sp.

Em Ficus eximia, seis espécimes ginandromorficos foram encontrados durante 2
triagem de amostras de sicOmios coletadas durante o més de agosto de 2001 em duas plantas
localizadas no distrito de Barfio Geraldo, Campinas/SP (22°54°S, 47°03°W,; 855m alt.). Vinte ¢
cinco sicénios de cada planta foram coletados na fase proxima & emergéneia dos insetos e
individualizados em frascos plésticos de 80mi. para a emergéneiz da prole de vespas. Os
individuos ginandromorficos foram observados durante a inspecfio das galhas nas quais os insetos
ndo tinham emergido, sugerindo que estes espécimes apresentavam problemas de viabilidade. Os
individuos ginandromdrficos apresentavam tecidos femininos e masculinos distribuidos em
mosaico por todas as partes do corpo; porém, com genitdlias predominantemente masculinas
(Figura 1 C-H). A morfologia externa apresentou caracteristicas femininas ou masculinas de
acordo com a predomindncia de tecidos femininos e masculinos respectivamente, inclusive com o
desenvolvimento de asas nas por¢des do térax que apresentavam tecidos femininos (Figwra 1 F e
H).

Este fenémeno parece ser raro, pois em aproximadamente 600 sicdnios ou 14.000
individuos machos avaliados ao longo de cinco anos de coletas, nos quais as galhas com insetos
nio-emergidos foram mspecionadas, apenas seis individuos ginandromoérficos foram observados.
Outra questfo intrigante € o fato de todos os individuos ginandromérficos terem sido encontrados
em duas amostras coletadas no mesmo periodo, apontando talvez para algum efeito ambiental,
como baixas temperaturas, que tenha causado problemas de desenvolvimento nestes insetos.
Ginandromorfismo foi observado também em vespas polinizadoras de F. carica, Blastophaga
psenes, (Kjeliberg, comunicac@o pessoal). sugerindo que este fendmeno possa ocorrer em outras
espécies de vespas de figo; porém, a sua ocorréncia nfio € relatada ja que, na maioria dos estudos,

as galhas cujos insetos nfo emergiram ndo sfo inspecionadas. Fstudos futuros sio necesséarios
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P

para elucidar os fatores que levam ao desenvolvimento de individuos ginandromérficos em

vespas de figo.
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Pigura 1. Pegoscapus sp. polinizador de Ficus eximia. Fémea e macho normais: A-B. Individuos
ginandromorficos: C — individuo 1 {dorsal); D - iadividuo 2 {dorsal); E-F — individuo 3 {lateraisy; G-H -
individuo 2 (laterais). B-H em mesma escala. Escalas = lmm.
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CaPTTULO 3

RAZAQ SEXUAL DE VESPAS DE FIGQ: FALTA DE AJUSTE A TEORIA DE COMPETICAG LOCAL POR
ACASALAMENTOS E INFLUENCIA DE ESPECIES NAG-POLINIZADORAS.

Introducic

AlocagBo sexual da prole tem motivado estudos tedricos e empiricos em vérios rupos
de organismos (Werren, 1980; Frank, 1985; Herre, 1985; 1987; Martins et al., 1999; West et al.,
1999; 2000a; 2000b). Fisher (1930) mostrou que em populacSes panmiticas a selegio dependente

de freqiincia levaria 2 win investimento parental igual nos dois sexos. Posteriormente, Hamilton
(1967) chamou 2 atenclo para ¢ fato que, em muitos organismos, acasalamentos ocorrem dentro
de grupos formados por proles de uma ou poucas mies (fundadoras) antes da dispersio das
fémeas, Nestas circunstincias, os machos competiriam entre si por acasalamentos {competicio
local por acasalamentos - CLA), favorecendo a selegsio de proles com maior proporcio de fmeas
(razo sexual desviada em favor de f8meas). Porém, a estruturagio da populacio que favorece a
CLA também leva a um aumento no nivel de endogamia, devido ao acasalamento entre irméos e,
conseqlientemente, a um aumento do parentesco entre mde e prole (Frank. 1985; Herre, 1985).

Em organismos haplodipléides, o genoma dos machos hapldides provém de ovos ndo
fertilizados das mies dipldides; assim, com a endogamia, o parentesco entre mie e filhas é maior
que entre mie ¢ filhos. Esta assimetria de parentesco de mfe para filhos e filhas resultaria em
razdo sexual desviada em favor de fémeas independente de qualquer efeito de CLA (Herre,
1985). Considerando que as fundadoras contribuem igualmente na prole, a proporcio Gtima de
machos seria dada por:

p=01-m)(2n-1)/idn-1),
onde ¢ a proporgdo de individuos de uma dada prole proveniente de cada fundadora (reciproco
do numero de fundadoras da prole), diretamente relacionado com a CLA, e n é a média
harménica do numere de fundadoras da populagio (guando » diminui, o nivel de endogamia
aumenta devido ao acasalamento entre irmfos) — (Herre, 1985). Frank (1985) apresenta um
modelo tedrico de predicio da razdo sexual relacionado ao de Herre {1985). Desta forma, 2 razéo
sexual varia de 1/2 (auséncia de endogamia) ou 1/3 (alta endogamia), em numero de fundadoras

elevado, a zero quando o nimero de fundadoras € um. No ultime caso, a interpretacio seria que a
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fémea produziria ¢ numero minimo de machos suficientes para fertilizar todas suas fithas
{Hamilton, 1567).

O sistema Ficus — vespas tem sido considerado como modelo para estudos de efeitos da
CLA (Hamilton. 1979: Frank, 1985; Herre, 1985: 1987; West & Herre, 1998), apesar de algumas
viplaches dos pressupostos tedricos (Kathuria et al, 1999; Moore st al., 2002: Molbo et al, em

preparagdo; Moore & Greefl, submetido; Kinoshita et al., 2002). O género Ficus é polinizado

exclusivamente por pequenas vespas da familia Agaonidse, sendo gque cada uma das
aproximadamente 700 espécies (Berg, 1989) ¢ associada a uma espéeie polinizadora exclusiva
{Ramirez B., 1970; Wiebes, 1979; Herre et al, 1996). Porém, excecles a esta especificidade
parecem mais comuns do que se supunha (Compton, 1990; Michaloud et al., 1996; Molbo et al.,
em preparac@o; Rasplus, 1996). O desenvolvimento ¢ a maturacio dos sicdnios (inflorescéneia
em forma de urna com as flores dispostas internamente) em cada planta sio normalmente
bastante sincronizados; porém, diferentes plantas na populagdo iniclam a  floragfo
assincronicamente ao longoe do ano (Bronstein, 1992). Quando os sicénios sfo jovens e as flores
femininas estdo receptivas, vespas f8meas acasaladas e carregando polen (fundadoras) sio
atraidas por substancias voldteis emanadas do interior do siconio (van Noort et al, 1989; Ware &
Compton, 1994; Gibernau et al., 1997) e penetram o sicdnio através das bracteas imbricadas do
ostiolo. Entdo as fundadoras polinizam as flores femininas e depositam ovos nos ovarios de
algumas delas (Galil, 1977). A determinacfio do sexo € haplodipléide e, desta forma, as f2meas
s8o capazes de controlar o sexe da prole fertilizando ou nfio o ovo: machos se desenvolvem de
ovos ndo fertilizados e f2meas de ovos fertilizados (Cook, 1993). Na seqiiéncia, com poucas
excegDes, as fémeas morrem no interior do siconio e seus corpos podem ser contados para
determinar o nimero de fundadoras que potencialmente polinizaram e depositaram ovos em cada
sicOnio (Herre, 1990).

Durante as semanas seguinies, os aquénios dos sicOnios e as larvas de vespas
polinizadoras se desenvolvem. Pouco antes do amadurecimento do sicOnio, os machos apteros da
polinizadora emergem das galhas em que se desenvolveram e vasculham o interior do sicénio em
busca de gathas contendo fémeas. Os machos perfuram com suas mandibulas as galhas e
acasalam as femeas antes delas emergirem. Logo apos ¢ acasalamento, as fémeas emergem das
galhas, coletam pélen das flores masculinas recém amadurecidas e saem através do orificio
escavado pelos machos na parede do sicOnio, recomegando o ciclo em outra planta (Galil, 1977).

Além da espécie polinizadora, normalmente outras espécies de vespas sfo associadas aos sicémios
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de Ficus, galhando ovarios das flores ou parasitando larvas de outras vespas fitdfagas; porém,
nfo polinizam, pois depositam seus ovos pelo lado externo através da parede do sicénio (Janzen,
1979; Bronstein, 1992).

Estudos de razio sexual de vespas polinizadoras de Ficus normalmente avaliam a razio
sexual secundérie da prole, ou seja, a proporgo de machos que atingiram com sucesso a fase
adulta (Green et al., 1982). Porém, em vespas de figo, a razfio sexual da prole possivelmente
reflete bem a raz8o sexual primaria, uma vez gue & mortalidade larval parece ser baixa (Kathuria
et al., 1999}

Apesar de Herre (1985) nfo ter observade distorcdes da razfio sexual da prole de
polinizadoras devido a4 mortalidade dependente do sexo pelo parasitismo de vespas ndo-
polinizadoras, sabe-se que algumas espécies nfo-polinizadoras exercem um efeito negativoe sobre

a prole das polinizadoras (West & Herre, 1994; Kerdelhue & Rasplus, 1996; West et al., 1996;

Pereira. 1998). Assim, altas densidades de vespas nfio-polinizadoras poderiam levar a distorces
da razfio sexual das polinizadoras se o efeito negativo sobre a prole for dependente do sexo.

O objetivo deste trabatho € avaliar o efeito da CLA (expresso pelo numero de
fundadoras por sicbnio) e da presenca de vespas nio-polinizadoras sobre a raziio sexual da prole

da espécie polinizadora.

Materiais ¢ métodeos

Ficus eximio ¢ polinizada por uma Unica espécie morfologicamente distinguivel
(Pegoscapus sp.) e associada a outras 14 espécies nfo-polinizadoras (Pereira et al 2000). Dentre
as vespas ndo-polinizadoras associadas a F. eximia, o género Idormes é o mais representativo,
com quatro espécies que ocorrem, muitas vezes, em densidades superiores & da espécie

polinizadora (Pereira, 1998; Pereira et al., 2000,

Para o estudo da relag@o da razdo sexual da prole de Pegoscapus sp. com o ntmero de
vespas fundadoras do siconio foram realizadas amostragens de 25 - 40 sicbnios em cito plantas
de F. eximia desenvolvendo-se espontaneamente em 4reas urbanizadas no distrito de Bardo
Geraldo, Campinas/SP (22°54°S; 47°03°W; 855m alt.), durante o periodo de abril de 1999 2
agosto de 2001. Os sicOnios foram coletados na fase proxima 2 emergéneia das vespas. Em
laboratério, os siconios foram abertos com um corte transversal para contagem do nfimero de

fundadoras. A abertura foi feita cortando-se apenas a parede do sicénio, evitando gue a lamina
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atravessasse o lomen e danificasse alguma fimdadora. Apés a contagem, as fundadoras foram
retiradas do lunen. os siconios fechados e individualizados em frascos plasticos de §0mL para a
emergéncia da prole de vespas. As metades foram mantidas juntas amarrando-nas com wm arame
fino de cobre (Figura 1). As vespas que emergiram foram mortas por congelamento e
posteriormente contadas e sexadas. O interior do sicénio foi inspecionado para guantificar
também as vespas que ndo emergiram de suas galhas. A triagem completa de cada sicénio
despendeu de 20 a 60 minutos aproximadamente.

Dados de levantamentos prévios da fauna de vespas associadas a F. eximia (sete safras
amostradas no pericdo de outubro de 1992 a agosto 1993 no municipio de Londrina/PR (23°18°S;
51°09°W; 585m alt.) e oito safras amostradas no periodo de setembro de 1996 z abril de 1998 no
distrito de Barfio Geraldo, Campinas/SP), nos guais o mimero de fundadoras ndo foi guantificado,
foram utilizados, untamente com os dados anteriores, para analisar o efeito da ocorréneia de
vespas ndo-polinizadoras sobre a razfo sexual da prole Pegoscapus sp.

A proporcio de machos na prole em cada sicdnio,

n°de machos/(n°de fémeas + n°de machos),
foi analisada graficamentie em funco do nimero de vespas fundadoras e comparada 3 razfio
sexual predita pela teoria de CLA para organismos haplodipldides (Herre, 1985). Os siconios
com altas proporges de machos (0,5-1) foram considerados colonizados por fémeas virgens e,
juntamente com os dados de sicOnios com baixa ocorréncia de Pegoscapus sp. (menos de 30
individuos), excluidos das anlises.

A relacio da razdio sexual de Pegoscapus sp. e da abundédncia de vespas nio-
polinizadoras foi analisada por modelos lineares no programa estatistico S-Plus 6.1 (© Insighful
Corporation). As vespas ndo-polinizadoras foram divididas em trés categorias: Jdarmes sp3
(grupo flavicollis), ldarnes grupo carme (duas espécies agrupadas) e “restantes” (as demais
espécies, incluindo uma espécie de Idarnes do grupo inceria e espécies dos géneros Aepocerus,
Eurytoma, Heterandrium, Physothorax e Torymus). O modelo inicial incluiu o volume do siconio
estimado a partir de seu difimetro (considerando o formato de uma esfera) ¢ o numero de
aquénios com 0 objetivo de controlar estatisticamente a influéncia dessas varidveis. Analises
similares foram realizadas utilizando separadamente como variaveis resposta o nimero de Bmeas
e de machos da prole de Pegoscapus sp. para avaliar qualguer efeito diferencial das vespas nio-
polinizadoras sobre o sexo da progénie. Se houver algum efeito diferencial sobre os sexos, é

esperada uma relagho negativa entre o mimero de f8meas de Pegoscapus sp. e de vespas ndo-
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polinizadoras e nenhuma relagiio, ou uma com menor inclinagfo, entre o niimero de machos ¢ de
vespas ndo-polinizadoras. O volume do sicbnio, o ndmero de aguénios e o nhmero de
FPegoscapus sp. pertencente ao outro sexo foram incluidos como co-varidveis no modelo. As
variavels explanatorias foram mantidas nos modelos de acordo com suas relevincias estatisticas.
Os dados de razfio sexual foram transformados pelo arco-seno da raiz quadrada do valor e os
dados de comtagem de Pegoscapus sp. foram transformados pela ralz quadrada do valor + 0.3
(Zar, 1996}

No subconjunto de dados (210 sichnios) no qual o ntmero de fundadoras foi
quantificado, as andlises descritas acima foram repetidas incluindo o niimero de fimdadoras como

co-variavel no modelo, com o objetivo de controlar estatisticamente o efeito da CLA.

Resultados

O processo de abrir e posteriormente fechar o sicédnio para quantificaciic do ntmero de
fundadoras aparentemente nfo afetou a emergéneia e a atividade dos insetos. Na maioria dos
sicOnios os machos das vespas escavaram o orificio de saida das vespas (Figura 1) e a ocorréncia
de vespas nio emergidas das galhias foi baixa, com poucos casos extremos, nos quais 0s sicénios
foram congelados antes da completa emergéncia das vespas. A Figura 2 mostra um caso tipico no
qual as vespas permaneceram no Nimen do sicdnio, porém com alto nivel de emergéneia, como

pode ser visto pelas galthas vazias.
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Figura 1. Siconio de F. eximia cortado a0 meio ¢ amarrado com arame de cobre. Observe o orificio
escavado pelos machos de Pegoscapus sp. (seta). Escala=>mm.

Figura 2. Polinizadoras fémeas no men do siconio apds a emergéncia. A-galha vazia, B-aquénio. A
direita, vespa polinizadora em detalhe, escala=mm.

Nimero de fundadoras vs. razdo sexual

Em sete das oito amostras coletadas, sicdnios sem nenhuma fundadoera no lamen foram
observados, com taxas variando de 6,7 a 47,5% (Tabela 1). A auséneia de fundadoras nestes
sicénios indica certamente que ocorreu re-emergéneia das vespas apds a polinizagdo e
oviposigdo. A hipétese de que n#o tenha ocorrido colonizagfio por vespas fundadoras fica
descartada, uma vez que aguénios ¢ prole de vespas polinizadoras estavam presenies nestes
sicOnios.

A razho sexual da prole de Pegoscapus sp. foi desviada em favor das fmeas em todas as

safras amostradas (média entre 0,07 e 0,18 — Tabela 1. O ntmero de fundadoras fol bastante
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variavel, tanto entre safras (médias entre 0,7 e 5,2 fundadoras por sicdnio) como dentro de safras
{desvio-padrfes normalmente de mesma magnitude que as médias) — (Tabela 1).
Aproxirnadamente 63% dos sicbnios apresentaram até duas fundadoras, sendo um o
valor mais freqilente (Figura 3). A raz8o sexual da prole de Pegoscapus sp. aumentou com o
mtmero de fimdadoras, como predito pela teoria (Frank, 1983; Herre, 1985). Porém, os dados
observados foram mais desviados em favor das fmeas que os valores tedricos, inclusive
considerando-se o limite inferior predito para alta endogamia (Figura 3). A diferenca entre a
razio sexual empirica ¢ a predita pela teoria pode ser mais acentuada, pois, considerando a re-
emergéncia de fundadoras (Tabela 1), o nGmero de fundadoras quantificado pode estar

subestimado e, assim, associado a maiores valores de proporgio de machos.

Tabela 1. Caracteristicas das safras de F. eximio amostradas em Campinas/SP. O cédigo da planta é
seguido pela porcentagem de sicOnios sem fundadoras, pela razfio sexual média da prole e pelo nfiimero
médio de fundadoras (pimero de sicOnios utilizados para o caleulo entre parénteses). DP=desvio padrio.

% de sicbnios  Proporcioc de machos Numero de fundadoras

PIaB2 o fundadoras  (Média:DP)  (Médin arifimética + DP)
BG76  47.5 (40) 0.090 = 6,047 (37) 0,70 = 0.81 (37)
BGOZ 243 (37) 0,068 = 0,031 (34) 1,53 1,38 (34)
BG&7 28,0 (25) 0,090 = 0,033 (25) 1,24 % 1,01 (25)
BG8Z 7.3 (55) 0,129 £ 0,081 (23) 4,30 =321 (24)
BGSY 4.0 (25) 0,126 £ 0,061 (24) 3,04 =137 (24)
BGT 24,0 2%) 0,067 + 0,033 (24) 117 % 1,01 (24)
BGIS 6,7 (30) 0,162 % 0,085 (30) 3,89 £ 2,02 (30)

IAC 0 (25) 0,180 £ 0,072 (25) 5,16 2,95 (25)
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Figura 3. Razio sexual da prole de Pegoscapus sp. em fungio do niimero de fundadoras, amostrada em 8
individuos de F. eximia. Um ruido foi adicionado ao ntmero de fundadoras para facilitar a visualizacfo
dos pontos. A linha solida representa a razfio sexual 6tima predita para organismos haplodipléides, nas
condigdes de CLA e endogamia observadas. Linhas pontilhadas inferior para alta endogamia (uma
fundadora) e superior para baixa endogamia (o fundadoras), segundo Herre (1985). As barras representam
a distribuico em porcentagem do nimero de fundadoras. Tamanhos amostrais (n° de sicnios por planta):
BGO8=34, BG76= 37, BG87=15, BGB8=235, BGR9=24, BGO7=25, BG98=20 ¢ IAC=25.
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Razdo sexual vs. vespas ndo-polinizadoras

A meédia da proporgio de machos de Pegoscapus sp. foi maior em siconios infestados
(com 10 ou mais individuos) por vespas nfo-polinizadoras (infestados: 0,112 + 0,072, n=368
sicOnios (média & DPY; ndo infestados: 0,092 £ 0,054, n=297 sicOnios; teste 1 ts60.3~4.02, p<10” )3

A razdo sexual da prole foi positivamente relacionada com a abundéncia de Pegoscapus
sp. e numers de individuos dos grupos de espéeies ndo-polinizadoras (Tabela 2). O volume do
sichnio ndo apresentou relagbes significativas com a razfio sexual de Pegoscapus sp. e foi
excluido do modelo final. A varidvel nimero de aguénios fol mantida no modelo devido 2 sua
importancia como co-variavel.

A analise do subconjuntc de dados no qual o nimero de fundadoras foi quantificade
{210 sicbnios) mostrou que, controlando-se o efeite do numero de fundadoras, apenas as
abundéncias de Jdarnes sp3 e Pegoscapus sp. apresentaram relagfies positivas significativas com
a raz@o sexual, enquanto que a abundéncia de Idwrmes (carme) apresentou relacfo positiva
margimalmente significativa (Tabela 3).

O nomero de f8meas de Pegoscapus sp. na prole foi negativamente relacionado ao
namero de vespas dos grupos de ndo-polinizadoras no conjunto completo de dados (665 siconios)
(Tabela 4). No subconjunto no qual o nimero de fundadoras foi quantificado (210 siconios), o
numero de f&meas de Pegoscapus sp. foi negativamente relacionado ao niimero de Jdarnes do
grupo carme (Tabela 5). O nimero de fundadoras nfo fol significativamente relacionado ao
nimero de fémeas de Pegoscapus sp. e foi excluido do modelo final. Nos modelos, Jdarnes foi
mantida separada em grupo carme e Idarnes sp3 {(grupo flavicollis) devido & diferenca ecologica
entre estes dois grupos (Jdarnes sp3 coloniza o sicOnio no mesmo periodo que as polinizadoras,
enquanto as espécies do grupo carme colonizam o sicdnio posteriormente; R.A.S. Pereira & A.O.
Menezes jr., dados nio publicados). Ainda, os modelos separados em Idarnes sp3 e ldarmes
grupo carme ajustaram-se melhor que os modelos agrupados, tanto no conjunto completo
(F1=93.68; P<10"%) como no subconjunto de dados (Fy=22.87; P<10).

Por outro lado, no conjunto completo de dados, o ndmero de machos de Pegoscapus sp.
na prole ndo fo1 significativamente relacionado ac numero de vespas niio-polinizadoras (Tabela
4). No subconjunto de dados, com o controle estatistico do mimero de fundadoras, apenas a
abundéncia de fdarnes sp3 apresentou relacio positiva marginalmente significativa com o

namero de machos de Pegoscapus sp. (Tabela 5). Porém, o niimero de machos nio apresentou
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relaglo significativa com o total agrupado de vespas do género Idarnes (Idarnes grupo carme +
Idarnes sp3), sendo que os modelos lineares agrupado e separado em Idarnes grupo carme €
Idarnes sp3 nio foram significativamente diferentes (F;=1,63; P=0,203), sugerindo que Idarnes

sp3 apresentou pouca mfluéneia no modelo (Tabela 5).

Tabela 2. Modelo linear do arco-seno da raiz quadrada da razio sexual da prole de Pegoscapus sp.
{variavel resposta) e nimero de individuos de grupos de espécies de vespas assocladas 5 £, eximia
{variaveis explanatdrias). O nlmero de aquénios foi incluido como co-varidvel no modelo. (B
ajustado=0,101; Fi 650=15,94; P<10%). N=665 siconios.

Efeito Coeficiente b,
padronizado
Constante 0,000 13,403 <1¢®
Aguénio 0,169 4,234 <10
P ronduzi 0,272 5,680 <10”
darnes (carme) 0,182 4235 <ip”
Idarnes sp3 G,111 2,890 0,0040
Restantes 0,092 2,329 4,0202

Tabela 3. Modelo linear do arco-seno da raiz quadrada da razio sexual da prole de Pegoscapus sp.
(variavel resposta) ¢ numero de individuos de grupos de espécies de vespas associadas a F. eximia

{varigveis explanatorias), com a inclusdo do niimero de Fundadoras como co-varisvel, (R astado=(,492;
Fsope=41,46; P<107). N=210 siconios.

Efeito Coeficiente o
padronizado

Constante 0,000 11,551 <197

Fundadoras 0,6553 12,043 <10™

P. tonduzi 0,1167 2,031 0,0435

idarnes {carme) 60,0896 1,661 0,0982

Idarnes sp3 0,1052 2,081 0.0387

Restantes -0,0563 -1,108 0,2692
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Tabela 4. Modelos lineares do nfimero de fémeas (R ajustado: 0,524; Fyes=122.6; P<10) e machos (&
ajustado: 0,407; Flye:=76,86; P-:EG“} de Pegoscapus sp. (varidvels resposta) vs. nimero de individuos de
grupos de espécies de vespas associadas 3 F. eximia. (variaveis explanatdrias). O volume do sicénio e o
nimero de aquénios foram incluidos como co-varidveis no modelo. As varidveis dependentes foram
transformadas pela raiz guadrada do valor + 0,5, N=665 siconios.

Varidvel dependente: ffmeas  Variavel dependente: machos

Efeito pig?i:;:ﬁ;i Ed Prob. g;‘i;??;z;z t Prob.
Constante 08,0000 43383 <107 06,0000 2,838 0,0047
Volume 0,0019 1,556 0,1203 04,0075 2,494 00129
Aquérnio 04,0033 2,592 0,0098 0,0183 5875 <10”
P tonduzi dooutro sexo  (,0128 10,433 <10 0,0515 14,194 <y07
Idarnes (carme) -0,0171 -15,010 <107 0,0043 1,316 0,1887
Idarnes sp3 -0,0066  -5.853 <ig® 0,0046 1,577 0,1152
Restantes -0,0080 6,706 <107 -0,0008  -0,277 04,7823

Tabela 5. Modelos lineares do nimero de fémeas (R ajustado: 0,330; Fs20=21,55; P<10™) ¢ machos (R’
ajustado: 0,596; Fs00:=52,35; P<10™) de Pegoscapus sp. (varidveis resposta) vs. nimerce de individuos de
grupos de espécies de vespas associadas a F. eximia. (varidveis explanatdrias), no subconjunto de dados
no qual o nimero de fundadoras foi quantificado. O volume do sicénio e o nimero de fundadoras foram
inciuidos come co-variaveis no modelo. As variaveis dependentes foram transformadas pela raiz quadrada
do valor + (,5. N=219 siconios.

Variavel dependente: fémeas  Varidvel dependente: machos

Coeficiente Coeficiente

Efeito . H FProb. \ 13 Prob.
padronizado padronizado
Constante 04,0000 27,302 <1¢” 0,0000 3,293 0,0012
Fundadoras ndo incluido - - 0,5643 11,683 <i¢*
Volume ¢,2227 3,453 09,0007 90,1351 2,677 <i0*
P. tonduzi do outro sexo  0,2800 4366 <107 0,3315 6,401 <10
Idarnes (carme) -{3,3660 46,397 <107 -3,0079 -1,163 (,8705
Idarnes sp3 -0.0152 -0,264 0.7920 0,0838 1,859 90,0645

Restantes -0,0469 06,799 06,4250 -0,0416 0,913 0.3625
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Discussis

Nitmero de fundadoras vs. razdo sexual

A ocorréncia de sicbnios com prole de vespas polinizaderas e com aquénios, mas sem a
presenca de vespas fundadoras em seu interior, indica que houve re-emergéneia de fundadora
apos a polinizagdo/oviposigo no sicdnio. Re-emergéneia de fundadoras foi observada em outras
espécies de Ficus (Moore et al,, no prelo) e demonstrada experimentalmente em F. carica (o figo
comestively (Gibernau et al, 1996), com proporcBes de sicdnios sem fundadoras semelhantes ou
maiores 4s observadas no presente estudo. A re-emergéneia de fundadoras subestima o nfumero
de vespas polmizadoras que realmente coloniza um sicénic. Este fato nfo foi observado em
estudos de razfo sexual em vespas de figo, tais como Hamilion (1979) e Herre (1985: 1987;
1989); porém, se freglienie, pode interferir nas andlises por associagio imprecisa do namero de
fundadoras e da razfo sexual da prole,

Em estudos com dados observacionais, como o apresentado, é dificil quantificar a taxa
de re-emerg@ncia, uma vez que se pode observar sua ocorréncia apenas nos siconios polinizados,
mas sem fundadoras. Em maiores quantidades de fundadoras, a re-emergéncia de algumas delas
pode ocorrer sem, no entanto, ser notada. O aumento no tamanho amostral ndo contorna este
problema, mas seguramente permite uma melbor interpretacdo dos resultados, principalmente se
ocorrerem amostras com menores niveis de re-emergéncia, como supostamente as amostras
BG89 e IAC (Tabela 1),

Os dados apresentados mostram gue a relacio do nimero de fundadoras e da razio

sexual de Pegoscapus sp. seguiu de forma qualitativa o predito pela teoria (Frank, 1985; Herre,

1985, 1987); porém com razdo sexual mais desviada em favor das f8meas que os valores tedricos.
O modelo de predigdo de razdo sexual Otima apresentado por Herre (1985) considera que as
fundadoras contribuem igualmente na prole (depositam o mesmo miimero de ovos). Porém,
estudos recentes demonstram que este pressuposto pode ser violado em algumas espécies de
vespas de figo. Kathuria et al. (1999) demounstraram em F. drupacea que, em situacdes de mais
de uma fundadora por sicémic a contribuicio individual era desbalanceada, e em maiores
numeros de fundadoras algumas delas nfio contribuiam para a prole ou depositavam namero
muijto baixe de ovos. Em Blastophaga nipponica, Kinoshita et al. (2002) mostraram que, quando
oviposigbes ocorrem seqiiencialmente, os tamanhos das proles variam e a razfo sexual total

torna-se mais desviada em favor das fémeas. Moore et al (2002) observaram que f8meas de
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Liporrhopalum fentacularis sho capazes de ovipor complelamente em seqiiéneia & 2 segunda
emea de ajustar a raz8o sexual de sua prole em resposta & oviposigio da primeira. Fémeas
fundadoras Platyscapa awekei defendem locais de oviposighio ¢ fBmeas maiores em sicénios com
duas fundadoras impedem a oviposicio das fundadoras menores, prendendo-as pelas mandibulas
durante a oviposic@o, Em conseqliéncia, as fmeas maiores depositam a mesma quantidade de
ovos que se estivessem sozinhas, enquanto as menores depositamn aproximadamente 30% menos
ovos (Moore & Greeff. submetido). Molbo et al. (em preparaciio), utilizando marcadores
moleculares de microssatclites, enconiraram em polinizadoras de F. obrusifolia que, em
aproximadamente 78% dos siconios com mais de uma fundadora, a prole era oriunda de uma
Gnica vespa mée. Ainda, eles obtiveram um melhor ajuste ao modelo tedrico utilizando dados
geneticos para quantificar ¢ nimero de findadoras que realmente contribuiu para a prole, ao
invés do nimero de vespas mortas quantificadas dentro dos sicbnios. A contribuicio desigual na
prole aumenta o nivel de acasalamentos entre irmfos e pode resultar em proles mais desviadas em
favor das fémeas que o prediic pelo modelo basico (Frank, 1985; Herre et al., 2001). Além disso,
dados empiricos em B. nipponica (Kinoshita et al., 2002) e Nasonia vitripennis (Flanagan et al.,
1998) apéiam que a razdo sexual da prole € mais desviada em favor das fémeas quando ela
deposita a maior propor¢io de ovos do total depositadoe no local.

Qutra explicagdo, ndo exclusiva & primeira, seria que a faka de ajuste entre a razio
sexual empirica e a tedrica poderia estar relacionada a diferencas entre o numero de fundadoras
ocorrendo localmente ¢ o regime seletivo mais fregiiente encontrado pela espécie (ntimero mais
freqitente de fundadoras que ocorre na espécie). Herre (1987) observou que a falta de ajuste ao
modelo tedrico nfo era aleatdria, sendo que a resposta da razdo sexual em espécies polinizadoras
de Ficus ajustava-se melhor a0 modelo tedrico em situagdes que as espécies encontravam com
maior freqiiéncia. Entre as saffas amostradas de F. eximia observou-se grande variagdo no
nimero medio de fundadoras (Tabela 1), contrastando com uma maior freqiiéncia de nameros
baixos de fundadoras (zero ¢ um - Figura 3). Este contraste pode indicar que o nimero de
fundadoras por sicdnio ocorrendo em algumas safras de F. eximic seria maior que o
experimentado no regime seletivo da espécie, explicando parcialmente a diferenca entre a razio
sexual observada e a predita pelo modelo. E importante notar que as plantas foram amostradas
em greas urbanizadas, 0 que poderia estar alterando as condi¢Ses ambientais originais da planta e

da espécie polinizadora.
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Razdo sexual vs. vespas ndo-polinizadoras

A relaclo positiva observada entre a razfo sexual da prole de Pegoscapus sp. e a
presenga de vespas ndo-polinizadoras difere dos resultados encontrados por Herre (1985 - nota n°
20y em polinizadoras de trés espécies de Ficus no Panama, gque nio observou correlacio de
ocorréncia de vespas ndo-polinizadoras ¢ razdo sexual da prole das espécies polinizadoras. Esta
relacBo positiva pode ser explicada pela influéneia de uma terceira varidvel correlacionada &
razdo sexual ou, alternativamnente, pelo efeito direto das vespas nfio-polinizadoras, induzindo
distor¢es na razdo sexual da prole de Pegoscapus sp. Nimeros de fundadoras mais elevados
estfo relacionados com maiores proporgBes de machos (Frank, 1985 e Herre, 1985) ¢ uma
correlagdo positiva de razdo sexual e abundédncia de vespas ndo-polinizadoras poderia ser
observada se estas vespas colonizassemn preferenciaimente sicOnios com maior nimero de
fundadoras. As vespas ndo-polinizadoras seriam selecionadas para colonizar preferencialmente
sicbnios com maior numero de fundadoras se esta situac@io representasse methores recursos para
as vespas no-polinizadoras, tais como maior disponibilidade de galhas de Pegoscapus sp. ou de
flores polinizadas, uma vez que a polinizacdo prévia parece ter um papel importante para o
desenvolvimento adequado das vespas gathadoras (Galil & Eisikowitch, 1971).

Por outro lado, o efeito direto induzindo a distorgfio da razdo sexual da prole de
Pegoscapus sp. ocorrenia se as fundadoras fossem incapazes de discriminar oves depositados nas
flores provenientes de vespas polinizadoras ou nfo-polinizadoras, interpretando a ocupacio das
flores por ovos de vespas ndo-polinizadoras come maior nivel de CLA. Assim, as findadoras
ajustariam a razdo sexual da prole de acordo com este estimulo. Isto ocorreria no caso das
espécies nAo-polnizadoras que colonizam o sicdnio concomitantemente as polinizadoras (por
exemplo fdarmes sp3; R.A.S. Pereira & A.O. Menezes jr., dados nfo publicados). Qutra forma
direta de modificagio da razfio sexual seria se as vespas ndo-polinizadoras causassem maior
mortalidade em f8meas que em machos de Pegoscapus sp. E conhecido que o desenvolvimento
de vespas ndo-polinizadoras tem efeito negativo sobre a produgio de vespas polinizadoras em

siconios de Ficus (West & Herre, 1994; Kerdelhue & Rasplus, 1996; West et al., 1996; Pereira,

1998) e que algumas espécies ndo-polinizadoras sfio cleptoparasitas, pois nfio sfio capazes de
induzir galhas nas flores femininas de Ficus, necessitando ovipor em gathas induzidas por vespas
polinizadoras (Abduratuman & Joseph, 1978a; 1978b: Joseph, 1984). Desta forma, um aumento

na proporcdo de machos via mortalidade dependente do sexo poderia ocorrer se as espécies
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cleptoparasitas  ovipusessem preferencialmente em gathas contendo larvas de fBmeas
polimizadoras. Esta preferéncia seria fungdo de: (1) diferencas na qualidade dos recursos nas
galhas contendo machos e f8meas de Pegoscapus sp., ou (2) desenvolvimento dos machos em
camadas de galhas menos acessiveis 3s cleptoparasitas.

Os dados apresentados apdiam o efeito direto das vespas ndo-polinizadoras no aumento
da razfo sexual da prole da espécie polinizadora. Esta suposi¢io € apoiada pela relacso positiva
entre raz#o sexual e abunddncia de vespas nfo-polinizadoras apds o controle estatistico do
numero de fundadoras (significativa com Jdarnes sp3 e marginalmente significativa com Jdarnes
do grupe carme). De modo geral, as vespas nfo-polinizadoras apresentaram relac3o negativa
significativa com a abundéncia de fémeas Pegoscapus sp. e nfo apresentaram relacio
significativa com o nimero de machos, sugerinde um maior impacto negativo sobre as Bmeas da
prole.

Os padrbes observados ainda apdiam as duas formas de interferéncia direta das nio-
polinizadoras sobre a razio sexual da prole de Pegoscapus sp. A maior relacio entre Jdarnes sp3
e machos da espécie polinizadora poderia ser resultado da interpretacfo imprecisa do nivel de
CLA (incapacidade de discriminar entre ovos da sua espécie e das espécies nfo-polinizadoras),
independente do namero de fundadoras. Em Idarnes grupo carme, a relagiio negativa apenas com
as fémeas da prole de Pegoscapus sp., com e sem o controle estatistico do numero de fundadoras,
corrobora 2 hipdtese de mortalidade diferencial dependente do sexo. As espéeies do grupo carme
colonizam os siconics posteriormente as fundadoras e poderiam depositar ovos preferencialmente
em galhas que contivessemn larvas de f8meas de Pegoscapus sp. As demais espécies nfo-
polinizadoras agrupadas na categoria “restantes” apresentaram, de modo geral, o mesmo padriio
descrito acima, mas a interpretagfo ¢ dificultada pelo pouce conhecimento da historia natural
destas espécies. Desta forma, a relacfo entre a abundéncia deste grupo de vespas e a razfio sexual
da prole das polmizadoras pode ser resultado de vérias maneiras diretas e indiretas de interacfes
das espécies.

Os resultados encontrados neste estudo apontam que a razdo sexual observada na prole
da espécie polinizadora de F. eximia pode ser influenciada por um conjunto de fatores. Desta
forma, 0s modelos de razdo sexual necessitam incorporar pressupostos mais realisticos a fim de
melhorar o ajuste entre as razdes sexuais empirica e te6rica (Kathuria et al, 1999, Molbo ef al.,
em preparaglo). A interferéneia das espécies nfo-polinizadoras € um fator secundario na

determinagio da razdo sexual da prole de Pegoscapus sp. Este fator de distorcio secundaria age
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possivelmente como uma pressio seletiva no sistema de acasalamento da espécie polinizadora,
sendo, portanto, uma questfo importante a ser considerada em estudos de alocacSo sexual da
prole {Green et al., 1982). O conhecimento mais aprofundado da histéria natural do sistema Ficus
~ vespas parece diminuir o stafus de modelo ideal para estudo de CLA, causando em primeira
andlise. um certo desconforto em relagfo as descobertas passadas. Porém, a grande licio talvez
seja a mudanga da idéia de modelo ideal para uma de sisterna complexo com muitas

possibilidades futuras de estudo.
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CaPITULO 4

COMPORTAMENTO DE MACHOS APTEROS DE VESPAS NAO-POLINIZADORAS DE FIGO, IDARNES
SPP.. DURANTE A FASE DE ACASALAMENTG.

Introducéie

Seleclo sexual ocorre em situagBes em que um sexo compeie por acesso ao outro,
visando a0 acasalamento. Desta forma, caracteristicas como ormamentos elaborados ou estruturas
que possam ser usadas como armas, que aumentem 2 habilidade do individuo em competir por
acasalamentos ou atrair parceiros, s&o favorecidas por selecio sexual (Alcock, 1998). O conflito
enire machos competindo por acasalamentos € um dos principais temas de estudo em selecio
sexual. Este conflito ¢ determinado de forma complexa por uma série de fatores ¢ pode ocorrer de
diferentes maneiras durante o periodo de acasalamento (Brown et al, 1997). Vespas de figo
apresentam uma boa oportunidade para estudos de competicGo por acasalamentos em funglc das
estratégias adotadas pelas diferentes espécies, nas quais a ampla variacio de estratégias de
acasalamentos estd fortemente relacionada a morfologia dos machos {Hamilton, 1979; Murray,
1990; Cook et al., 1997; Greeff & Ferguson, 1999; Bean & Cook, 2001). Algumas espécies
possuem machos alados que acasalam fora do sicénio (inflorescéncia do figo) em um sistema
mais aberto; outras apresentam machos dpteros que ndo dispersam e a competicdo por
acasalamentos ¢ local (restrita ao interior do siconio); por fim, existem espécies com machos
polimérficos, nas quails os acasalamentos ocorrem tanto dentre como fora do sicénio, de acordo
com a morfologia, apresentando uma estrutura intermedidria com competicio por acasalamentos

parcialmente local (West & Herre, 1998; Hardv & Mavhew, 1998).

Entre as espécies de vespas de figo com machos apteros & conhecida uma grande
variag@o de comportamentos durante a fase de acasalamento. As espécies polinizadoras, em geral,
competem por acasalamentos de forma indireta e sem agressividade entre os individuos lapesar
de ter sido relatada agressividade em algumas espéeies polinizadoras (Greeff et al, em
preparagdo)]. Por outro lado, o comportamento agressivo & comum nas gspeécies nio-
polinizadoras com machos apteros, os quais possuem morfologia (mandibulas grandes e cabega e
torax robustos) que propicia a ocorréncia de combates letais entre os machos (Hamilton, 1979;

Murray, 1987: 1989: 1990; Greeff & Ferguson, 1999; Zammit & Schwarz, 2000; Bean & Cook,
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2001). Combates letais entre individuos co-especificos sfio esperados em situacdes que tenham
forte impacto sobre ¢ sucesso reprodutivo future (Enquist & Leimar, 1990). Modelos teéricos de
competi¢do direta (Murray & Gerrard, 1985) predizem que a freqiiéncia de ocorréneia de lutas e,
conseqlientemente, de injtrias, ¢ positivamente relacionada com o nimero de machos disputando
o recurso (fémeas para acasalar), uma vez que a taxa de enconiros entre rivais aumentaria.
Segundo 2 teoria, em fungfo do ganho liguido obtido por unidade de recurso. em menores
densidades de machos s8o esperadas lutas menos fregiientes, porém longas e com maior risco de
injurias severas. Em densidades maiores, a fregiiéncia de lutas seria maior, mas limitadas a breves
encontros, causando menor risco individual. Assim, o nivel geral de injirias severas ocorreria em
densidades intermediarias de machos em competicio (Murray & Gerrard, 1985).

Apesar do grande interesse em se testar predigSes da teoria de competicBo direta em

vespas de figo (Murray. 1987: 1990; West et al, 2001: Bean & Cook 2001), estudos

quantificando o comportamento dos machos durante a fase de acasalamento sSio resiritos a

espécies do Velho Mundo (Murzay. 1987: 1990; Greeff & Ferguson, 1999). No Brasil, Hamilion
(1979) realizou um estude minucioso em vespas de figo, sugerindo hip6teses que explicariam as
respostas dos orgamismos em diferentes niveis de competigiio por acasalamentos. No entanto,
suas observagGes de comportamento agressivo em Jdarmes foram realizadas apenas de forma
descritiva.

O objetivo deste trabalho foi caracterizar o comportamento de machos pteros do género
Idarnes associados a Ficus eximia durante a fase de acasalamento. A metodologia empregada foi

a mesma descrita em outros estudos (Murray. 1987; 1990), permitindo a comparagio dos padrdes

observados.

Materiais ¢ metodos

Espécies estudadas e histéria natural

Idarnes (Sycophaginae) € um género de vespas nio-polinizadoras associado a espécies de
Ficus do subgénero Urostigma do Novo Mundo (Gordh, 1975). O género é dividido em trés
grupos taxondmicos: carme e flavicollis, com machos 4pteros e incerfa com machos alados
(Boucek, 1593).

No Brasil, foram observadas em F. eximig 14 espécies nfo-polinizadoras, sendo cinco

delas pertencentes ac género [darnes (trés de carme, uma de flavicollis e uma de incerra) (Pereira
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et al., 2000). Neste trabalho foram estudadas trés espécies com machos apteros: Idarnes spl e sp2
(carme) e Idarnes sp3 (flavicollis). A terceira espécie do grupe carme é, de fato, associada 3 outra
espécie de Ficus (F. luschrathiana), ocorrendo esporadicamente em F. eximia (R.A.S. Pereira &
A.O. Menezes Jr., dados nfo publicados). Os machos épteros de Jdarnes apresentam morfologia
muito peculiar, tal como mandibulas bem desenvolvidas, t6rax e cabega robustos e diferentes
morfos de acordo com o tamanho do individuo, que podem representar adaptacSes para as
atividades restritas ac interior do sicOnio e para diferentes estratégias de acasalamento (Gordh,
1975: Hamilton, 1979; Murray, 1990).

Ficus eximia ¢ a mesma espécie referida por Hamilton (1979) como Ficus 2. As plantas
estudadas por Hamilton ainda existem no campus de Ribeirfio Preto da Universidade de S#o
Paulo, permitindo sua identificagfo’.

Ficus eximia € polimizada por Pegoscapus sp. Quando os sicdnios sio jovens e as flores
fernininas estdo receptivas, vespas fBmeas acasaladas e camregando polen (fundadoras) penstram
o siconio através do ostiolo, polinizam ativamente as flores femininas e depositam ovos nos
ovarios de algumas delas. Durante as semanas seguintes, os aguénios e as larvas das
polinizadoras se desenvolvem e pouceo antes do amadurecimento do sicénio, os machos apteros
da polinizadora emergem das galhas em que se desenvolveram e vasculham o interior do sicénic
em busca de galhas contendo f&meas. Os machos perfuram as galhas com as mandibulas e
acasalam as f€meas antes delas emergirem. Logo apds o acasalamento, as fémeas emergem das
galhas, coletam polen das flores masculinas ¢ saem através do orificio escavado pelos machos na
parede do sicOnic, recomecando o ciclo em outra planta. As espécies nfo-polinizadoras se
desenvolvem no siconio durante o mesmo periodo que as polinizadoras, galhando ovarios das
flores ou parasitando larvas de outras vespas fitéfagas; porém, nfio polinizam, pois depositam

seus ovos pelo lado externo através da parede do sicdnio (Pereira et al., 2000).

! Algumas plantas estudadas e o material testemunha dos insetos foram apresentados pelo Prof. Dr. Ronalde Zucchi

{USP/Ribeirdo Pretoj, quem recepcionou o Dr. W.IDD. Hamilton no Brasil em 1975,
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Comportamento dos machos Idarnes durante a fase de acasalamento

Para a observagfio do comportamento dos machos épteros de trés espéeies de Idarnes

associadas a F. eximig utilizou-se a metodologia de Murray (1987), o que permiie a comparagio

dos resultados.

SicOnios na fase de inicio de emergéneia dos machos apteros de Jdarnes foram coletados
durante o més de junho de 2000 em trés plamtas de F. eximia localizadas no distrito de Barfo
Geraldo, Campinas/SP {22°5478, 47°03°W; 855m alt.). As coletas foram realizadas em cada data
de observagfio. No laboratorio, os sicénios foram abertos transversalmente em aproximadamente
Y de seus didmetros a partir do ostiolo. A abertura foi feita cortando-se apenas a parede do
sichnio, evitando gue a lamina afravessasse o lamen e danificasse alguma vespa. Procurou-se
observar sicSnios onde os machos estavam emergindo ou fossem recém emergidos. Estas
caracterisiicas podem ser identificadas pela presenca de poucos machos no limen do siconio & de
poucas galhas de femeas Idarnes spp. com orificios abertos pelos machos para acasalamento.

ApoOs a escolha do siconio a ser observado, um macho Idornes foi marcado com um
pequeno ponto de tinta para aeromodelismo na parte dorsal do térax e escolhido como focal para
as observa¢des. Viarias formas de marcacfic dos machos foram testadas (p6 fluorescente, violeta
genciana, corretivo grafico 2 base de agua, tintas para aeromodelismo soltiveis em 4gua e em
solvente orgdnico) e apenas a tinta solivel em solvente orgénico apresentou resultado satisfatério.
As demais substancias safam rapidamente do corpo da vespa devido 4 grande umidade no interior
do sicémio.

Na seqiiéncia, o sicOnio foi embruthado em papel celofane incolor tratado com solucio
anti-embacante para oOculos (Isopropanol tensoativo), formando uma janela de observacio e
mantende a wmidade dentro do limen do sicbnmio. A solugfo anti-embacante nfio se mostrou
téxica para as vespas em teste preliminar, no qual 2 substincia foi aplicada diretamentie sobre as
vespas que continuaram vivas por varias horas e sem modificacio aparente de comportamento.
Quatro marcas com caneta foram feitas nas extremidades da janela de observagfio, dividindo o

limen em quadrantes (Figura 1).
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Pigura 1. Seclo transversal do sicdnio indicando as divisSes de quadrantes utilizadas na observagdo do
comportamento de machos Jdarnes spp.

A vespa marcada foi observada em microscopio estereoscépico sob o aumento de 10X e
iluminada por ldmpada fluorescente para evitar o aquecimento do sicdnio.

O comportamento instantdneo e a posi¢io (nimero do quadrante) do macho focal foram
registrados em intervalos de 10 segundos, orientados por um temporizador digital com sinal
auditivo. Com base nos resultados de Murray (1987) e nas primeiras observagdes, foi preparada
uma planilha para assinalar os comportamentos previstos, facilitando a coleta de dados. Blocos de
20 minutos de observagfo foram intercalados por periodos de 10 minutos de descanse do
observador, compondo aproximadamente 40 minutos de amostragem por hora. Foram amostradas
33,4 h, distribuidas em 9.8 h para /darres spl, 2 h para Idarnes sp2 e 21,6 h para Idarnes sp3. As
espécies estudadas ocorreram em densidades muito varidveis, ndo sendo possivel determinar
priori quais estavamn presentes nos sicOnios, explicando assim a grande diferenca entre o nimero
de horas amostrado em cada espécie. Paralelamente, o nimero de machos ativos no limen do
sicAnio, bem como seus comportamentos, foram anotados de forma descritiva. No final do
periodo de observaclo, que se estendeu de uma a seis horas, todos os machos presentes no lamen
foram coletados para medicGes das cépsulas cefalicas e mandibulas.

(s comportamentos quantificados referiram-se a4 movimentagdo do macho focal pelo
Himen do sicOnio, as atividades relacionadas ao acasalamento (abertura de galhas contendo

fémeas e posiclonamento para copula) e as lutas entre machos. O comportamento dos machos



Capitaio 4: Comportamento de machos épteros de vespas de figo durarte a fase de acasalamento 30

durante o perfodo observado fol descrito e, para cada macho observado, as freqiiéncias de

ocorréncia e a duracfo de cada uma das atividades foram calculadas.

Resultados

Os machos Idarnes spp. foram os primeiros a emergir no lamen do sicénic e
apresentaram atividade principalmente antes do inicio da emergéncia dos machos de Pegoscapus
sp. Foram observados até seis machos em atividade no lumen. As fBmeas Idarnes permaneceram
dentro de suas galhas mesmo apds o término das atividades dos machos, emergindo
posterormente no mesmo periode que as polinizadoras.

No inicio da atividade dos machos Idarres spp., o interior do sichnio é muito nmido,
podendo estar preenchido por um lquido transiicido, que algumas vezes torna-se pegajoso ac
secar. Em alguns siconios com presenga de liquide ¢ sem evidéncias de atividade de vespas ha
muito tempo (como galhas furadas de fmeas), foram observados machos Jdarnes spp. mortos no
himen, sugerindo que a causa tenha sido afogamento.

O comportamento das trés espécies observadas foi muito semelhante entre si, tanto em
relagfic & procura por fémeas para acasalamento quanto 2 agressividade. A procura por femeas
iniciava-se logo apés a emergéncia. Os machos andavam por todo o Kimen e tocavam as galhas
com as antenas. As vezes, os machos colocavam a cabeca entre as galhas ou mesmo submergiam
entre elas. Neste processo, os individuos observados despenderam de oito a 9% de seus tempos
(Tabela 1). O deslocamento, medido pelo niimero de vezes que o focal mudava de quadrante por
minuto e pelo tempo meédio de permanéneia em cada um, variou bastante entre as vespas
observadas (Tabela 1) em fungdio das atividades que estavam sendo realizadas,

Ao localizarem uma galha com f8mea, os machos abriam um orificic na galha para
acasalarem. Nos individuos observados, as fémeas pertenciam & mesma espécie gue os machos
que estavam abrindo a galha, sugerindo a existéncia de alguma forma de reconhecimento
especifico & que os machos nfo investem em galhas contendo fémeas de outras espécies. O
processo de abertura de galhas com fémeas durava de 20 a 30 min e muitas vezes o macho
interrompia a atividade para vasculhar gathas ao redor, retornando logo em seguida.

Apds a abertura do orificio, o macho introduzia a cabeca e parte do térax dentro da galha
¢ se movia bastante, aparentemente posicionando a fémea ou abrindo espage no interior da galha.
Na seqincia, o macho entrava na galha e se posicionava deixando as mandibulas e parte do

gaster para fora. Neste momento supbe-se que ocorria a ¢opula. As mandibulas posicionadas na
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abertura da galha possivelmente sfo importantes para a defesa contra o ataque de outro macho
durante esta fase de copula. Um macho Jdarmes spl matou outro macho que estava acasalando,
investindo varias vezes com mordidas no térax e no géster. A permanéncia dos machos /darnes
spp. dentro das galhas das fmeas foi bem mais curta que ¢ tempo gasto para abrir o orificio (0.8
a 6,7 minutos; Tabela 1), O niimero de galhas com fBmeas onde um macho entrou e supostamernie
copulou variou de zero a tés, nfio sendo observadas cépulas multiplas com uma dnica femea. O

comportamento do macho de guardar galhas visitadas foi observade apenas duas vezes.

Tabela 1. Atvidades de machos Jdornes spp. em sicénios de F. eximia. O dados sio medianas {minimo-
maximo) dos valores obtidos por macho observado, Ne=nfmerc de machos observados; Porcentagem do
ternpo gasto vasculhando o Wimen; n=niimero de observagdes de machos entrando em galhas com fémeas:
PMGF= Permanéncia média dentro de galha com f8mea; Nimero de mudancas de quadrante por minuto;
PMG~ Permanéncia média por quadrante.

Morfo-espécie N Vasculhande n PMGF (min) Mudanca de quadrante PG (mmin.)
Idarnes spl 5 38(32-49) 7 1,1(0,8-50 036 (0,04 - 0,57 2,7¢1,7-22.71
Idarnes sp2 I 45¢{-) g - 0,55 () LE(-)
Idornes sp3 16 28(8-89y 4 44(.3-67 0,32 (0,04 - 0,74 3,2(1,3-27.4)

Machos maiores com mandibulas grandes e machos menores com mandibulas reduzidas
(principalmente em Idarnes spl e sp3) foram observados em atividade nos sic8nios. Os machos
majores eram agressivos quando encontravam outros machos grandes, mas pareciam indiferentes
a presen¢a de machos diminutos co-especificos. Os machos pequenos aparentemente adotavam
um comporiamento menos agressivo que os grandes, submergindo enire as galhas em busca
possivelmente de acasalamentos em locais menos acessfveis aos machos maiores.

Comportamento agressive foi observado entre machos durante as atividades de
vasculhar ¢ abrir galhas com f8meas. A agressividade foi caracterizada por avaliagio de forga e
lutas com contato fisico. Nas avaliacGes de for¢a os machos permaneciam parados frente a frente
com as mandibulas bem abertas e quase se tocando. Aparentemente, ocorria neste momento
alguma forma de avaliagio da capacidade de luta, pois os machos menores adotavam o
comportamento de se afastar do oponente apds esta avaliagio. Nas lutas, ao contririo da
avaliacio de for¢a, os machos se tocavam rapidamente com as mandibulas e, fregilentemente,
“mordiam” o oponente em qualquer parte do corpo (cabeca, térax, propodeo ¢ gaster). Lutas

curtas nfo resuitaram em danos severos aos individuos, enguanto que em combates mais longos,
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com ~1 minuto ou mais, o perdedor saia seriamente debilitado, dependendo da parte do corpo
atingida, tornando-se moribundo logo em seguida (Tabela 2-A). Mordidas no térax e no
propodeo, algumas vezes, debilitavam completamente os insetos, fazendo com que se tornassem
moribundos mstantes apés serem atingidos. Por outro lado, mordidas na cabeca nfio resultaram
em danos apareniemente severos, possivelmente devido & robustez da cdpsula cefalica. As lutas
ocorriam gquando os machos se encontravam no limen: mas em duas ocasibes, machos Jdarnes
sp2 ¢ sp3 foram observados atacando machos mortes ou moribundos.

Apds a luta, o macho atacado muitas vezes se refugiava em galhas vazias e permanecia
com as mandibulas voitadas para a abertura da gatha. Esta posicio permitia ao macho se defender
de outros que se aproximavam. O refigio em galhas vazias certamente representa uma protecio
contra injirias severas durante a luta. Desconsiderando a espécie, nenhuma luta observada
comprometeu o macho que estava abrigado, independente da duracio do combate {Tabela 2-B).
O comportamento de se refugiar em galhas vazias foi fregliente em sicénios com mais de um
macho da mesma especie no Himen. Foi observada avaliacdo de forga entre machos presentes no
lamen e dentro de galhas e, numa ocasifo, um macho atacou e retirou o oponente de dentro da
galha.

Agressbes interespecificas limitaram-se a rédpidas avaliagbes de forca e, em varias
ocasides. machos de espécies diferentes permaneciam Iado a lado sem ocorrer agressio. Contatos
fisicos interespecificos ¢ breves foram observados poucas vezes e ndo resultaram em danos para
as vespas, exceto uma ocasido em que um Jdgrmes sp3 atacou o térax de um Idarnes spl,
resultando em morte do oponente. As agressdes interespecificas observadas sempre ocorreram
pelo encontro casual de dois machos ou pelo ataque por trés, sem envolver avaliagio prévia.

Os machos cbservados despenderam de zero a 8% do tempo observado em avaliages de
forga, com taxas de zero a 0,19 exibi¢bes por minuto (Tabela 3). O tempo despendido em lutas
foi menor, variando de zero a 3%, com taxas de zero a 0,07 Iutas por minuto (Tabela 3). A
duragfio de cada encontro agressivo, na maioria das vezes, foi menor que um minuto, tanto para

exibigbes de ameaga quanto para lutas (Figura 2).
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Tabela 2. Risco de imjiria severa em machos ldwrmes spp. em fungdo da duragfo da luta (nimneroc de
intervalos consecutivos de 10 seg.) e local onde se encontrava o individuo atacado.

Duracio  Mumero Namero de

Local da fuia de lutas  injuirias sérias
5-11 3 2
A) Limen 2-5 7 2
1 ou menos 7 &
7-10 3
By Galtha 33 2 G
1 ou menos i {0

Tabela 3. Atvidades de machos Jdarmes spp. em sicénios de F, eximic. Os dados sio medianas {minimo-
méximo)} dos valores obtidos por macho observade. N=niimero de machos observados: AF/min=Nfmero
de avaliagBes de forga por minuto; Porcentagem do tempo gasto em avaliagfes de forca; Nimero de lutas
por minuto ¢ Porcentagem do tempo gasto em hitas.

Morfo-espécie N AF/min, Avaliacdio de forca  Lutas/min. Luta
Idarnes spl 5 0(0-0,066) 0{0-8) 0,015(0-0,035) 1(0-3)
Idarnes sp2 0,026 (-) 0,04 (-) 0,060 (-) 5¢(-)

Idarnes sp3 10 0,047 (0-0,19) 2(0-11) 0,006 (0-0.071) 0,2(0-3)
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Figura 2. Duragdo de encontros agressivos em espécies de Jdarnes

n=nuamero de encontros observados.

Duracaco (min.)

. A — Avaliacfio de forga ¢ B — Luta;

Na maior parte das disputas observadas, o vencedor apresentava maior tamanho de capsula

cefalica (11 das 16 disputas) e mandibula (10 das 16 disputas - Tabela 4). Considerando todas as

espécies juntas, os vencedores apresentavam em média tamanhos maiores marginalmente
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significativos para cépsula cefalica (teste ¢ pareado: £,5=1,89; P=0,078) e mandibula (teste 7
pareado: 1;5=1,82; =0,0896).

Tabela 4. Resultados de disputas agressivas entre machos Jdarnes spp. (tipo de disputa: Imia ou avaliacio
de forea e condicBo ou reaglio do derrotado) e contrastes da largura da capsula cefélica e do comprimento
da mandibula (medida do vencedor — medida do derrotado). Contrastes positivos indicam que o vencedor
possuia maior tamanho da estrutura,

Capsula cefalica Mandibula

Espécie Tipo de disputa - Resultado (mm) (mm)
avahiacgo - refliigio em galtha 0,029 0,066
Idarnes spl luta ~ refligio em galha 0,017 0,037
huta - moribundo 0,011 -3,018
Idarnes sp2 luta - moribundo 0,028 0,096
futa - moribundo -,039 -(,056
avaliago - refligio em gatha 0,002 0,020
avaliagfio - refdgio em galha {4,079 0.092
avaliacio - se afasis -(3,044 -(3,043
avaliacHo - se afasta 0,029 0,064
Idarnes sp3 luta - ferido 0,024 0,011
luta - ferido 0,079 0,059
futa - moribundo -0,022 -3,024
futa - moribundo 0,036 0,035
futa - moribundo 0,050 0.009
futa - se afasta -0,005 -{,008
Idarnes sp3 espl  luta - moribundo 0,017 0,040

Discussdo

Os dados apresentados indicam que machos édpteros de Jdarnes competem de forma
violenta por acasalamentos. Nestas espécies, encontros agressivos entre machos muitas vezes
resultam em morte de um dos oponentes, como esperado em situacBes que tenham forte impacto
sobre 0 sucesso reprodutivo future (Enquist & Leimar, 1990). Os comportamentos quantificados
confirmaram as observagQes realizadas por Hamilton (1979) em Ribeirio Preto/SP, Brasil,

possivelmente em uma das tr€s espécies de Jdarmes aqui estudadas, sugerindo que o
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comportamento destas espécies durante a fase de acasalamento nfio seja influenciado de forma
marcante por variagdes regionais ¢ temporais.

O valor de cada acasalamento em Jdarmes aparentemente € alio, uma vez que (1) os
machos gastam um tempo relativamente longo vasculhando o limen do sicénio em busca de
fmeas (chegando a aproximadamente 90% do periodo amostrado) e (2) o processo de abertura
de galhas para ter acesso as fomeas € demorado em relagBo ao tempo gasto acasalando. O ganho
Hquido que se pode obter de um recurso aumenta com o tempo de busca por este, uma vez que o
custo de abandona-lo para procurar outro ¢ alto (Murray & Gerrard, 1985). Um reflexo desse
eievado tempo de busca por fmeas foi a observacio de baixo nGmero de acasalamentos. Nas trés
especies de /darnes foram observados 11 acasalamentos durante o periodo amostrado, enquanto
que em Phyloirypesis pilosa, em uma amostra de tempo semelhante, foram observados 55
acasalamentos (Murray, 1987).

Desta forma, o valor supostamente elevado das Bmeas em [dwnes pode estar
relacionado com o favorecimento de caracteristicas peculiares, como por exemplo, ©
comportamento de entrar na galha da fmea para acasalar. Outras espécies ndo-polinizadoras de
vespa de figo acasalam inserindo apenas a extremidade do géster na galha da fPmea (Murray.
1987), ou acasalam no lamen assim que elas emergem de suas galhas (Greeff & Ferguson, 1999;

Bean & Cook, 2001). O acasalamento dentro da galha com as mandibulas voltadas para a

abertura, observado em Idarnes, pode representar uma protecio aos machos durante a cOpula,
diminuindo ¢ risco de perderem o recurso pelo atague de machos rivais. Qutra caracteristica, a
capacidade de detectar f€meas co-especificas antes da abertura da galha, observada agui em

ldarnes e em Phylotrypesis pilosa (Murray, 1987), pode ser favorecida por evitar o investimento

miitil de tempo em galhas de outras espécies.

As observagbes sugerem que encontros agressivos em Jdarnes apresentam um elevado
custo individual, uma vez que uma Unica mordida no t6rax ou no propodec € capaz de paralisar a
vitima, detxando-a moribunda instantes apos o ferimento. Estas investidas fatais poderiam ser
resultado de ataque preciso a regides vitais do rival ou, como sugerido por Hamilton (1979), pela
utilizagio de algum tipo de veneno. O risco de sofrer um ferimento fatal foi maior em lutas mais
longas, sugerindo que comportamentos como a avaliaghio de forca e o refiigio em galhas vazias
sdo mmportantes para aumentar as chances dos individuo destas espécies permanecerem vivos.

A avaliagdo de forca nfio foi observada em nenhuma das espécies de vespas de figo, nas

quais o conilito entre machos foi estudado (Murray, 1987: 1989: 1990; Bean & Cook, 2001).
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Hamilton (1979) relata movimentos timidos e recuos durante a luta em machos Idarnes, o que
certamente corresponde 3 avaliagho de forga aqui descrita. O papel da avaliagio de forca em
amenizar o risco de injirias sérias € apoiado pelo fate de que machos Idarnes despenderam mais
teropo se avaliando que de fato lutando, & que o mimero de lutas observadas em Jdarnes spp. (23
lutas) foi muite inferior a0 numero de lutas registradas em Phylofrypesis pilosa (212 Iatas), em
amostras de tempo semelhantes (Murrav, 1987). Ainda, a freqiiéneia de injiirias severas e o nivel
médio de injirias em Idarnes sio mais baixos que os observados em espécies nfio-polinizadoras
da Austrdlia e do Velho Mundo (Capituio 5). O comportamento de se refugiar em gathas vazias,
também observado em Phylorypesis pilosa (Murray, 1987), aparentemente representa uma
protegdo eficaz contra imjirias severas, uma vez que as Intas observadas resultaram em injiria
séria para o macho que estava abrigado, independente da duracio do combate.

O tamanho do macho em Idarnes parece corresponder a capacidade de luta, como

sugerido em outras espécies de vespas de figo (Greeff & Ferguson, 1999; Bean & Cook, 2001,

uma vez que machos menores geralmente desistiam da luta ou eram derrotados. Porém, dados
suplementares sf0 necessarios para confirmar este padrio.

Estratégias condicionais foram observadas principaimente em Idarmes spl e sp3.
Enquanto os machos maiores adotavam a estratégia de disputar f8meas por confrontos agressivos,
os machos menores submergiam entre as galhas, buscando, possivelmente, acasalamentos menos
acessiveis aos machos maiores. Hamilton (1979) sugeriu que a auséneia de agressividade em
machos pequenos ocorre devide 4 incompatibilidade do tamanho pequenc e das caracteristicas
para a luta, pois, machos diminutos que teriam mais sucesso em alcancar galhas escondidas
apresentariam pouca chance de ganhar uma luta. Estratégias condicionais devem ser comuns em

vespas de figo, sendo relatadas em viarias outras espéeies (Hamilton, 1979; Murray, 1990: Greeff
& Ferguson, 1999; Bean & Cook, 2001).

O presente trabalho mostrou que machos apteros de Idarnes competem agressivamente
por acasalamentos, como descrito em vérias espécies de vespas de figo. Porém, foram observadas
particularidades da histéria natural de Jdarmes que levam a diferengas marcantes em relagiio ao
sisterna de acasalamento de outras espécies. Deste modo, generalizacdes sobre o comportamento
¢ seu reflexo na competicBio local por acasalamentos em vespas de figo devem ser feitas com

cautela.
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Capitulo 5

ESTRATEGIAS DE ACASALAMENTO E DISPUTAS AGRESSIVAS POR FEMEAS EM MACHOS APTEROS
DE VESPAS DE ¥IGO

Intreducio

Seleclio sexual ocorre em situagdes em gue um sex0 compete POT ACesso a0 Oulro,
visando acasalamento. Desta forma, caracteristicas como ornamentos elaborados ou estrutura que
possam ser usadas como armas, que aumentem a habilidade do individuo em competir por
acasalamentos ou atrair parceiros, so favorecidas por selec@o sexual (Alcock, 1998). O conflito
entre machos, competindo por acasalamentos, ¢ um dos principais temas de estudo em selecio
sexual. Este contlito ¢ determinado de forma complexa por uma série de fatores e pode ocorrer de
diferentes maneiras durante o periodo de acasalamento (Brown et al, 1997). Vespas de fico
apresentam uma boa eportunidade para estudos de competico por acasalamentos em funcio das
estratégias adotadas pelas diferentes espécies, nas quais a ampla variagio de estratégias de
acasalamentos estd fortemente relacionada & morfologia dos machos (Hamilton, 1979; Murray,

1990; Cook et al, 1997, Greeff & Ferguson, 1999; Bean & Cook, 2001). Algumas espécies

possuem machos alados gue acasalam fora do sicOnio (inflorescéncia do figo) em um sistema
mais aberto; outras apresentam machos dpteros que nfo dispersam e a competicio por
acasalamentos € local (restrita ao interior do sicOnio); por fim existem espécies com machos
polimérficos, nas quais os acasalamentos ocorrem tanto dentro como fora do sichnio, de acordo
com a morfologia, apresentando uma estrutura intermedidria com competicio por acasalamentos

parcialmente local (West & Herre, 1998; Hardy & Mavhew, 1998).

Entre as especies de vespas de figo com machos apteros, é conhecida uma grande
variacdo de comportamentos durante a fase de acasalamento. As espécies polinizadoras, em geral,
competem por acasalamentos de forma indireta e sem agressividade entre os individuos [apesar
de ser relatado agressividade em algumas espécies polinizadoras (Greeff <t al., em preparacio)].
Por outro lado, o comportamento agressivo € comum nas espécies ndo-polinizadoras com machos
dpteros, 0s quais possuem morfologia (mandibulas grandes e cabega e térax robustos) gue

propicia a ocorréncia de combates letais entre os machos (Hamilton, 1979; Murray. 1987; 1989;

1990; Greeftf & Ferguson, 1999; Zammit & Schwarz, 2000; Bean & Cook, 2001). Hamilton
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(1979) sugeriu que a falta de agressividade nas espécies polinizadoras seria favorecida por
seleglo de parentesco (“regra de Hamilion” — Hamilton, 1963; 1964) uma vez que poucas vespas
fémeas (fundadoras) penetram os sicdnios para polinizar € ovipor (Galil, 1977), aumentando o
nivel de parentesco entre os individuos da prole. Por outro lado, nas espécies ndo-polinizadoras,
vérias fémeas podem colonizar um mesmo siconio, wma vez que a oviposigho ¢ realizada pelo
exterior (Bronsteln, 1992}, diminuindo o nivel de parentesco entre os machos e favorecendo 2
evolugdo da agressividade em fungfio da competigiio local por acasalamentos {CLA). Porém,
Murray (1989) e mais recentemente West et al. (2001) nio encontraram, em espécies de vespas
de figo, correlagdo da razfio sexual da prole [que pode ser considerado um indice de nivel de
parentesco (Hamilton, 1967)] e do nivel de agressividade. Estudos teéricos guestionam a “regra
de Hamilton” em populagdes viscosas {ou seja, com pouca dispersdo), pois os mesmos fatores
que favorecem o aumento no nivel de parentesco entre individuos também contribuem para o
aumente da competiciio entre individuos aparentados. anulando o beneficio do altrufsmo
selecionado por parentesco (Wilsom et al., 1992; Taylor, 1992; Queller, 1992; 1994; West et al.,
2002; Griffin & West, 2002).

Combates letais entre individuos co-especificos € esperado ocorrer em situacdes que
tenham forte impacto sobre o sucesso reprodutivo futuro (Enquist & Leimar, 1990). Modelos
tedricos de competiclio direta (Murray & Gerrard, 1985) predizem que a fregiiéneia de ocorréncia
de lutas e, conseqientemente, de injarias € positivamente relacionada com o nimero de machos
disputando o recurso, uma vez que a taxa de encontros entre rivais aumentaria.

Desta forma, o objetivo deste trabalho é avaliar: (1) os niveis e as caracteristicas das
mjlrias causadas por encontros agressivos na espécie polinizadora (Pegescapus sp.) e em trés
especies nfo-polinizadoras do género Jdarmes, todas com machos apteros, associadas a Ficus
eximia Schott; (2) a relacio do nivel de injlirias e varidveis relacionadas 2 taxa de encontros dos
machos, disponibilidade de recursos (f8meas) ¢ nivel de parentesco entre os individuos e (3) a

variagdes morfologicas destes machos que possam estar associadas ao comportamento agressivo.
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Materials e métodos

Espécies estudadas e historia natural

Neste trabalho, foram estudadas trés espécies de Jdarmes com machos apteros: ldarnes
spl e sp2 (grupo carme) e Idarnes sp3 (gropo flavicollisy, e a espécies polinizadora (Pegoscapus
sp. )

No capitulo 3 (secfo “Materiais e Métodos™) so apresentadas consideracbes sobre as

espécies estudadas e a historia natural da interacfo Ficus — vespas.

Injurias em machos Idarnes spp. e Pegoscapus sp.

Para o estudo da extensfio da injliria supostamente causada por encontros agressivos em
machos épteros de Idarnes spp. e Pegoscapus sp. foram amosirados aproximadamente 30
sicOnios, em 11 safras provenientes de oito plantas de F. eximia localizadas no distrito de Barfio
Geraldo, Campinas/SP (22°34°S; 47°03°W; 853m alt.). As safras foram amostradas nos meses de
abril, maio e junho de 1999; junho e jutho de 2000; e marco, junho ¢ agosto de 2601,

Os sicdnios foram coletados na fase proxima 3 emergéncia das vespas e individualizados
em frascos plasticos de 80mL. Ap6s a emergéncia natural, as vespas foram mortas por
congelamento ¢ os machos 4pteros inspecionados em microscdpio estereoscdpico sob aumento de
40X para identificacBio da morfo-espécie e quantificacdo de injurias. Os machos de Idarnes sp3
foram divididos em morfos g ¢ b, de acordo com suas morfologias (ver capitulo 1). Os frascos
foram manuseados com cuidado para evitar que a movimentacdo dos sicdnios danificasse as
vespas. Os machos que emergirtam e deixaram o sicdnio pelo orificio de saida foram
primeiramente avaliados. Posteriormente, os sicdnios foram abertos ao meio para inspecfio dos
machos que emergiram, mas permaneceram no limen. A abertura foi feita cortando-se apenas a
parede do siconio, evitando que a lAmina atravessasse o Mimen ¢ danificasse alguma vespa. A
extensfo de injiria de cada macho foi medida somando-se os valores de acordo com a seqiiéncia
proposta por Murray (1987) (Tabela 1). Para comparagfio, dados apresentados por Hamilton
(1979) de um sicOnio com niveis de injirias excepcionalmente elevados, em fungio,
possivelmente, do grande numero de machos, foram gquantificados pelo critérioc de Murray
{1987). A avaliacfio foi possivel gragas & descrigfo detalhada das injarias de cada macho presente

1o sichHmo,
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Em alguns sicdnios, por motivos desconbecidos, wma gorna formada pelo endurecimento
do lquide que preenche o lumen durante o desenvolvimento do sicOnio estava presente,
impossibilitando a avaliacBio dos machos. Desta forma, os sicénios que apresentavam 50% ou
mais de machos que nfo puderam ser avaliados foram exclufdos das anslises.

Nas nove Gltimas safras amostradas, a extensic de injiria foi avaliada apenas em
machos de Jdarnes spp., uma vez que os resultados parciais apontaram auséncia de agressividade
em Pegoscapus sp. Nas oito Gltimas safras amostradas, medidas relacionadas com o tamanho do
inseto {largura da base da capsula cefalica ¢ comprimento das mandibulas) foram registradas com
uma ocular micrometrica com exatidfo de 0,02 5mm.

Além da extensfo da injuria, o volume de cada siconio foi estimado a partir de seu
didmetro, considerando o formato de uma esfera, ¢ o ntimero de aguénios em % do sichnio ¢
todas as espécies de vespas emergidas foram gquantificadas. Todas estas varidveis foram utilizadas

coma covariaveis nas analises de dados.

Tabela 1. Seqiiéncia de valores para tipos de injliria em machos apteros de vespas de figo (segundo
Murray. 1987). Os valores sio ordenados de acordo com a importincia sugerida para cada tipo de mjiria.

Descricdo da injiria Valkor
Perda de parte ou toda antena 8,5
Perda de parte ou todo tarso 1,0
Contusic (mancha escurecida) pequena 1o
Perda de parte ou toda tibia 2.0
Contusio com corte 2,0
Perda de parte ou todo fémur 3.0
Contusdo grande + 4rea esmagada 3,0
Perda de parte ou toda coxa 4,0

= metade do abddémen ou cabeca danificados, sem evisceracio 4,0

> metade do abddmen ou cabeca danificados, com evisceracio 8,0

Trés parametros foram avaliados por sicénio, de acordo com Murray (1987):
a) Extenso da injiria por sicénio ou a média de injiria por macho de uma dada espécie, que
representa o custo total de encontros agressivos.
b) Fregiiéncia de injlrias ou propor¢éo de machos com injirias por sicdnio. Mostra a freqiiéneia

de encontros agressivos com injdrias desconsiderando 2 intensidade.
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c} Injurias severas ou proporgdo de machos com extenso da mjlria > 8 por sicbnio. Mostra a

freqliéneia de enconiros agressivos com injlrias severas.

Morfometria dos machos Idarnes

Nos machos Idarnes spp., a relagio da largura da cépsula cefalica e do comprimento da
mandibula foi analisada com o objetivo de verificar a ocorréncia potencial de diferentes morfos.
Desta forma, foi avaliado se estas duas estruturas apresentavam relacio isométrica ou alométrica
{Gould, 1966).

Variaveis relacionadas aos recursos disponiveis para o desenvolvimente dos machos
Idarnes (tamanho do sicOnio; mumero de vespas e aquénios se desenvolvendo e a intensidade de
colonizagdo do sicdnic por polinizadoras, estimade pela razdo sexual da prole de Pegoscapus sp.,
- uma vez que a propor¢io de machos esta relacionada com o ntimero de vespas fundadoras) e &
competiciio local por acasalamentos (razfo sexual da prole de Idarmes) foram avaliadas em
modelos para explicar o tamanho dos machos, estimado pela largura da cépsula cefdlica. A
predomindncia de relagbes com varidveis associadas ao recurso sugere a existéncia de efeito de
fatores ambientais sobre o tamanho dos insetos. Por outro lado, a relagic com 2 razio sexual

apoiaria a influéncia de fatores genéticos atuando na determinacio do tamanho dos machos.

Andlise dos dados

Todas as analises de dados foram realizadas no programa estatistico S-Plus versio 6.1
(© Insightful Corporation), exceto a comparagfo entre as inclinacGes de retas de regressio linear
gue foi realizada no programa Ancova versdo 3.1 (autor: Flavio A. M. dos Santos, Depto. de
Boténica, Unicamp).

A relaclo da largura de cépsula cefilica e do comprimento da mandibula dos machos
Idarnes spp. foi analisada inicialmente ajustando-se um modelo de regressdo local (loess)
(Cleveland & Devlin, 1988) para avaliar, de forma exploratéria, 2 tendéncia geral da relacdo. A
ocorréncia de relaco alometrica foi testada pela fungio exponencial {Gould, 1966),

Y=aX’ . Y¥=g%+pX* (1)
onde, Y* ¢ o logaritmo natural do comprimento da mandibula e X* o logarftme natural da largura

da capsula cefalica. Valores de b (coeficiente alométrico) significativamente diferentes de 1
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indicam uma relacfo alométrica enfre as estruturas estudadas (alometria negativar b < 1
alometria positiva: & > 1).

Para avaliar a ocorréncia potencial de dimorfismos, foi seguido o protocolo de analises
apresentado em Eberhard & Gutiérrez (1991). Inicialmente testou-se se ¢ coeficiente alométrico,
para cada espécie, era constante em relag8o ao tamanho da cépsula cefalica, ajustando o modelo:

Y* =g+ b XF + b X* ()

Se &y for significativamente diferente de zero, conclui-se que existe wma relagiio nio-

linear enfre o logarftmo natural das dimenses da mandibula e da cépsula cefilica ¢ que o
coeficiente alometrico nfio € constante ao longo da variacio de tamanho dos machos. Desta
forma, busca-se a detecgdo de um ponto {um tamanho de cdpsula cefilica) gue divida a relacio
em duas partes com inclinacSes diferentes, uma vez que a existéncia de duas retas com
inchnagbes diferentes descrevende a relacBo representaria, potencialmente, diferentes
morfologias (Eberbard & Gutiérrez, 1991). Para tal, foi ajustade o modelo:

Y=a+bh X+ 5h.X~-X)D+5D (3)
onde, Y e X sfo as medidas originais da mandibula e capsula cefalica, respectivamente. X° é o
ponto de divisdo proposto ¢ D € uma varidvel com valores 0 para X < X" e I para X > X°. G ponto
de divisdo ¢ escolhido ajustando o modele (3) para uma série de possiveis valores de X° e
elegendo aguele que produz o maior valor de R ajustado.

Considerando o melhor modelo ajustado em (3), valores de b; significativamente
diferentes de zero indicam a existéncia de descontinuidade da relagfio no ponto de divisio. Caso
contrario, conclui-se que o dimorfismo potencial existe, mas apresenta uma mudanca gradual no
ponto de divis#io. A ocorréneia de inclinagSes lineares diferentes nos dois lados do ponto de
divisdo foi testada pelo modelo:

Y=a+bhX+b(X~-X)D 4
sendo que valores significativamente diferentes de zero para b indicam retas com diferentes
inclinagdes.

Em adicBo ao protocolo descrito acima, os dados foram divididos em duas partes (uma
abaixo do ponto de divisdo e outra a partir dele) e as hipoteses de continuidade no ponto de
divisio e a igualdade das inclinagfes das retas foram testadas formalmente por testes 1 e F,
respectivamente (Zar, 1996). Esta forma alternativa de andlise foi adotada uma vez que foi

detectado por andlise diagnostica que a constante e as varidveis X, (X — X°).D e D apresentavam
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forte relagdo colinear (Belsley, 1991), podendo interferir na confiabilidade dos testes de hipdteses
baseados nos modelos (3) e (4).

A extens@ic media da ijlria por sicOnio foi analisada por modelos linearss assumindo
distribuigBio normal dos residuos. Andlise diagnéstica prévia dos modelos detectou desvios dos
residuos em relaclo a distribuichc normal e uma certa dispersfio do residuo com o aumento dos
valores estimados. Desta forma, os dados de extensfo da injiria foram transformados pela raiz
quadrada do valor + 0.5 (Zar, 1996). Os modelos foram ponderados pelo mimero de machos por
siconio, minimizando o efeito da alta varifncia observada nas médias de extensio da injiria
calculadas com baixo pamero de machos.

As freqli€ncias de machos com injirias € machos com injtrias severas foram analisadas
por modelos Imeares generalizados, assumindo distribuigBo binomial dos erros e logito como
funcio de ligacfo (Hosmer & Lemeshow, 1989). Nas andlises, as relacdes dos desvios residuais e
os graus de liberdade dos modelos foram proximas de um, indicando a validade da assuncio de
erro binomial (Crawley, 1993).

Nos modelos hineares ¢ lineares generalizados foram incluidos inicialmente como
variaveis independentes o volume do sicbnio, a densidade de ocupagio do sichnio (niumero total
de vespas/volurne), o nimerc de ffmeas ¢ machos co-especificos, a razdo sexual da espécie e os
tamanhos médios da capsula cefdlica ¢ da mandibula. O modelo final foi obtide excluindo as

varidveis de pouca importdncia no modelo ou que apresentavam relacdes colineares fortes
(Belsley, 1991).

Resultados
Injurias em machos Idarnes spp. e Pegoscapus sp.

Padrdes por especie

Nos sicbnios nos quais a injlria foi avaliada, o tamanho médic da prole por siconio foi
significativamente maior em Pegoscapus sp., seguido por Idarmes spl e Idarnes sp3 e, por
dltimo, Jdarnes sp2 (Tabela 2 — F3365=498,5; P<10™; 1.C (959, pelo método de Tukey). A razio
sexual média por siconio foi significativamente menor em Pegoscapus sp. que nas demais

espécies de Idarnes (Tabela 2 — F345=16,4; p<10™: 1.C o500 pelo método de Tukey).
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Tabela 2. Nimero total de vespas, razio sexual e varidveis relacionadas 2 agressividade em vespas de figo
assocladas a F. eximic (media por sicdnickdesvio padrio). Nentmero de sicOnios avaliados, E.L=extensic
da injuria, F.I.=freqiiéncia de machos injuriados e F.1.8 =freqiiéncia de machos com injlrias severas.

Espécie N Nimero total Razio sexaal E.L F.L F.LE.
Pegoscapus sp. 46 249,89x51,32 0,078x0,0465 0,0720,18 0,018%0,042 0,002+0,012
Idarnes spl 69 233921852 0,314%0,236 0,99£1,19 0,398x0,377 0,012+0,046
Idarnes sp2 47 99821001 0,400s0,319 1,23=213 (,370=0,414 0,055%0,182
Idarnes sp3 107 21,64=21.16  0,364£0,290 1112114 046320362 6,025+0.074
Idornes sp. * i 69 0,783 2,093 0,222 4,074

* Niveis de injarias quantificados pelo critério de Muwray (1987} a um caso extremo de
machos intensamente injuriados apresentado por Hamilton (1979). Nio incluido nas

analises.

Die modo geral, as variaveis relacionadas ao nivel de injiina foram maiores nas espécies
de ldarnes (Tabela 2). Nfc houve diferenca significativa na extensfo média da injiria entre as
espécies de Idarnes [F322=0,395; P=0,674 — excluindo a observacio de Hamilion (1979)].
Pegoscapus sp. foi excluida nesta analise em funcio do nivel de imjtria claramente menor, sendo
que sua inclusdo prévia no modelo confirmou o resultado esperado, mas diminuiu o desempenho
da analise em fun¢fo do grande nimero de zeros nos dados, uma vez que a ocorréneia de injarias
nesta espécie foi esporadica em relacfio ao tamanho amostral.

A freqiiéneia de individuos com injlrias ou injlrias severas foi significativamente menor
em Pegoscapus sp. {dois casos de injlrias severas (valores 8 e 9) entre os 936 mdividuos
observados], nfo havendo diferencas significativas entre as espécies de Idarnes (Tabelas 2 e 3).

Pouco mais de trés quartos das injurias observadas em Pegoscapus sp. ocorreram nas
tibias, f8mures e coxas das pernas medianas dos insetos, enquanto gue, em [darnes, mais de 70%

das injirias foram contusfes pequenas ou ocorreram nas antenas ¢ nos tarsos (Tabela 4).
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Tabela 3. Resultados das analises de modelos lineares generalizados usados para explicar a fregiiéncia de
individuos com imjurias ¢ com injlrias severas entre espécies. Note gue os modelos foram significativos
com a inclusdo de Pegoscapus sp. independente das demais espécies. Tamanho amostral (nimero de

sicOnios) por espécie, ver tabela 2.

Injdrias Inidirias severas
Espécies incluidas EY 7 A Prob. R ¢ gl Prob.
Idarnes spl, spi e sp3 0.003 L2 0577 0,034 45 2 0,107
Pegoscapus, Idarnes spl, spZespd 0,632 823,535 3 <i0° 0202 34,9 3 <io*
Pegoscapus, Idarnes sp2 ¢ sp3 0,681 662,6 2 <I0® 0,243 347 2 <1¢*
Pegoscapus, Idarnes spt e sp3 0,660 7954 2 <10 0,204 262 2 <io”
Pegoscapus, Idarnes spl e sp2 0,680 6206 2 <i0® 0,250 258 2 <107

Extensdo media da mjliria por sicdnio

A extensdo meédia da miaria por sicdnio foi positivamente relacionada com o niimere de
femeas e machos co-especificos em Idarres spl, enquanto que em /darnes sp2 foi negativamente
relacionada com a largura média da cdpsula cefdlica. Em Jdarnes sp3 a extensfio média da injaria

foi negativamente relacionada com o volume do sicbnio e positivamente correlacionada ao

numero de machos co-especificos (Tabela 3).
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Tabela 4. Nimero e porcentagem de ocorréncia de cada tipo de injfiria observada em individuos das frés
espécies de /darmes e em Pegoscapus sp. amostrados em F. eximia. O ponto de interrogacio (7) indica que

nio fol registrado em que par de perna a injliria ocorrey, |

Espécie Local/ tipo da injdria N* de ocorréncias % de ocorréneias

Tdornes spl Antena 118 219
Tarso mediano 104 18,3
Tarso anterior 4 i7.5
Contusio pequena 84 15,6
Tarso posterior 70 13,0
Contusfo grande i1 2,0
Tibia mediang 8 1.3
Coxa mediana 7 1,3
Coxa posterior 7 1,3
Cona anterior 5 0,9
Fémur anterior 3 0,9
Tibia anterior 5 4.9
Fémur mediano 4 0,7
Decepado 4 0.7
Cabeca danificada 2 0.4
Fémur posterior 2 0.4
Tibia posterior 2 0,4
Térax cortado ac meio 2 0.4
Cabeca danificada 1 0,2
Contusio com corte 1 0,2
Gaster danificado sem evisceragio 1 0,2
Tarso? 1 0.2

Idarnes sp? Antena 31 29.8
Tarso anterior 16 154
Tarso posterior i6 15,4
Tarso mediano i3 12,5
Coxa anterior 3 2.8
Coxa mediana 3 2.9
Decepado 3 2,9
Térax cortado ao meio 3 2.9
Cabeca danificada 2 1.9
Coxa posterior 2 1,9
Gaster amputado 2 1.9
Gaster danificado sem evisceracio 2 1,5
Tibiz anterior 2 1,9
Tibia posterior 2 1,9

{continua)
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Tabela 4. {(continuagio)

Espécie Local/ tipe da injaria N*® de ocorréacias % de ocorréncias
ldarnes sp2 Fémur anterior 1 1,0
Fémur mediano 1 1,0
(zaster danificado 1 1,0
Tibia mediana I 1.0
Idarnes sp3 Antena 123 215
Tarso mediano 96 17,1
Tarso anterior 89 15.8
Tarso posterior 85 15,1
Contusdo pequena 71 12,6
Fémur mediano 13 2.7
Fémur posterior 12 2,1
£ oxa mediana 10 1.8
Tibia mediana 10 1.8
Fémur anterior G 1,6
Decepado g i4
Tibia anterior 7 1,2
Coxa posterior & i1
Cabeca danificada 4 4,7
Coxa anterior 4 0,7
Contusdo grande 3 G,5
Tibia posterior 3 0.5
Térax cortado ao meio 3 0.5
Contusdo com corte 2 0,4
Gaster danificado 2 0,4
Géaster amputado i 6.2
(aster danificado sem evisceracdo 1 0,2
Pegoscapus sp. Coxa mediana 8 364
Tibia mediana 6 273
Fémur mediana 3 13,6
Tarso ? 2 8.1
Fémur ? 1 4.5
Fémur posterior i 4,5
Tarso mediana i 4.5
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Tabela 5. Resultado dos modelos lineares utilizado para explicar a extens8o média da injliria por siconio
em trés espécies de vespas ndo-polinizadoras de F. eximio {Idarnes spl: R ajustado=0,22; Fyee=10,6;
P<i0? Idarnes sp2: R=0,448; F.,=10,14; P<107; Idarmes sp3: R ajustado=0,067, Fj:=4,784;
P=0,01).

Fdarnes spl (p=69)

fdarnes spl (=18}

fdarnes sp3 (n=106)

R A A
{onstante 4,000 9224 <107 0,600 6,451 <ig? 11,816 <19
Wolume NS NS (3,214 -2.272 00232
N. de Bmeas 0,206 1,995 00502 N5 NG
M. de machos 0,280 3,263 0,6017 N5 0,124 2,138 00349
Céapsula ceflica NS -0,709 -4.074 0,0004 NS

Fregliéncia de ingiria por sicdnio

A freqiiéneia de machos com injlirias foi negativamente relacionada com o volume do
sichnio e positivamente relacionada com o numero de f8meas co-especificas em Idarnes spl,
enquanto que em Jfdarnes sp2 fol positivamente relacionada com o miimero de machos co-
especificos. Em Jdarnes sp3 a freqiiéncia de machos com injurias foi negativamente relacionada
com o volume do sicOnio e positivamente relacionada com o nimero de machos e com a largura

média da capsula cefélica destes machos (Tabela 6).

Tabela 6. Resultado dos modelos lineares generalizados utilizado para explicar a fregliéncia de machos
com injuria por sicOnio em trés espécies de vespas nfo-polinizadoras de F. eximia (ldarnes spi:
R4=0,243; y=41,3; P<i0% Idarmes sp2: R%=0,112; 4=7.917; P=0,005; Idarnes sp3: R=0,148;
+=23,629; P<107).

idarnes spl (n—=68) Idornes spZ (n=4T) Idarnes sp3 (=92}
Variaveis Coef. gl x  Prob. Coef gl y P  Coefl gl § Prob.
Volume 0,96 2 26,23 <107 N§  -141 2 20,00 <10”
N. de fémeas 0,02 1 6,11 0,013 NS NS
N. de machos NS 0,08 1 791 0,005 006 1 1824 <10
Capsula cefalica NS NS 5,92 15 3426 0,003
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Fregiiéncia de injliria severa por sicOnio

A freqiiéncia de injirias severas nfo foi significativamente relacionada com as varidveis
estudadas em Idarnes spl (y4=2.33; P=0,676; n=69 sicbnios) e Jdarnes sp3 {?CZ =279, P=0,593;
n=107 sicémos) e fo1 relacionada positivamente com o volume do sicénio em Idarmes sp2
(¥'1=9,73; P=0,002; n=47 siconios).

Morfometria dos machos Idarnes

Nas trés espécies estudadas, os machos apresentaram uma grande variacio de tamanhos.
Em Idarnes sp3 observou-se dois morfos qualitativamente diferentes relacionados ao tamanho:
morfo a, maiores ¢ mais robustos que morfo b (ver capiiulo 1). Nas outras duass espécies as
diferencas morfologicas entre tamanhos foram rmenos marcantes,

A relacfio entre largura da cépsula cefdlica e comprimento da mandibula, de modo geral,
apresentou um aspecto sigmoidal (Figura 1). Nas trés espécies de Jdarmes foram observadas
alometrias positivas entre o comprimento da mandibula e a largura da cépsula cefdlica, com
coeficientes alométricos significativamente maiores que 1 (Jdarmes spl: £=2,439; 137;=25,52;
P<10™. Idornes sp2: b=2,146; 15,=9,91; P<10™. Idarnes sp3: b=2,245; 145,=24,39; P<10™). O
coeficiente alométrico nfo foi constante em Idarmes sp3. com o termo quadratico significativo
(t475=12,06; P<E{}"4). Nas demais espécies, as relaces entre o logaritmo natural da largura da
capsula cefélica e o logaritmo natural do comprimento da mandibula ndo apresentaram o termo
quadrdtico significativo [/darnes spl (i473=0,64; P=0,5205) e Idarnes sp2 {(i475=-0,75;
P=0,4553)].

Em [dornes sp3, a largura de capsula cefdlica de 0.325mm dividiu a relacdo,
maximizando o valor de R® ajustado (0,866). Esta divisio correspondeu aproximadamente &
classificacfio prévia em morfos a € b, atribuida subjetivamente (Figura 1). O modelo (3) detectou
descontinuidade entre os possiveis morfos (£475=3.38; P=0,0008). O modelo (4) detectou
inclinacSes significativamente diferentes (f473=12,05; P<10™) antes e depois do ponto de diviso,
com valores + erro padriio de 0,1981£0,067 e 1,2567+0,03, respectivamente.

Os testes formais (Zar, 1996) apresentarain resultados semelhantes aos obtidos pelos
modelos (3) e (4), detectando descontinuidade no ponto de divis8o (f47:3=-5,96; P<10%) e

inclinacGes diferentes (F) 475=136,54; P<10™). Porém, estes resultados devem ser interpretados
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com cautela e questionados pelo menos em relagfio & descontinuidade detectada. Visualmente,
ndo houve nenhum indicio de descontinuidade (Figura 1) e a diferenca dos valores ajustados de
comprimento de mandibula no ponto de divisdo foi de 0,016mm, menor que a exatidio de
0.025mm da ocular micrométrica utilizada para realizar as medig¢8es. O grande tamanho arostral
(96 observacdes antes ¢ 380 depois do ponto de divisfo) em relagfo 4 magnitude da soma dos
guadrados dos residuos gerou um erro padrdo das diferencas do tamanho de mandibula muito
baixo (0,0028), detectando diferengas significativas, porém, sem significado biolégico.

Em Jdarnes spl e spZ, o tamanho dos machos, estimado pela largura da capsula cefalica,
fol negativamente relacionado com o nimero de machos no sicdnio e com a razéo sexual da prole
de Pegoscapus sp. Em Idarnes sp2, o tamanbo dos machos foi amda negativamente relacionado
com ¢ nimmero de agquénios no sicdnio. Em Idarmes sp3 o tamanho dos machos foi positivamente
relacionado com ¢ volume e o nfimero de aquénios do sichnio, & negativamente relacionado com
o nimere de machos e o numero vespas nfo-polinizadoras exceto /darnes spl-sp3 (Restantes)

(Tabela 7).

Tabela 7. Resultado dos modelos lineares utilizados para explicar a largura da capsula cefilica em trés
espécies de vespas ndo-polinizadoras de F. eximia (Idarnes spl: R ajustado=0,333; Fp6=17,95; P<10%
Idarnes sp2: R=0,422; F3,,=1,561; P<107; Idarnes sp3: R’ ajustado=0,436; F,=18,6; P<10™*). RS =
razdo sexual & “Restantes™ niimero de vespas néo-polinizadoras exceto Idarnes spl-sp3.

Fdarnes spl (n=69} Idarnes spl (p=28) Fdarnes sp3 (n=92)
Yaridveis ;Zig;i::; i Prob pﬁﬁﬁ;ﬁ; 4 Prob ;ziﬁiiz; Prob
Constante 0,000 51,029 <i0™ 0,000 12,994 <107 0,000 23,437 <io™
Volume NS NS 0,245 3,295 0,001
Agquénio NS 0,673 3,157 0,004 0,153 1,889 0,062
RS (Pegoscapus)  -0,236 -3.212 0,002 40,589 23,143 0,004 NS
N. de machos -0,305 -4,920 <ig” 0,377 4,603 <107 0,182 -3,985 <i¢®

Restantes NS NS 3,163 <2,153 4034
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Cormprimento da mandibula (mm)

Figura 1. Relacdo entre a largura da capsula cefilica e o comprimento de mandibula em trés espécies de
Idarnes. As linhas tracejadas representam a tendénoia geral ajustada por regressio local (loess) (Cleveland
& Devlin, 1988). As linhas continuas indicam as curvas ajustadas em cada lado do ponto de divisdo
(indicado pela seta). As barras horizontais indicam a amplitude total de medidas dos morfos grande (a) e
pequeno (b). Foi acrescentado um pequeno ruido aos pontos para melhorar a visuwalizacfo, n: nimero de

machos avaliados.
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Discussio

Os niveis de injlirias consistentemente mais elevados nas trés espécies de /darnes, quando
comparado a Pegoscapus sp., sugerem que dispuias agressivas entre machos fazem parte da

estratégia de acasalamento destas espécies, como relatado anteriormente por Hamilton (1979) em

Idarnes, e em outras espécies nfo polinizadoras (Mugrav. 1987; 1989; 1990; West et al., 2001;
Bean & Cook, 2001). Porém. estes mesmos niveis de injfirias foram menores que 0s relatados em
outras especies nAo-polinizadoras com machos dpteros da Ausirdlia e do Velho Mundo (Murray,
1989; Bean & Cook, 2001), principalmente pertencentes a subfamilia Sycoryctinae (Berg &
Wiebes, 1992). Em espécies com abundincias similares as trés espécies de /darnes estudadas,
Murray (1989) observou valores de extensio média de inflria quatro a cinco vezes superiores aos

observados em [darnes spp. Bean & Cook (2001} relataram freqiiéneia de 25% de injtirias

severas nos machos de Sycoscaprer australis, muito superior as freqiéneias de 1,2 a 5,5%
observadas em Jdarnes spp. (Tabela 2). Mesmo o caso extremo apresentado por Hamilton (19793
(Tabela 2) corresponde a uma exiensfo média de injiria apenas duas vezes maior e fregiiéneias
de injirias e injurias severas compativeis com as trés espécies estudadas, reforcando os indicios
de menor nivel de injurias em Idarnes.

O comportamento de avaliagiio de forca em Jdarnes, no qual os machos se ameacam sem
travarem Iuta (Capitulo 4). pode estar relacionado com o menor nivel de injarias observado.
Espera-se que fatores que amenizem o custo de uma luta, como a avaliacio de forca, evoluam
quando houver algum valor futuro em termos de recurso disputado (Maynard Smith & Parker,
1976). Em Idarnes, machos menores que desistissemn da luta ap6s a avaliagio de forca teriam
chances futuras de acasalar f8meas localizadas em galhas menos acessiveis a machos maiores
(gathas nas camadas mais profundas) ou de acasalar enquanto outros machos estivessem
envolvidos em atividades mais demoradas como, por exemplo, abrir gathas de fémeas (Capitulo
4).

Outre fator relacionade ac menor nivel de injarias ¢ que nfio exclui o anterior seria se
machos [darnes realmente lutassem com violncia, mas com investidas que nfo causassem
injirias visivels capazes de serem quantificadas. De fato, nenhuma das lutas observada em
Idarnes (Capitulo 4} resultou em injirias quantificdveis. Investidas fatais poderiam ocorrer se
houvesse ataque preciso a regides vitais do rival ou, como sugerido por Hamilton (1979), se os

machos possuissem algum tipo de veneno injetado durante a mordida. Estas duas hipSteses fazem
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sentido, uma vez que machos Idarres mordidos uma tinica vez na regifio do térax ou do propodeo
rapidamente se tornaram moribundos {Capitulo 4).

A predominincia das injtrias localizadas nas pernas medianas [marcadamente menos
desenvolvidas que as demais (Hamilton, 1979)] em Pegoscapus em comparagio 4 ocorréneia de
injirias nas antenas € 1arsos em Jdornes, estruturas supostamente mais vulnerdvels durante um
combate, sugere que as injurias em Pegoscapus sp. foram acidentais, possivehmente pela
movimentagio do sicOnio dentro do frasco de coleta. A maior parte dos machos Pegoscapus
avaliados estava fora do sicdnio, enquanto que os machos Jdarnes permaneceram dentro do
sicHnio e, portanto, ndo sujeilos a este tipo de dano acidental. Desta forma, os dados indicam uma

auséncia de agressividade em machos de Pegoscapus sp.. como j& observado em vespas

polinizadoras (Hamilton, 1979; Murray, 1989: 1990). Porém, a ocorréncia de agressividade em
algumas espécies polinizadoras de Ficus foi descrita por Greef et al. (em preparacfio). A potencial
agressividade em espécies polmizadoras pode ser identificada por caracteristicas morfolégicas
dos machos, entre outras, cabega grande, escapo antenal longo, perna alongadas, pronote mais
largo que longo ¢ mesonoto, metanoto ¢ propodeo fortemente fundidos. Pegoscapus sp. agui
estudada nfio apresentou estas caracteristicas, apoiando a auséncia de agressividade, indicada pelo
baixo nivel de injirias.

Nas trés especies de Idarnes estudadas, a razio sexual da prole (considerada como
estimativa do nivel de parentesco} nfo foi importante para explicar o custe total de encontros
agressivos, represeniado pela extensdo média da mjiria (Murray, 1987) e as freqgiiéncias de
machos com mjlrias ou injarias severas por sicénio, corroborando um estudo comparativo entre
espécies de vespas de figo (West et al., 2001). Viérios estudos teéricos questionam que ¢ aumento
no nivel de parentesco entre individuos favorece em populagBes viscosas {ou seja, com pouca
dispersdo) a evolugio de aliruismo ¢ menor agressividade (Hamilton, 1963; 1964), uma vez que,
em populacdes com dispersio limitada, os mesmos fatores que favorecem o aumento do nivel de
parentesco tambem contribuem para o aumento da competicdo entre individuos aparentados,
anulando o beneficio do altruismo selecionado por parentesco (Wilson et al., 1992; Taylor, 1992;
Queller, 1992; 1994, West et al.. 2002; Griffin & West. 2002).

Por outro lado, a extensfio média e a fregiiéneia de injlirias nos machos Idarnes
relacionaram-se com varidveis associadas as taxas de encontros dos individuos, apoiando a teoria
de competicfio direta (Murray & Gerrard, 1985) e corroborando as observages de Murray {1987)

em Philotrypesis pilosa. A extensfio média da injiria foi negativamente relacionada com o
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vohime do sicbnio (Jdarmes sp3) e positivamente relacionada com o nimero de machos co-
especificos (Jdarnes spl e sp3). A interpretagBo seria que em sicOnios menores a chance de
machos rivais se enconfrarem aumentaria ¢ a maior densidade de machos aumentaria ao mesmo
tempo a competi¢Ao por recursos {{8meas) ¢ a taxa de encontros entre machos. Resultados menos
esperados foram as relagbes de extens@io de injliria positiva com o nimero de f8meas co-
especificas em Jdarnes spl e negativa com a largura da cédpsula cefalica em Jdarnes sp2. Porém,
estes resuliados nio estdo completamente em desacordo com a teoria de competiclo direta, uma
vez que a relacfio posifiva com o nimero de fmeas pode ser reflexo indireto da relaciio com o
ntmnero de machos, dado gue estas duas varigvels sdo correlacionadas em ldarnes spl (75750,516;
P<10™). A menor extensic de njiria em machos maiores de Jdarmes sp2 pode ser reflexo da
menor abundéncia desta espécie. Em densidades baixas, a teoria prediz que as lutas seriam menos
fregilentes, porém, mais custosas e com maior risco de injarias (Murray & Gerrard, 1985). Assim,
esta relagdo indicaria que machos maiores estariam soffendo menos injirias em possiveis
situaches de lutas intensas.

De modo geral, a freqiiéncia de enconfros agressivos com injarias apresentou padrio
semelhante ao custo total dos encontros agressivos. Sicdnios menores {(Jdarmnes spl sp3), com
maior niimero de machos (Jdarres sp2 e sp3), com machos maiores (Idarnes sp3) e com maior
numero de fémeas (Jdarnes spl), apresentaram maiores freqiiéncias de machos com injurias. Nio
¢ possivel afirmar se a importincia das varidveis em cada espécie reflete diferencas reais ou se
estd relacionada a efeitos amostrais em funcic dos diferentes tamanhos amostrais. A Gltima
hipotese € mais provavel uma vez que nfo foram observadas diferencas marcantes no
comportamento (Capitulo 4) e no tipo de injurias quantificados nestas espécies (Tabela 4). Além
do mais, 0s padrdes foram mais constantes na espécie com maior tamanho amostral, Idarnes sp3.

A freqiiéncia de injlirias severas apresentou os padrbes mais discrepantes do esperado

pela teoria de competigio direta, nfo apresentando relagles significativas com as varidveis

relacionadas 2 competicdc por acasalamentos (Murray, 1987; Bean & Cook, 2001). A tnica
relacfo significativa observada foi a positiva com o tamanho do sicbnio em Idarmes sp2, que
poderia ser explicada de forma um pouco especulativa, pela associagio da baixa densidade de
individuos desta espécie € dos tamanhos maiores de sicOnios, gerando uma situagio propicia para
lutas pouco freqlientes, mas com alte risco de mjdrias severas (Murray & Gerrard, 1985). A falta
de correlacfo as varaveis estudadas pode ser reflexo da estratégia adotada por estas espécies

durante a fase de acasalamento. O custo de um encontro agressivo em vespas de figo parece ser
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alto, uma vez que a chance de sofrer initrias severas aumenta com a duwracio da luta (Murray,
1987; Capitulo 4). Desta forma, as condigdes experimentadas por estas espécies podem favorecer
o surgimento de estratégias complexas de disputa que resultem em menor nimero de injurias
guantificaveis. O ataque mortal com mordida precisa ou a utilizago de veneno (Hamilton, 1979)
aumnentaria g capacidade destes individuos em vencer um combate em pouco tempo de luta, mas
poderia favorecer comportamentos, como a avaliaco de forca, que awmentassem a chance de
sobrevivéncia em encontros agressivos.

A alometria positiva detectada entre o comprimento de mandibula e a largura da capsula
cefalica nas trés especies de [darnes pode ser fruto de selegio para maior tamanho de mandibula,

favorecendo machos maiores em encontros agressivos (Greeff & Ferguson, 1999; Bean & Cook,

2001). De fato, maiores freqiiéneias de injlirias ocorreram em sicOnios com machos em média
maiores de [darnes sp3, sugerindo uma maior capacidade de causarem injiirias nos adversarios. A
anglise morfométnica detectou, em Jdarnes sp3, dois morfos que corresponderam 2 divisio prévia
atribuida subjetivamente (morfos ¢ para machos maiores e b para os menores). A alometria
positiva do tamanho da mandibula em relacio ac tamanho da cabeca foi significativamente
menor noS 1achos pequenos, apoiando a suposigo de que machos menores utilizam diferentes
estratégias de acasalamento. Acredita-se que machos pequenos sio melhor adaptados 4 busca de
acasalamentos em galhas profundas, menos acessiveis aos maches maiores (Murray, 1990).
Porém, a alometria entre os tamanhos de mandibula e cépsula cefilica pode ser causada por
restrigdo de tamanho, sendo a mudanca das proporcdes morfométricas necessiria para o
funcionamento da estrutura (mandibula neste casc) nos diferentes tamanbos (Gould, 1966). Para
emergirem quando atingem a fase adulta, os machos /darnes utilizam as mandibulas para abrirem
suas galhas. As mandibulas sdo utilizadas também no acasalamento para abrir galhas contendo
fémeas. Desta forma, mandibulas proporcionalmente menores em machos pequenos devem ser
necessarias ao desempenho adequado destas fungdes, uma vez que machos pequenos poderiam
ndo possuir forga suficiente para movimentar adequadamente as mandibulas se a proporgic de
tamanho observada nos individuos maiores fosse mantida. Assim, mesmo considerando a pressio
seletiva para maior tamanho de mandibula relacionado a disputas agressivas, os machos menores,
em fungho das restricdes de tamanho, adotariam comportamento menos agressivo e de busca de
acasalamentos em galhas profundas, em oposiciio & hipéiese de que a vantagem associada a este

comportamento levaria a selecfo de machos e mandibulas menores.
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A wvariacZo de tamanho dos machos nas trés espécies parece estar relacionada com a
qualidade dos recursos disponiveis para o desenvolvimento dos msetos. Em todas as espécies,
sichnios com maiores densidades de machos Idarnes apresentaram individuos menores em
média, possivelmente pela utilizag8o de recursos de menor gualidade. Machos pequenos de
Idarnes do grupo carme foram observados se desenvolvendo em aguénios (R.AS, Pereira & S.P.
Temxeira, dados nfo publicados) em situagBes de alta infestacfo de espécies no-polinizadoras.
Estas espécies do grupo carme colonizam os sicdmios posteriormente as polinizadoras {dados ndo
publicados} e a utilizacBo de aquémos para oviposiclo sugere que recursos de melhor qualidade
em altas infestacles sfo limitados. Outros indicios que sugerem a relacfo do tamanho com a
disponibilidade de recurso foram: (1) as relagbes positivas com volume e nimero de aquénios do
sichnio em Jdarnes sp3 — sicOnios maiores e com maior numero de aguénios podem indicar
inflorescéncias melhor polinizadas e com maiores disponibilidade e qualidade de recursos; (2) a
relacdo negativa com a abundincia de vespas nfo-polinizadoras nio-Jdarnes (restantes). Dentre
estas espécies, existem algumas que se desenvolvem em galhas grandes, possivelmente drenando
recursos do sicdnio (West et al., 1996); (3) a relagfio negativa com a razfo sexual da prole da
espécie polinizadora em Idarnes spl e spZ (grupo carme). Estas espécies sfio possivelmente
cleptoparasitas e apresentam forte relagfio negativa com a abundincia de f8meas Pegoscapus sp.,
mas ndo sdo significativamente associadas aos machos (Capitule 3). Assim, esta relacio negativa
de tamanho médio dos machos e razio sexual representaria a distor¢8o na proporgdo de machos
de Pegoscapus sp. em funcic do alto nivel de infestacfio por estas espécies; e (4) a relagéo
negativa com o niimero de aquénios em fdarnes sp2. Novamente pode ser efeito indireto da alta
infestacfo, indicando que as f&meas poderiam estar ovipositando em aguénios na auséneia de
locais mais adequados (galhas de polinizadoras) para o desenvolvimento das larvas.

Uma hipotese alternativa, relacionada a um maior valor adaptativo, seria o controle
materno sobre os tamanhos dos machos na prole. Para tanto, as f£meas deveriam possuir algum
mecanismo fisiologico que determinasse se um ovo resuitaria em um macho grande ou pequeno,
de acordo com o nfvel de CLA no sicnio. Neste caso, wmna correlacio de tamanho médic dos
machos e razfo sexual da prole seria esperada, uma vez que esta Gltima ¢ relacionada com o nivel
de CLA. Porém, tal correlagio nfic fol observada nas espécies de Jdarnes estudadas, sugerindo
que esta hipdtese € pouco provavel.

Uma questdc que surge é por qué o comportamento agressivo ndo evoluiu na espécie

polinizadora de F. eximia (Pegoscapus sp.) e em outras espécies (Murray. 1989; 1990; Zammit &
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Schwarz, 2000), uma vez que ¢ beneficio da menor agressividade ¢ anulado pela intensa
competiciio entre os mdividuos aparentados {West et al., 2001). Na espécie polinizadora, em
fungfo da menor raz80 sexual, machos gue monopolizassem o maior niimero de f8meas por meio
de comportamenio agressivo feriam rnaior sucesse reprodutivo (Hamilion, 1979). Porém, em
algumas espécies polinizadoras, a competicio por acasalamentos parece ter seguido caminhos
mMenos agressivos que em especies nio-polinizadoras. As matores densidades de machos nestas
espécies originam forte competicBo de espermatozéides, favorecendo especializacBes
morfologicas {gaster ielescOpico e grande producfo de esperma) e comportamentos que permitam

a0s machos acasalarem repetidamente, competindo de forma indireta (Murray, 1989: 1990,

E importante salientar em qual nivel o comportamento agressivo estd sendo analisado.
No nivel intra-especifico, os dados apresentados sugerem que a intensidade de njlrias estd
relacionada com a taxa em que 0s machos se encontram no sicdnio e com suas capacidades de
causar infurias aos adversdrios (pelo menos em Jdormes sp3). Entre espécies, a intensidade da
agressividade estda negafivamente relacionada com a oportunidade futura de acasalamento,
representada pela media do nlimero de f8meas da espéeie por sicdnio (West et al., 2001).

Em resumo, os dados apresentados sugerem que a intensidade das lutas entre machos
durante a fase de acasalamento em Idarmes ¢ influenciada por caracteristicas peculiares destas
espécies (comportamento de avaliacio de forga, por exemplo), levando a resultados bem distintos
dos observados em outras espécies. Assim, a generalizacBo de resultados de niveis de injdrias

relacionados a encontros agressivos deve ser feita com cautela.
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CONCLUSOES GERAIS

1.

b

Cad

A metodologia de associar machos ¢ fmeas co-especificos de espécies de Jdarnes com

dimorfismo sexual acentuado mostrou-se vidvel por ser relativamente simples e barata;

Machos gmandromdrficos de Pegoscapus sp. foram encontrados durante o estudo. Este
fenbmeno, apesar de raro, possivelmente ocorre em outras espécies de vespas da familia
Agaonidae, mas nfo ¢ relatado, pois os individuos ginandromoérficos s8o notados apenas

com a dissecgio das galbas cujos insetos nfc emergiram.

A razio sexual da prole de Pegoscapus sp. fol mais elevada em sicOnios com maior
mimero de fundadoras, seguindc qualitativamente o esperado pela teoria. Porém, os

valores empiricos foram mais desviados em favor das Bmeas gue os valores tedricos.

A viclac3o de pressupostos tedricos ¢ a ImprecisBo na estimativa do nimero de
fundadoras em fun¢fio da re-emergéncia podem explicar, pelo menos em parte, a falta de

ajuste do modelo de predicio de razfo sexual.

Vespas nfo-polinizadoras mterferem na razdo sexual da prole de Pegoscapus sp.,
causando possivelmente, maior mortalidade em fémeas e, consegilentemente, elevando a

proporgdo de machos na prole.

Machos ldarrnes competem de forma violenta por acasalamentos. Combates mortais foram
observados entre machos co-especificos, sende gue, em alguns casos, uma Gnica mordida

no térax ou no propodeo levava o adversario & morte. O risco de morrer durante um

combate fol maior em lutas mais longas.

Comportamentos de avaliagfio de forca e de refigic em galhas vazias que possivelmente

gurmentam a chance de sobrevivéncia dos individuos foram observados em ldarnes.

Machos maiores geralmente foram vitoriosos em combates ¢ em avaliacBes de forea,

sugerindo que ¢ tamanho do macho corresponde & capacidade de huta.

Machos Pegoscapus sp. nfio apresentaram agressividade durante a fase de acasalamento.
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10. Os niveis de injinias observados em machos Idarnes foram mais baixos que os relatados
em outras especies com machos apteros. Este menor nivel de injirias pode estar
relacionade com o comportamento de avaliac8o de forga, que diminuiriz a intensidade das
lutas. Outra possibilidade seria se 0s machos realmente Iutassem violentamente, sem que

as investidas causassem injirias quantificaveis pelo método adotado.

11. A razfo sexual da prole nas trés espécies de Jdarmes estudadas nfo foi importante para
explicar ¢ nivel de mmiria, apoiando vdrios estudos teéricos, que sugerem que a
competic8o entre individuos aparentados anula os beneficios do altruismo selecionado por

parentesco.

12. A extensfio meédia e a freqliéncia de injurias nos machos Idarnes relacionaram-se com a

taxa de encontro entre os mdividuos, apoiando a teoria de competigfo direta.

13. A freqiiéncia de injurias severas, de modo geral, apresentou padrdes mais discrepantes em
relaco ao esperado pela teoria de competicfo direta, Particularidades da histéria natural
das espécies estudadas, como o comportamento de avaliagdo de forca e mordidas fatais,
poderiam explicar as diferengas observadas em relagfo a outras espécies de vespas de

figo.

14. A alometria positiva entre o comprimento da mandibula e a largura da cépsula cefalica
das trés espécies de Jdarnes estudadas ¢ a maior freqiiéncia de machos com injérias em
siconios com machos maiores, em média, de /darnes sp3, sugerem que as mandibulas tém

papel importante Como arma eIm encontros agressivos.

15. O tamanho dos machos [darnes parece estar relacionado com a disponibilidade e/ou

qualidade de recursos disponiveis para o desenvolvimento dos insetos.

16. Os estudos apresentados mostram que vérios fatores podem atuar de forma complexa na
competicdo local por acasalamento nas espécies de vespas de figo estudadas.
Particularidades na historia natural destas espéeies também foram observadas. Assim,
generalizagOes sobre as caracteristicas da interacfo Ficus — vespas devem ser feitas com

muita cautela.
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CD-ROM EM ANEXO

Contendo

e Introducdo Geral da Tese

e Tese em formato PDF

e Videos

e Algumas separatas de trabalhos citados®

e Bibliografia sobre biologia reprodutiva de Ficus

= Programas necessarios para a visualizagdo do CD-Rom

e Bastidores (alguns dos materiais e dos métodos utilizados)

* As referéncias citadas que apresentam separatas em formato PDF estfo sublinhadas no texto.

Requisitos minimos de sistema

Processador Pentium 100 ou equivalente, 32 Mb de meméria Ram e programa

navegador para internet instalado, com suporte basico para linguagem Java (Internet Explorer 4,

Netscape 4 ou equivalente).

Instrugdes

Insira ¢ CD na unidade de CD-Rom. A pégina inicial do CD-Rom deverd abrir
automaticamente no programa navegador de internet.

Caso o CD-Rom nfo inicie automaticamente, visualize o contetido do CD pelo
gerenciador de arquives (Windows explorer por exemplo) e localize o arquivo “index. html”.
Clique duas vezes sobre este arquivo para abri-lo ou abra-o diretamente pelo programa de

navegagio.



