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por A. dyspistus. Notar o aspecto dividido da semente, sendo a regido mais
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1- Introducio

1.I- Sementes e seus inimigos naturais

As sementes de uma planta apresentam varias caracteristicas peculiares

(Lewinsohn, 1980):

a) conteudo energético por unidade de peso superior ao dos orgdos vegetativos;

b) sementes sdo, em sua maioria, organismos metabolicamente inertes devido a
dorméncia, principalmente em termos de resposta fisiologica e capacidade de
regeneragao;

c) a produgdo de sementes na maioria das especies de plantas superiores € restrita a2 um
ou mais periodos reprodutivos bem definidos na vida de cada individuo. Em espécies
didicas, inclusive, s6 uma parte da populagdo produz sementes. Assim, sementes
representam um tipo de recurso limitado no tempo e/ou espago.

Algumas destas caracteristicas representam vantagens da utihizacdo de sementes
como alimento por herbivoros: seu alto valor energético e proteico e sua dificuldade de
resposta imediata. A disponibilidade efémera e/ou varidvel das sementes no tempo e no
espago, as barreiras fisicas e/ou quimtcas que frutos e sementes podem apresentar |
entretanto, dificultam sua utilizagdo como recurso alimentar.

Assim, se de um lado os insetos tendem a ser mais especializados em termos de
preteréncia alimentar do que vertebrados e, portanto, ter maior dificuldade em utilizar
um recurso com dispontbilidade tdo vanavel; de outro a utilizagio deste recurso pode
propiciar-lhes uma dieta bastante completa.

Na grande maioria dos casos, os insetos que se alimentam de sementes sio

considerados seus predadores, uma vez que matam individuos em potencial. Janzen



(1975a) compara os insetos cujas larvas comipletam seu desenvoivimento em uma
semente aos parasitoides, que tém este habito em apenas uma fase da vida e também
levam a morte do hospedeiro. Este recurso € tio atraente para insetos que muitas ordens
de insetos fitofagos tém representantes que se alimentam de sementes; dentre estes
destacam-se familias de Coleoptera, Diptera, Lepidoptera € Hemiptera (Janzen, 1971).
Apesar de ndo tdo importante relativamente, a ordem Hymenoptera também apresenta
especies que utilizam sementes como alimento.

A forma de utiizagdo de sementes por insetos € bastante variavel. Coleoptera,
Diptera, Lepidoptera e Hymenoptera alimentam-se de sementes na fase larval, sendo
comum Instalarem-se dentro do fruto, enquanto este se encontra ainda na planta-mie, e
mesmo dentro da semente. Hemipteros, ninfas e/ou adultos, frequentemente alimentam-
se externamente, perfurando fruto e semente.

Os principats insetos predadores de sementes sdo coledpteros Bruchidae, que
apresenta habito extremamente homogéneo, sendo, por isto, frequentemente, designados
como besouros de sementes.

De uma maneira geral o ciclo de vida de um bruquideo pode ser descrito como se
segue:

a) oviposi¢ao - a fémea adulta coloca ovos isolados ou agrupados sobre o fruto ou a
semente;

b} alimentagdo - a larva de primeiro estadio emerge e penetra na semente, alimentando-se
do embrido e dos cotilédones:.

¢) pupagdo - a larva de Ultimo estadio constroi um casulo mais ou menos consistente e
empupa;

d) emergéncia do adulto - o adulto recorta uma tampa circular na semente ¢/ou fruto ¢

emerge, ganhando vida livre, quando passa a se alimentar de néctar € polen.



frd

Em relagdo ao sitio de oviposi¢iio e a fase de maturagiio em que a postura ocorre,
Johnson (1981a) classificou os bruquideos em trés guildas: 1- dos frutos maduros. na
qual incluem-se os bruquideos que ovipdem externamente em frutos nesta fase; 2- das
sementes maduras, constituida por bruquideos que colocam seus ovos diretamente sobre
sementes, quando estas ainda estio na planta-mde. [sto pode ocorrer quando da
detscéncia do fruto, como em Sennins bondari em sementes de Senna austrafis
(Legununosae), ou quando uma primeira espécie de insetos apds alimentar-se das
sementes de um fruto deixa um orificic de emergéncia pelo qual entra uma segunda
espécie. que ovipde diretamente sobre as sementes ainda ndo utilizadas, como em
Sennins bondari em Senna bicapswlaris (Leguminosae) apos a emergéncia de Sennins
lateapicalis, ambos os casos registrados na Restinga de Barra de Marica, Marica, Rio de
Janeiro (obs. pess.), e 3- das sementes dispersas, que inciui as espécies que depositam
seus ovos em sementes apos as mesmas terem caido da planta-made.

E grande o interesse no estudo da predagdio de sementes por este grupo,
evidenciado pelo enorme nimero de trabathos publicados sobre o assunto. Entretanto,
em ecossistemas tropicais a escassez de dados resulta na generalizagdo de padrdes
registrados em uma unica area na Costa Rica (Janzen, 1969, 1978, 1980:; Traveset, 1990,
1991).

A predagdo de sementes pode ser abordada sob vérios aspectos, dentre os quais
destacam-se quimico, ecologico e evolutivo (e.g. Bradford & Smith, 1977, Center &
Johnson. 1974; Hopkins, 1983, Janzen, 1975b, Johnson, 1981b; Mitchell, 1977; Siemens
& Johnson, 1991; Siemens ¢f af., 1991, Traveset, 1990).

Independentemente do grupo do inseto que utiliza sementes este habito permite

estudos bastante completos, uma vez que as sementes, por estarem disponiveis em um



tempo restrito € em um espago definido, permitem facil obtengdo e observacio de seus
tNImigos naturais.

Descrever os sistemas da forma mais detalhada e completa possivel a partir do
estudo de suas partes, sempre com a preocupacio de néo isola-las pode levar a uma nova
perspectiva de conhecimento da natureza. Quanto mais se conhece sobre um tal sistema
mais conftivels sfio as conclusdes advindas deste estudo porque mais embasado é este
conhecimento. Excelente exemplo pode ser encontrado nos trabalhos de Tscharntke
(1988, 198%9a,b, 1990, 1992) e Tscharntke ef af. (1991), que apresentam resultados de
observagses sobre os fitofagos associados a Phragmites ausiralis e seus parasitoides,
onde os resultados obtidos em cada trabalho possibilitaram uma methor compreenséo

dos subsequentes.

1.2- A watilizaciio de sementes por Braconidae (Hymenoptera)

Embora o registro da utilizagio de sementes por espécies deste grupo restrinja-
se, at€ agora, a um caso isolado (Macedo & Monteiro, 1989), este tem relevancia por ter
sido o primeiro registro de fitofagia numa familia de Ichneumonotdea, que retine espécies
essencialmente parasitoides.

Embora a familia Braconidae contenha cerca de 15.000 espécies (Quicke & van
Achterberg, 1990) e tenha suas associagdes com hospedeiros relativamente bem
conhecidas (Wharton, 1993), s6 recentemente a fitofagia foi confirmada em Allorhogas
dyspistus, espécie espermatofaga (Macedo & Monteiro, 1989) e Monitoriella elongata,
espécie galhadora de folha (Infante er al, 1995). Mais recentemente duas espécies de
Psenobolus foram descritas como fitéfagas inquilinas de galhas de flores de espécies de

figos (Ramirez & Marsh, 1996). Todas estas espécies pertencem & Doryctinae, uma das



mais generalistas de Braconidae, parasitando insetos de varias ordens e ainda plantas
(Wharton, 1993},

Tanto Allorhogas como Monitoriella apresentam relativamente poucas espécies
descritas, nove e cinco, respectivamente. Para Allorhogas, poucas especies tém
associagdo de hospedeiro definida, pois, embora varias vezes tenham sido obtidas de
galhas (Marsh, 1979) ou de sementes (Whitehead, 1975), para a maioria das espécies
seus hospedeiros jamais foram confirmados. Quicke (1997) aponta que algumas especies
de Allorhogas sio parasitas de piralideos (Lepidoptera) em caules de grama e cana-de-
acucar. Isto sugere que muitos outros casos ainda poderdoe ser registrados com o maior
conhecimento de espécies destes géneros. Na Reserva Biolégica de Pogo das Antas,
municipio de Silva Jardim, Estade do Rio de Janeiro, Brasil, foram observadas duas
outras espécies de Braconidae alimentando-se de sementes de Leguminosae (obs. pess.),
duas espécies ndo descritas de A/lorhiogas segundo Dr. P M. Marsh (com. pess.).

Devido ao fato destes registros de hospedeiros serem recentes e pouco
numerosos € escasso o conhecimento que se tem sobre a biologia ¢ ecologia das
espécies. Quem s3o seus inimigos naturais? Come interagem com outras espécies de
fitofagos e com suas plantas hospedeiras? Como € sua dindmica populacional? Em que
sentido estas especies se assemelham ou diferem de outros braconideos e de outros
himenopteros fitofagos e parasitoides? Estas e outras perguntas ainda esperam respostas,

que com certeza auxiliariam uma compreensdo da evolucio do habito fitéfago no grupo.

1.3- Sistema estudado

Pithecellobinm tortum Mart. (Leguminosae: Mimosoideae} ¢ um arbusto que

chega até 3 m de altura distribuindo-se em restingas do Estado do Rio de Janeiro, de



Marica, limite sul, a Cabo Frio. limite norte (Araijo & Henriques, 1984). Na restinga de
Barra de Marica, localizada entre 22°53°S e 22°52°S € 42°52°W ¢ 42°51°’W, entre o mar
e a lagoa de Marica, municipto de Marica, Estado do Rio de Janetro, Brasil, P. fortiim é
bastante abundante e bem distribuida. Apresenta duas floragdes, a primeira entre os
meses de janetro e abril, cuja época de inicio aparentemente depende da quantidade de
chuvas, e a segunda entre setembro e outubro. Entretanto, somente a primeira florag¢do
produz frutos, por um periodo de aproximadamente cinco meses entre os meses de
fevereiro e setembro. Este longo periodo de frutificagdo, do inicio da produgio dos
frutos até a queda dos Gltimos, deve-se principalmente a grande defasagem no periodo
de frutificacdo entre plantas e no amadurecimento dos frutos em uma mesma planta.

Trés espécies de fitofagos e quatro de microhimenéteros parasitdides emergem
das sementes de P. tortum. Allorhogas dyspistus (Hymenoptera: Braconidae) € o
primeiro fitofago a utilizar as sementes, quando ainda imaturas, ou seja, com embrido
ainda pequeno e endosperma abundante. Esta espécie € atacada por dois parasitdides
Eurytomidae; furvitoma sp, extremamente abundante, e a outra ndo identificada, muito
rara. As outras duas espécies que se alimentam das sementes sdo Coleoptera Bruchidae,
Merobruchus boucheri Kingsolver e Carvedes maricae Kingsolver, A primeira espécie,
muito mais abundante que a segunda, que € rara nesta restinga, € atacada também por
duas espécies de parasitdides, Lupelmus amicus Girlt.(Eupelmidae) e Bracon sp
(Braconidae) (Fig. 1).

A utilizagdo de uma semente pelo primeiro fitdfago inviabiliza, na grande maioria

dos casos, sua posterior utilizagdo pelo bruquideo (obs. pess.).



Eupelmus amicus Bracon sp
(Hymenoptera: Eupelmidae Braconidae)
(Coleoptera: Bruchidae) ~ Caryedes maricae Merobruchus boucheri

Sementes madura

Eurytoma sp Eurytomidae sp (Hymenoptera:
Eurytomidae)

Allorhogas dyspistus

(Hymenoptera: Braconidae)

ementes 1imaturas
Pithecellobium tortum

(Leguminosae: Mimosoideae)

Figura 1.1- Quadro esquematico da composi¢do de espécies que emergem de sementes
imaturas e maduras de P. tortum.




1.4- Objetivos

Para a compreensdo da dindmica de uma espécie deve-se ter, antes de tudo o
conhecimento basico sobre sua biologia: qual o seu habito, seu recurso alimentar, época
de reproducio, aspectos basicos de seu comportamento e inimigos naturais. A partir dai
o estudo deve ser plangjado considerando-se, no caso de um fitofago, as interacdes
verticais. com o nivel trofico inferior - a planta hospedeira, € o superior - 0s parasitoides,
e as interagdes horizontais, com seus competidores potenciais.

Dentro deste contexto, visando a descrever a biclogia e ecologia de Allorhogas
dyspistus, o primeiro braconideo fitéfago descrito na literatura (Macédo & Monteiro,
1989), buscou-se¢ estudar detalhadamente o sistema descrito anteriormente para
responder algumas questdes especificas, que, por exigirem tratamentos metodologicos
distintos, sdo apresentados em diferentes capitulos.

A consequéncia da utilizacdo de sementes por A. dyspisius € bastante peculiar; a
oviposi¢do ¢ o inicio do desenvolvimento da larva induzem divisdes na semente de
maneira tal que o embnfo esta sempre localizado na regido ndo afetada pelo inseto.
Assim, tentei definir se esta modificagdo da semente corresponde a uma defesa da planta
ou a uma forma de ataque do inseto que, desta maneira, mantém vivo S€u recurso
alimentar {Capitulo 2).

Machos de 4. dyspistus e de seu parasitoide, Lurytoma sp, foram observados
esperando por fémeas nos sitios de emergéncia destas. No caso do braconideo observou-
se que muitos individuos esperavam por uma so fémea, com quem so um copulava. No
caso de lnurytoma sp, havia uma disputa agressiva pelo sitio de emergéncia da fémea
onde apenas um macho acabava por dommar o territério. Apesar desta diferenca no

comportamento parecia haver, nos dois casos, competicdo por parceiro, na primeira
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espécie pelo enorme numero de machos esperando por uma so fémea, e na segunda pela
evidente disputa agressiva. Onde existe competigdo local por parceiro, é esperada uma
razdo sexual desviada para f€meas (Hamiltor, 1967). Assim, busquei estudar
detalhadamente o comportamento das espécies. sua estrutura de acasalamento e algumas
caracteristicas de sua historia de vida no intuito de verificar se estas poucas
caracteristicas observadas inicialmente seriam suficientes para inferir a razdo sexual das
espécies, como tem sido ferto por diversos autores (Capitulo 3).

Em geral, para espécies com interagdes agressivas entre machos onde tamanho é
importante no confronto, espera-se um dimorfismo sexual de tamanho com machos
matores. Desta forma procurou-se determinar se no caso de Lurvioma sp o tamanho era
importante na definicio do macho vencedor da disputa e descrever ¢ comparar o
dimorfismo sexual de tamanho entre as duas espécies estudadas e espécies relacionadas
(Capitulo 4).

Sementes utilizadas por A. dyspisius, ficam, na enorme maioria dos casos,
inviabilizadas para o uso posterior por M. boucheri. Além disso, a incidéncia da primeira
espécie pode chegar a niveis muito altos. Estas condigdes podem favorecer a ocorréncia
de competi¢do entre as espécies; neste caso competigdo assimétrica. uma vez que o
efeito da primeira sobre a segunda seria potencialmente muito forte e evidente, a
reciproca ndo sendo verdadeira. Desta forma procurei verificar se as condi¢des acima
descritas. que teoricamente promoveriam da competi¢io, neste caso, realmente levam a

competicdo (Capitulo 5).
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2- Resposta de sementes de Pithecellobium tortum Mart. (Leguminosae)

ao ataque de Allorhogas dyspistus Marsh (Hymenoptera: Braconidae)

2.1- Introdugio

Os sinais indicadores da herbivoria de insetos podem ser muito variados. Alguns
sdo simples marcas de alimentagio que, em muitos casos, ndo envolvem qualquer
resposta morfologica aparente na planta hospedeira, como é o caso de minadores e
brocadores. Qutros sinais. entretanto, sdo bastante complexos resultando de uma
resposta morfoldgica e/ou fisioldgica notavel da planta. A resposta da planta pode ser
defensiva, patologica, ou ainda de um terceiro tipo, onde a resposta do hospedeiro
beneficia o parasita (Price, 1980, Weis & Abrahamson, 1986). Os parasitas que possuem
a capacidade de manipular a resposta de seu hospedeiro a seu proprio favor sio
chamados por Weis & Abrahamson (1986) de “parasitas manipuladores”.

Neste ultimo caso encontram-se os gathadores, que provocam nas plantas o
desenvolvimento de estruturas de crescimento localizadas, as galhas ou cecidias,
resultantes do aumento anormal do nimero e/ou do tamanho das células vegetais
(Darlington, 1975). Normalmente, galhas sdo induzidas em tecidos indiferenciados, os
quais podem ter seu desenvolvimento manipulado (Weis ef al., 1988). Assim, o fenotipo
da galha e resuitado de dois genédtipos: o do galhador, responsavel pelo estimulo, e o da
planta. que produz a reagdo (Abrahamson & Weis, 1987). Em uma perspectiva
evolutiva, a mortologia da galha ¢ o produto da agio da selegdo natural sobre o inseto
estimulando o desenvolvimento de uma estrutura para nutri¢io e protecdo, e sobre a

planta como forma de evitar ou resistir ao estimulo do inseto (Weis ef al., 1988). Ha
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evidéncias de que fatores quimicos, mecénicos e comportamentais esiejam envolvidos no
estimulo do mseto para formagde de galhas (Rohfritsch & Shorthouse, 1978).

Sementes de Pithecellobium tortum Mart. (Leguminosae) sio atacadas por
Allorhogas dyspistus Marsh (Hymenoptera: Braconidae), que ovipde diretamente dentro
da semente em inicio de desenvolvimento, quando esta apresenta endosperma abundante
e o embrifo muito pequeno. Apos a oviposicio, a semente divide-se interna e
externamente de uma maneira que sempre resulta em uma regifo intacta, ligada ao
funiculo. onde, quase sempre, encontra-se o embrido (Macédo & Monteirb, 1989). Em
muitos casos esta regifo da semente continua crescendo normalmente mesmo quando o
inseto ja completou seu desenvolvimento e ja abandonou o fruto, apresentando, algumas
vezes, ao final do desenvolvimento do fruto, um aspecto quase normal, apesar de menor.

Esta alteragiio da semente pode representar tanto uma estratégia de reducdo da
perda causada pelo inseto, e entdo uma defesa da planta, como uma resposta da planta
induzida pelo inseto que, mantendo viva a semente, mantém seu aporte de nutrientes.
Assim, a questdio basica deste estudo foi definir se a modificagio estrutural da semente
de F. tortum causada por A. dyspistus ¢ primariamente uma resposta defensiva da planta,
ou manipulagio do recurso pelo inseto.

Quairo perguntas especificas foram feitas visando a responder, em conjunto, a
questio maior:

1) como pode ser descrita a alteragdo do tecido vegetal observada na semente quando
do ataque de A. dvspistus? O tecido vegetal pode ser simplesmente comido pelo inseto e
este o faria de tal forma a deixar a semente com o aspecto finalmente observado,
situagdo que apontaria o fitéfago como um predador ou parasitdide de sementes. De
outra forma, pode haver modificacio no tecido vegetal de maneira que o embrifio seja

mantido vivo, isolado do inseto, num processo semelhante a indugéo de galhas.
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2) um simples estimulo mecénico pode provocar uma alteragio morfoldgica similar
aquela produzida pelo braconideo? Seria esperado que num processo mais simples de
resposta da planta ao ataque do inseto qualquer estimulo mecdnico fosse capaz de
provocar a resposta observada na semente. Uma especificidade maior, mediada por
algum tipo de substincia, presente no ovipositor da fémea, no ovo ou na larva, ¢
normaimente observada em parasitas manipuladores, como agentes cecidégenos.

3) sementes atacadas mas com embrides isolados e intactos sdo t3o vidveis como as
sementes ndo atacadas? e
4) a sobrevivéncia das sementes imediatamente apos a emergéncia de A. dyspistus é
grande? Resposta afirmativas sugeririam que tal modificacio da semente seria uma forma
de defesa, visto que seria mantida sua probabilidade de sobrevivéncia. Contudo uma
reducio significativa da viabilidade das sementes atacadas e um aumento da mortalidade
imediatamente apos o ataque de 4. dyspistus sugeriria que a manutencdo do embriio
vivo ¢ apenas uma forma de manter vivo o alimento da larva, e portanto indicaria o
padrdo apresentado na semente como uma forma de manipulagio do hospedeiro pelo

mnseto.

2.2- Material e Métodos

Para responder as questSes propostas neste estudo: realizou-se uma analise
histologica das sementes, verificou-se a possibilidade de natureza mecanica do estimulo
para as divisdes, determinou-se a viabilidade das sementes e o destino imediato das
sementes atacadas.

Todo o material utilizado foi coletado na restinga de Barra de Maric4, municipio

de Marica, Rio de Janeiro, Brasil.
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Foram coletadas sementes imaturas intactas e atacadas por A. dyspistus em junho
de 1994, fixadas em alcool 70°GL. Em seguida, as sementes foram colocadas em
etilenodiamina a 10% por uma semana, conforme as recomendagdes de Carlquist (1982).
Apos lavar trés vezes em agua destilada, com intervaio de 2 horas cada, procedeu-se a
desidratagdo em série etilica e a posterior impregnagdo em parafina segundo Johansen
(1940). Segdes longitudinais seriadas, com espessura de 15 pm foram obtidas com
auxilio de micrétomo rotativo. A colora¢io utilizada foi Azul de Astra-Fucsina basica
{Roeser, 1962).

No intuito de verificar se o simples dano mecanico resultante da inser¢do do
ovipositor da fémea na semente podia, por st so, estimular as altera¢des observadas em
sementes atacadas por 4. dyspistus, no més de maio de 1996, 20 frutos imaturos em fase
anterior aquela em que ocorre o ataque do braconideo foram envoltos com saco de
tectdo transparente com malha inferior ao tamanho dos individuos desta espécie. Quando
atingiram a fase ideal para o ataque do inseto, trés sementes de cada fruto, totalizando 60
sementes, foram perfuradas com um alfinete entomoldgico niumero 00. Uma metade dos
frutos foi coletada para observagdo em laboratorio 10 dias apos a penetragio da agulha,
e a outra foi retirada 15 dias depots do experimento. Estes intervalos foram escothidos
devido ac fato de que as larvas recém eclodidas ja provocam uma atteracio na semente
visivel a olho nu (obs. pess.) e a dura¢do completa do ciclo € em torno de um més (cap.
3).

Ao final do periodo de frutificacio de 1995, em junho, foram coletados, ainda na
planta mée e no chio, frutos maduros de P. forfum, dos quais foram obtidas sementes
ndo atacadas e as por¢des intactas de sernentes atacadas para realizacdo do teste do
tetrazolio para verificar sua wviabilidade (Delouche ez al, 1962). Os testes foram

realizados imediatamente apds a coleta, apos 3 e apds 8 meses de armazenamento em
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laboratorio 4 temperatura ambiente. Todas as sementes testadas foram cortadas
longitudinalmente sendo a metade fervida em 4gua antes de sua imersdo total em
beéqueres com solugio de 0,5% de cloreto de 2,3,5-trifenil tetrazélio. Este procedimento
visa a eliminar a possibilidade da coloragio, rosada, do embridio ser devida a ions
redutores e ndo a hidrogenases liberadas no processo de respiracdo do embrido vivo.
Assim, se 0 embrido corar mesmo nas sementes mortas, por cozimento, e portanto sem
respiragdo, o teste estd automaticamente invalidado. Os béqueres foram mantidos no
escuro a temperatura ambiente e o resuftado lido apds 12 horas.

Em 1994 foram coletados 150 frutos, totalizando 2990 sementes, provenientes de
5 individuos de P. tortum, os quais foram dissecados para verificacdo da taxa de
infestagdo de sementes por 4. dyspistus e a condigio destas sementes pos-ataque; morte
ou continuagdo do desenvolvimento até sua maturagio completa.

Devido & baixa taxa de sobrevivéncia das sementes atacadas ndo foram realizados
testes de germinagdo, que colaborariam para uma compreensdo mais completa do

fendmeno.

2.3- Resultados

a- Histologia

A analise histologica comparativa de sementes intactas (Fig. 2.1a) e atacadas
(Fig. 2.1b) revelou que o tecido que engloba a larva de A. dyspistus resulta,
provavelmente, de uma proliferacdo de células do parénquima fundamental proximas ao
tegumento interno. Nesta espécie, a galha, regido resultante da profiferacio de tecido,

1sola a larva do inseto do embrido da semente através de uma divisio nitida na semente.



A testa ndo chega a envolver toda a regifio resultante da proliferacdo celular onde se
encontra a larva do braconideo (Fig. 2.1¢). Isto pode ser notado também a olho nu, pois
a regido resultante do ataque da vespa tem textura muito diferente daquela onde

encontra-se o embrido (Fig. 2.2).

b- Natureza do estimulo

Todas as sementes submetidas ao estimulo mecanico de indugfo do dano tiveram,
apos 10 e 15 dias a formagdo de uma pequena cicatriz circular no ponto de penetragdo
da agulha, sem contudo a indugfio da divisdo caracteristica resultante do ataque de A.

dyspistus. 1sto mostra que um simples estimulo mecanico per se¢ ndo produz tal resposta.

c- Viabilidade de sementes

Todas as sementes maduras atacadas e nfio atacadas provenientes da planta mie
estavam viavets segundo o teste do tetrazolio (Tab. 2.1). Da mesma forma, todas as
sementes maduras coletadas no chdo e testadas logo apos a coleta, também mostraram-
se viaveis. Sementes armazenadas por trés meses foram menos viaveis no grupo de
atacadas. Apds 8 meses de armazenamento em [aboratorio todas as sementes ndo
atacadas testadas estavam viaveis, enquanto que sementes apos o ataque de 4. dyspisius
mostraram-se, em sua maioria, inviaveis pelo teste do tetrazolioc (Tab. 2.1). Cabe
ressaltar, entretanto, que em todas as situagdes os embrides de sementes ndo atacadas
adquiriram uma coloragio rosea nitidamente mais forte do que aquela observada no
outro grupo. Nenhuma das sementes fervidas corou, validando os resultados obtidos

neste teste.

d- Destino imediato das sementes
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A. dyspistus atacou 55,85% das sementes dissecadas. No total, de 1670 sementes
atacadas apenas 6,1% continuavam com aspecto sadio ap6s a emergéncia ou morte do
inseto (Fig. 2.3a). Todas as outras sementes haviam morrido em consequeéncia
principalmente da contaminagdo por microrganismos, provavelmente fungos(Fig. 2.3b),
que entram na semente através do orificio de emergéncia de 4. dyspistus ou de seu

parasitoide. .

Tabela 2.1~ Viabilidade (em %} de sementes intactas e atacadas (entre parénteses niimero
de sementes testadas) nas diversas condigdes de coleta e armazenamento.

Proveniéncia / condi¢do das sementes maduras testadas Sementes Sementes
intactas atacadas
Planta-mie / logo apos a coleta 100 (50) 100 (22)
Chéo / logo apos a coleta 100 (25) 100 (18)
Chdo / apos 3 meses de armazenamento 100 (20) 73 (15)
Chéo / apos 8 meses de armazenamento 100 (6) 8 (1 ])

2.4- Discussio

A evidente proliferagdo de tecido, tipica do processo de formacio de gathas, e a
ndo formagde do dano somente pelo estimulo mecdnico indicam claramente que A.
dyspistus induz galhas verdadeiras nas sementes de P. rorfum. Esta galha é, segundo
classificagdo em Gagné (1994), uma galha simples, ndo diferindo do tecido normal da
planta a ndo ser por sua proliferacio, muito diferente de grande parte das galhas
entomogenas complexas (sensu Gagné, 1994) de orgdos vegetativos de plantas (e.g.
Redfern & Askew, 1992). Como as sementes sdo atacadas quando imaturas, ou seja,
ainda em crescimento, ha tecido meristematico disponivel, justamente onde as galhas sio

produzidas primariamente (Mani, 1964, Bronner, 1977). Quicke (1997) comenta que ha
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Figura 2.1- Cortes longitudinais de sementes de /. forfum. a) semente ndo atacada, com
embrido (em); b) semente atacada por dois individuos do braconideo exibindo. entio,
duas regides atacadas (ra) em uma das quais observa-se uma larva (la); a0 meio. na
regido preservada (rp), nota-se o embrido (em); c) regido atacada por A. dyspistus
mostrando o tecido paligadico da testa (te) ndo recobrindo toda a regido que engloba a
larva. Notar a camada parenquimatica (pa) mais espessada.
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Figura 2.2- Aspecto externo de uma semente madura de /. forfum atacada por A.
dyspistus. Notar o aspecto dividido da semente, sendo a regido mais distante do funiculo
(fu), aquela da qual o inseto se alimenta. Sua textura visivelmente diferente da parte
intacta deve-se a auséncia da testa da semente.
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morta com fungos (b). Em (a) observa-se a pupa do parasitoide do braconideo,
Eurytoma sp.
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evidéncias crescentes de que pelo menos a predagio de sementes, ou parasitoidismo
como muitas vezes ¢ chamado, realmente envolve a estimulagio da proliferacdo de
algumas celulas vegetais, ou seja, algum tipo de formagdo incipiente de galhas, ou galhas
simples (sensw Gagné, 1994),

Outros grupos de insetos que se desenvolvem no inierior de sementes tal como
os Bruchidae (Coieoptera) ndo provocam qualquer tipo de resposta semelhante,
alimentando-se, a maioria, de seus embridio e cotilédones (Southgate, 1979). Mesmo
Rinochenus stigma (Coleoptera: Curculionidae), que se alimenta dos cotilédones mas
quase nunca do embrido das sementes de Hymenaea, ndo produz nestas qualquer tipo de
divisdo (T.M. Lewinsohn, com. pess.).

A maioria das galhas entomogenas conhecidas ¢ induzida por dipteros
Cecidomyiidae, seguindo-se em ordem decrescente: Hymenoptera, Homoptera,
Coleoptera, Thysanoptera e Lepidoptera (Abrahamson & Weis, 1987). Entre os
Hymenoptera destaca-se Cynipidae, havendo também registros para Tenthredinidae,
Eurytomidae, Eulophidae e Tanaostigmatidae (Fernandes, 1987). A.  dyspistus,
entretanto, fol o primeiro registro documentado de um cecidogeno Braconidae.
Guimarées (1957) havia obtido Allorhogas muesebecki Guimaries de galhas de
Anemopacgma mirandum (Bignoniaceae) e, como destas galhas s6 emergiram insetos
desta espécie o autor concluiu que possivelmente o indutor era o braconideo.
Posteriormente ao registro de A. dyspisius como fitofago (Macedo & Moenteiro, 1989) ¢
sua descrigdo especifica (Marsh, 1991), Infante ¢f a/. (1995) redescreveram Monitoriella
elongara Hedqvist e registraram como um novo caso de fitofagia na familia Braconidae.
Esta especie, tal qual A. dyspistus, pertence 4 Doryctinae, grupo no qual, segundo
Wharton (1993), deveriam ser procurados mais casos de fitofagia. M. elongata é um

cecidogeno foliar cujas cecidias sdo de forma aparentemente tio complexa como a de



qualquer Cecidomyiidae galhador foliar. ndo sendo assim uma galha simples como a de
A. dyspisius. Mais recentemente, Ramirez & Marsh (1996) descreveram duas novas
especies de Psencbolus (Braconidae: Doryctinae) aparentemente se desenvolvendo como
inquilinos as custas de tecido vegetal em flores de figos apos sua polinizagdo por vespas
Agaonidae.

A fitofagia na sub-ordem Apocrita é considerada secundaria (Quicke, 1997).
Segundo Malyshev (1968) o retorno a fitofagia apareceu em duas linhas evolutivas: em
Chalcidoidea e Cynipoidea, tendo a maioria do grupo preservado a zoofagia. O registro
de 4. dvspistus como fitéfago inclui Ichneumonoidea, no grupo com registros de
fitotagia presumivelmente secundaria. Quicke (1997) também aponta duas formas de
fitofagia secundaria, a predagdo ou parasitoidismo de sementes e & inducfio de galhas. O
possivel cenarto, segundo o autor, para o retorno a fitofagia envolveria o ataque de
fitofagos primartos que se alimentariam de sementes ou galhas que ndo seriam grandes o
suficiente para suprir as necessidades da larva em parasitoide em desenvolvimento.
Assim. a selegdo favoreceria o parasitoide que sob estas circunstancias fosse capaz de
utilizar o tecido vegetal ao redor do hospedeiro, que em ambos os casos € bastante
NULTIEIVO.

Malyshev (1968) divide os Terebrantia fitéfagos em dois grupos: os comedores
de sementes ¢ os galhadores. Chama aten¢@o o autor para o fato de que as larvas dos
insetos que se alimentam de sementes desenvolvem-se naquelas muito jovens, utilizando
células meristematicas indiferenciadas. Assim, as observagdes feitas sobre A. dyspistus
estdo de acordo com o que se sabe para o restante dos Terebrantia comedores de
sementes.

Malyshev (1968) ainda propée que o caminho evolutivo dos Cynipidae tenha sido

a partir da alimentacdo em oOrgéios reprodutivos de plantas de uma maneira direta e
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posteriormente desenvolvendo a capacidade de produzir galhas em érgdos vegetativos. E
bastante plausivel pensar que tal também tenha sido o caminho dos bracenideos
titofagos, pots, claramente, a capacidade de estimufar a multiplicagdo celular, num
processo rudimentar de formacio de galhas, pode predispor este grupo a indugio de
galhas em orgdo vegetativos, como ja observade para Monitoriclla elongara (Infante ¢/
al., 1995). O estudo da filogemia da subfamilia podera ajudar muito a esclarecer as
tendéncias evolutiva no grupo; como o que esta sendo realizado por D. Quicke (com.
pess.).

Tal como a maioria dos insetos galhadores, A. dyspistus € univoltino (cap. 3).
Esta caracteristica deve-se, segundo Weis ¢f a/. (1988) ao fato da morfogénese da galha
requerer tecidos indiferenciados, chamados pelos autores de sitios reativos, os quais
normalmente so estdo presentes em certos periodos, reduzindo bastante a janela de
vulnerabilidade destas plantas aos cecidogenos. Além disso, o fato de insetos com habito
galhador apresentarem alto grau de especializagdo (Fernandes, 1987) deve também
favorecer a predomindncia do univoltinismo no grupo, pois ndo sé o sitio reativo é
restritivo no tempo como também a alta especificidade dos galhadores limitam ainda
mais seu periodo de ocorréncia.

A localizagdo do embrido sempre na regido intacta da semente atacada pode ser
considerada uma forma de garantir a continuidade do aporte de nutrientes para a semente
e consequentemente para o inseto, que de outra maneira nio sobreviveria. Além disso, o
padrao de distribuigdo agregado de A. dvspistus nos frutos (cap. 3) poderia, em
causando morte das sementes, levar & abscisdo seletiva dos frutos mais atacados, como
em Cassia grandis (Leguminosae) (Janzen, 1971). Este efeito, negativo para o inseto,
sera tdo mais pronunciade quanto mais jovens forem os frutos (Stephenson, 1981), como

¢ o caso dos frutos atacados por A. dyspisius. Desta forma, A. dyspistus pode ser
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considerado um parasita manipulador das sementes de P. fortum {sensu Weis &
Abrahamson, 1986).

Apesar destes insetos se alimentarem de sementes, cuja morte implicaria em sua
classificacio como predador ou parasitoide, sua forma de utilizagdo, ndo matando a
semente, caracteriza-o como parasita, conforme os galhadores em geral. O grau de
impacto de galhadores sobre a aptiddo da planta utilizada € bastante variado, havendo
casos em que o eteito é bem pequeno {e.g. Gandar, 1979) e outros onde a produgdo de
frutos é bastante reduzida em virtude do ataque de cecidogenos (e.g. Harris, 1980). E
evidente, entretanto, que quando tecidos reprodutivos sdo atacados, o potencial negativo
¢ bastante aito (Abrahamson & Wets, 1987). No caso de A. dvspisius, a redugio da
aptiddo da planta-mée parece resultar de;

I- O ataque pelo braconideo reduz o tamanho da semente, diminuindo,
consequentemente, a quantidade de reservas para o embrido, o que deve reduzir sua
longevidade e probabilidade de estabelecimento;

2- O ataque por A. dyspistus deixa um canal de comunicacio da semente com o meio
externo, possibilitando a entrada de microrganismos, responsaveis pela morte da grande
maioria das sementes utilizadas.

Assim, de forma direta ou indireta, A. dyspistus parece reduzir consideravelmente
a aptiddo da planta, €, como a espécie pode utilizar até quase 100% das sementes de uma
mesma planta (cap. 5), pode ser considerado um bom exempio de galhador com efeito
negativo potencialmente grande sobre a planta.

Apesar da enorme perda de sementes devido a predagdo por A. dyspistus, é
possivel que as poucas sobreviventes apos seu ataque, por terem menor tamanho,
germtnem mais rapido do que aquelas ndo atacadas pelo braconideo. Este efeito foi

notado em sementes de Hymenaea (Leguminosae) apds o ataque por Rinochenus spp



(Coleoptera: Curculionidae), podendo ter seu tempo de germinagfo diminuido pela
facilitagio da embebigio de dgua por meio do orificio de emergéncia do inseto (T.M.
Lewinsohn, com. pess.). O ataque de sementes de P. forfum por A. dyspistus pode ter
um efeito semelhante, devido também a uma possivel facilitagdo da embebig¢do de agua.
Isto pode levar a uma distribuicdo bimodal do tempo de germinagdo das sementes desta
planta, com uma primeira moda correspendendo as sementes atacadas pelo braconideo e
que sobreviveram aos microrganismos, € a segunda as sementes intactas. Neste caso, a
contribuigdo relativa de cada tipo de semente para a demografia de P. fortum ird
depender das condi¢gdes do ambiente e de sobrevivéncia de cada tipo de semente. Assim,
em situagdes que favorecessem as sementes com capacidade de germinagido rapida,
seriam as sementes pos-ataque de A. dvspistus que mais contribuiriam para a geragio
seguinte. De outra forma, se sementes com maior longevidade fossem privilegiadas,
devido por exempio a condi¢bes adversas por ocasido da chuva de sementes, seriam as
sementes que escaparam do ataque dos Inimigos naturais aquelas mais importantes para

reposi¢éo de individuos na populagdo e/ou colonizagdo de novas areas.

2.5- Referéncias Bibliograficas

Abrahamson, W.G. & Weis, A.E. 1987. Nutritional ecology of arthropod gall makers.

pp. 235-258. In Slansky Jr, F. & Rodriguez, J.G. (eds.) Nutritional ecology of

insects, mites and spiders. John Wiley & Sons. New York.

Askew, R R. 1971, Parasitic insects. Hetnemann Educational Books Ltd., London.

Bronner, R. 1977. Contribution a [’étude histoquimique des tissus nowrriciers des

zoocecidies. Marcellia 40: 1-34



Carlquist, S. 1982. The use of Ethylenediamine in softening hard plant structures for

paraffin sectioning. Stain Technol 57: 311-317.

Darlington, A. 1975. The pocket encyclopaedia of plant gails. Blandford Press.

Delouche, J.C.; Still, T W.; Raspet, M & Lienhard, M. 1962. The tetrazolio test for seed
viabtlity. Miss. Agric. Exp. Stn. Tech. Bull. §1: 1-63.
Fernandes, G.W. 1987. Gall forming insects: their economic importance and control.

Revta. bras. Ent. 31: 379-398.

Gagné. R.J. 1994, The gall midees of the neotropical region. Cornell University Press.
Ithaca.

Gandar. M.V, 1979, The effect of gall forming moth Dactviethra siccifolii (Lepidoptera:
283-286.

Guimardes, J.A. 1957. Contribuicio ag estudo da Cecidologia Brasiliana. Tese Escola

Nacional Agronomia. (UFRRI), Rio de Janeiro.

Harris. P. 1980. Effects of Urophora affinis Frild. and . quadrifasciata (Meig.).
(Diptera: Tephritidae) on Centanrea diffusa Lam. and C. maculosa Lam.
{Compositae). Z. Ang. Entomol. 90:190-201,

Infante, F.; Hanson, P. & Wharton, R. 1995, Phytophagy in the genus Mormitoriella

{Hvmenoptera: Bracomdae) with description of new species. Aan. Entomol. Soc.

Amer. 88: 406-415.

Iwata. K. 1976. Evolution of instinct. Comparative ethology of Hymenoptera. Amerind

Publishing Co. Pvt. Ltd., New Delhi.

Janzen. D.H. 1971. Escape of Cassia grandis L. beans from predators in time and space.

Ecology 52: 964-979,

Johansen, D.A. 1940. Plant microtechnique. McGraw Hill, New York.




Macedo. M.V, & Monteiro, R.F. 1989. Seed predation by a braconid wasp, Allorhogas

sp. (Hymenoptera). J. New York Entomol. Soc. 97; 358-362.

Malyshev, S.I. 1968. Genesis of the Hymenoptera and the phases of their evolution.

Methuen & Co. Ltd.. London.

Mani, M.S. 1964 The ecology of plant galls. The Hague, Junk.

Marsh, P.M. 1991, Description of a phytophagous Doryctine Braconid from Brasit

(Hymenoptera: Braconidae). Proc. Entomol. Soc. Wash. 93: 92-95.

Price, P.W. 1980. Evolutionary biology of parasites. Princeton University Press.

Princeton.

Quicke, D.J.L. 1997 Parasitic wasps. Chapman & Hall, London.

Ramirez, W.B. & Marsh, P.M. 1996. A review of the genus Psenobolus (Hymenoptera;
Bracomdae) from Costa Rica. an inquiline fig wasp with brachypterous males, with
description of two new species. J. Hym. Res. 5: 64-72.

Redfern, M. & Askew, R.R. 1992, Plant galls. Richmond Publishing Co. Ltd.,

Roeser. K.R. 1962. Die Nadel der Schwarzkiefer-Massen Produkt und Kunstwert der

Natur. Mikrokosmos 61: 33-36.
Rohfritsch, O. & Shorthouse, J.D. 1978. Population dynamics of the yew gall midge
Toxomyia taxi (inchbald) (Diptera: Cecidomyiidae). Ecol. Entomot. 3: 251-263.

Southgate, B.J. 1979. Biology of the Bruchidae. Annu. Rev. Entomol. 24: 449-473.

Stephenson, A.G. 1981. Flower and fruit abortion: proximate causes and ultimate

functions. Ann. Rev. Ecol. Svst. 12; 253-279.

Weis. AE & Abrahamson, W.G. 1986. Evolution of host-plant manipulation by gall
makers: ecologicai and genetic factors in the Solidago-Furosta system. Am. Nat.

127 681-695.



Weis. AE.: Walton, R. & Crego, C.L. 1988 Reactive plant tissue sites and the

population biology of gall makers. Annu. Rev. Entomol 33: 467-486.

Wharton, R.A. 1993. Bionomics of the Braconidae. Annu. Rev. Entomol. 38: 121-143.



32

3- Estrutura de acasalamento e razio sexual no braconideo fitéfago

Allorhogas dyspistus e em seu parasitéide, Eurytoma sp.

3.1- Introdugio

Os pais aumentam sua aptiddo através da variagdo da razdo sexual de sua prole
em resposta a diferencas nos custos ou beneficios relativos da produgdoe de filhos e de
filhas (Clutton-Brock & Iason, 1986) Assim, se o investimento parental afetar
diferencialmente o sucesso reprodutivo esperado da prole dependendo de seu sexo,
entdo, pais capazes de um grande investimento deveriam produzir mais prole do sexo
mais afetado (Trivers & Willard, 1973).

A maior parte dos Hymenoptera possui um mecanismo bastante eficiente de
regular o sexo de sua prole, a arrenotoquia, situagido em que ovos fertilizados originam
fémeas e aqueles ndo fertilizados geram machos. Este mecanismo permite que fémeas
reguiem a razdo sexual com muita precisdo, e, portanto possibilita a variagio adaptativa
desta regulagio (Chow & Mackauer, 1996), o que é muito dificil para vertebrados
(Green er al, 1982), para os quais outros mecanismos sio comumente citados como
capazes de afetar a razio sexual, como por exemplo mortalidade diferencial.

A teoria de Hamilton (1967), conhecida como competicdo local por parceiro (em
inglés focal mate competition, LMC), prediz que a razdo sexual 6tima da prole vai
depender do numero de colonizadoras de uma mancha de habitat ou recurso. Quando
existem poucas colonizadoras a razéo sexual otima € altamente desviada para fémeas,
reduzindo assim a competigdo entre machos, provavelmente aparentados, por
oportunidades de acasalamento. Consequentemente, espera-se que conforme o niimero

de fundadoras aumente, e por 1sso haja menor probabilidade de endocruzamento, a razdo



33

sexual se torne menos desviada para fémeas (King, 1993) até a razdo de 1:1, observada
provavelmente na maioria das espécies animais (Clutton-Brock, 1986), em que a selecio
favorece pais que investem igualmente em filhas e fithos se ambos tém o mesmo custo de
producio (Fisher, 1930).

Em geral, supde-se que em parasitoides de habito gregério (ou solitario mas que
ocorrem em grupos devido a caracteristicas do hospedetro) machos devam manifestar
LMC (Nadel & Luck, 1992). Entretanto um pressuposto essencial para a existéncia de
LMC ¢ a ocorréncia de acasalamentos na mancha natal (Hamilton ,1967, 1979; Charnov,
1982) Em muttas espécies, entretanto, machos ou fémeas virgens podem dispersar e
copular com individuos de outras manchas; tal situacdo se aproxima da panmixia, quando
uma razdo sexual mais proxima de 1:1 serta favorecida. Diversos estudos empiricos
sobre estrutura de acasalamento, definida geneticamente como o grau de
consanguinidade entre os parceiros (Plomin ¢/ af., 1980)- que pode ser inferido a partir
da frequéncias de copulas locais- t&m apoiado a previsdo de que uma diminui¢cdo desta
frequéncia também diminui o desvio para fémeas (e.g. Suzuki & Hichata. 1985; Kazmer
& Luck. 1991).

Entretanto. a maiona dos testes empiricos realizados com parasitoides da teoria
de razdo sexual baseia-se em varias caracteristicas do ciclo de vida das espécies ao invés
de avaliar diretamente o grau de copula local. Além disso, como apontado por Hardy
{1994), a maioria dos estudos foi desenvolvida sob condi¢cdes ariificiais ou semi-
artificiais que reduziram a possibilidade de copulas ndo locais (limitando imigracio de
machos para sitios de emergéncia) ou. ao contrario, promoveram altas taxas de copula
ndo local (observagdo de copula em populagbes excepcionalmente densas). Assim, a
confiabilidade das estimativas da frequéncia de acasalamentos ndo locais ¢ bastante

comprometida.



Hardy (1994) apresenta uma revisdo sobre a estrutura de acasalamento em
parasitoides e sua importancia tedrica para a definicdo de uma estratégia 6tima de razdo
sexual. O autor define copula local parcial como uma estrutura de acasalamento
intermediaria entre os extremos de panmixia ¢ completa copula local, originando-se de
uma mistura entre acasalamento local e ndo local. Conclui o autor que a copula
completamente local é provavelmente uma excegio e que a compreensio da evolugdo da
razdo sexual sera melhorada pela investigagio mais extensa das estruturas de
acasalamento intermediarias.

Allorhogas dyspisius Marsh (Braconidae) e Furyroma sp (Eurytomidae) sdo
obtidos de sementes de Pithecellobium fortum Mart (Leguminosae). uma planta
arbustiva amplamente distribuida na restinga de Barra de Marica, Marica, Rio de Janeiro.
A. dyspistus alimenta-se diretamente das sementes enquanto que Luryioma sp parasita
larvas e pupas do braconideo (Macédo & Monteiro, 1989).

A. dyspistus pode ser considerada uma espécie quasi-gregaria, pois além de
utilizar sementes agrupadas em frutos (cerca de 20 por fruto), até trés individuos podem
se desenvolver em uma uUnica semente. Consequentemente, Luryfoma sp, parasitdide
solitario. que parasita 4. dvspistus em taxas de até 95% forgosamente também se
apresenta como uma especie quasi-gregaria. Em ambas as espécies o macho espera pela
fémea no local de emergéncia desta e copula com ela imediatamente apos sua saida do
fruto.

As caracteristicas de distribuigio do recurso ¢ de comportamento de
acasalamento sugerem que tais espécies possam exibir LMC. Em assim sendo, de acordo
com a teoria, portanto, espera-se uma razio sexual desviada para fémeas em ambas as
espécies. Para verificar se tais caracteristicas de historia de vida nestas duas espécies sio

suficientes para predizer sua razdo sexual, no presente capitulo examino a estrutura de
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acasalamento de A. dyspistus ¢ Eurytoma sp em termos de comportamento e ocorréncia
de copula local, e o padrio de variagdo temporal e espacial da razdo sexual nas duas
espécies. Cabe aqui ressaltar que a razdo sexual aqu discutida ndo se relaciona a

abordagem de investimento parental e custo de produgdo de machos e témeas.

3.2- Material ¢ Métodos

a- Amostragem e Observa¢des Comportamentais

De junho a agosto de 1995 foram realizadas sete coletas de frutos de
Pithecellobinm rortum Mart. {Leguminosae) na Restinga de Barra de Marica, Marica,
Rio de Janeiro, Brasil. totalizando 556 frutos coletados de 14 plantas. Devido a
disponibilidade varidvel de plantas com frutos em condigdes de coieta, coletamos frutos
de um numero diferente de plantas em cada data: cinco nas primeira e segunda, quatro na
terceira, oito na quarta, trés na quinta, uma na sexta e duas na sétima. Foram realizadas
duas coletas de cada uma de 11 plantas e apenas uma para as trés restantes.

As vagens coletadas, separadas por planta, foram levadas para o laboratorio € la
acondicionadas em caixas plasticas que eram vistoriadas diariamente para verificagdo de
emergéncia de adultos. De todos os adultos obtidos anotou-se a especie, o sexo ¢ a data
de emergéncia.

Emergem destes frutos Allorhogas dyspistus, Lurvioma sp e, em muito menor
numero, uma outra espécie de Eurytomidae. Ovos de A. dyspistus sdo colocados em
sementes imaturas de frutos ainda bem verdes; a larva alimenta-se de tecido vegetal, e
empupa dentro da semente. Lurytoma sp coloca seus ovos em sementes atacadas pelo
braconideo, seu hospedeiro tanto na fase larvar quanto na fase de pupa. A outra espécie

de Eurvtomidae € também parasita de 4. dyspistus (Maceédo & Monteiro, 1989),,
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No campo foram realizadas observagdes sobre o comportamento de oviposi¢do e
de acasalamento das duas espécies mais abundantes, 4. dyspistus e Lurytoma sp,
totalizando cerca de 40 horas de observacao direta ad libitum desde as 9 até as 16 horas.
Para a verificagdo do sexo dos individuos de 4. dyspisius, estes toram coletados e
levados ao laboratorio para observagdo com lupa. Luryioma sp, contudo, pode ter seu
sexo facilmente reconhecido a otho nu uma vez que os machos possuem o abdomen,
proporcionalmente ao corpo, menor do que as fémeas, que ainda tém a parte distal do
abddmen mais ponteaguda. Esta diferen¢a no grau de facilidade de reconhecimento do
sexo entre as duas espécies fez com que para plantas com frutos em desenvolvimento
sincronico, onde a coleta era simples, fosse possivel a observagdo do sexo das duas
espécies de Hymenoptera. Entretanto, nas plantas com frutos desenvoividos
assincronicamente so Luryvioma sp teve individuos sexados, pois a coleta de A. dyspistus
exatamente sobre os frutos € bastante dificit em virtude de sua rapida movimentagdo e
coleta-los depois, apos sua fuga e possivel encontro com outres individuos, tornaria

duvidosa sua identidade.

b- Razdo Sexual, Flutuagdo Populacional e Ciclo de Vida

A variacio da razio sexual observada em adultos recém-emergidos, aqui
considerada como a propor¢io de machos (nimero de machos / numero total de
individuos da espécie), no tempo foi analisada entre coletas (considerando-se todas as
plantas e em cada planta) e dentro de cada coleta (verificando-se cada planta
individualmente). Com isso procurou-se diferenciar o padrdo de emergéncia ao longo do
ciclo (entre coletas) e em cada coorte de frutos (dentro de cada coleta). Aplicou-se, para
analise com todas as plantas entre coletas, um teste de y? para verificacdo da variagdo na

proporcio sexual ao longo do tempo. Para A. dyspistus (A.d.), so foi possivel utilizar os
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dados das cinco primeiras datas, devido ao pequeno numero de adultos obudos nas duas
altimas. Para Inrytoma sp (. sp), entretanto, foram utilizados os dados das sete coletas.
Para a compara¢io entre amostras em cada planta aplicou-s¢ o teste de sinais, para
verificar se a razdo sexual variou da mesma forma nas diferentes plantas. Visando a
minimizar variagdes amostrais devidas a um pequeno numero de insetos que emergia a
cada dia, para a analise dentro das coletas, as datas de emergéncia dos insetos no
laboratério foram agrupadas em 4 intervalos, correspondentes, cada um a cerca de uma
semana, visto que a emergéncia dos insetos em laboratério ocorreu por de cerca de um
més. Para o calculo da razio sexual total todos os insetos de todas as coletas emergidos
em laboratorio foram considerados para cada especie.

Para a analise de flutuagdo da populagio de 4. dyspistus, consideramos, devido
ao numero diferente de sementes coletadas por data, a densidade populacional, obtida da
seguinte forma:

Densidade 4.d=N"de 4. & + N°de . sp

N® de sementes
A variacdio relativa da densidade populacional de Lurytoma sp foi considerada
peta taxa de parasitismo, obtida como se segue:

Densidade £~ sp= N° de /. sp

N¥de £, sp+ N¥de 4. d
O tempo em que cada fruto apresentava sementes disponiveis para o ataque de 4.
dyspistus foi estimado a partir do acompanhamento da emergéncia em cerca de 50 frutos
individualizados. Supés-se, para esta estimativa, que o periodo de ocorréncia de
emergéncia dos insetos em laboratorio deveria ser similar ao periodo de oviposigdo no
campo, e portanto indicaria o tempo em que as sementes estariam adequadas ao ataque

do braconideo.



A duraciio do desenvolvimento larval para ambos os sexos das duas espécies foi
estimada pela média do nimero de dias desde a coleta at¢ a emergéncia para 0s CIngo
ultimos individuos a emergir em cada uma das cinco primeiras coletas, totalizando 25
machos e 25 fémeas para cada espécie.

A partir desta estimativa de tempo de desenvolvimento larval obteve-se um
intervalo provavel em que a prole dos insetos emergidos em cada coleta estaria também
emergindo. Para A. dvspistus os insetos da primeira coleta teriam sua prole emergindo
principaimente nas 4* e 5* coletas. os da 2° nas 5" e 6° coletas e assim sucessivamente.
Para furvioma sp os insetos da primeira coleta teriam sua prole emergindo
aproximadamente nas 3° ¢ 4" coletas, os da 2” nas 4" ¢ 5° coletas ¢ assim por diante. Com
estes dados analisamos a correlacdo entre a densidade dos machos (ou de parasitismo
por machos no caso de furytoma sp) ¢ a razdo sexual da prole. Para estas espécies a
analise da variacdo da densidade de machos € importante devido ao seu sistema haplo-
diplcide de determinagio do sexo, pois a limitagdo de machos poderia levar a uma
variacao da razdo sexual. A densidade de machos foi calculada como se segue:

Para A. dvspistus: D=_Numero de machos

N° total de sementes

Para furyvioma sp: D= Numero de machos

N° A.d. + N° E.sp

3.3- Resultados

a- Oviposigdo. Emergéncia e Acasalamento

Cada fruto oferece condi¢des para oviposicio por A. dyspistus por cerca de 10

dias.



Como existe uma assincronia no desenvolvimento dos frutos mesmo dentro de
uma mesma planta ¢ possivel observar, na grande maioria das plantas, A. dyspistus e
LEurvtoma sp na mesma época ovipondo em frutos diferentes de uma mesma planta.

Nas poucas plantas observadas com desenvolvimento sincronico das vagens,
frequentemente aquelas que produziram uma pequena safra de frutos, foi observado que
fémeas de A. dyspistus surgem primeiro, em frutos bem verdes com sementes imaturas
com cerca de duas semanas de desenvolvimento, buscando sitio para oviposigdo. Apos
cerca de 10 a 15 dias chegam entio as fémeas de Lurytoma sp, buscando sementes
atacadas por A. dyspistus para oviposi¢do, €, por ultimo, sao observados machos de
ambas as espécies nos frutos de P. forfum esperando por fémeas que estdo emergindo
(Tab. 3.1). Todas as espécies foram observadas tanto pela manhi, desde 9 horas quanto
a tarde.

Em 11 plantas com desenvolvimento assincronico dos frutos observou-se que
fémeas de Eurvioma sp eram encontradas com maior frequéncia sobre frutos pequenos e
verdes ainda sem orificios de emergéncia, enquanto que os machos foram observados em
maior nmero nos frutos que ja tinham pelo menos um orificio de emergéncia (Tab. 3.2).
No primeiro caso as fémeas estavam buscando sitios de oviposi¢do e no segundo Os
machos, em frutos mais desenvolvidos, ja inclusive com furos de emergéncia, buscavam
fémeas para copula.

Tabela 3.1- Frequéncia de insetos encontrados sobre os frutos de £, fortm em fungdo

-

das caracteristicas destes frutos em 3 plantas com desenvolvimento sincronico das
vagens. - S
Caracterizagdo dos frutos observados

4dysp:s!m_  Euryoma sp |

Macho Fémea  Macho Fémea

So frutos pequenos, verdes e ndo atacados 0 25 0 O
S¢ frutos pequenos, verdes e ja atacados pelo braconideo 0 25 0 38

So frutos com furos de emergencia 28 0 35 0
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Tabela 3.2- Frequéncia de machos e fémeas de Furytoma sp em fungéo do estado do

Sexo Condi¢cdo do fruto

Sem orificio de emergéncia Com orificio de emergéncia
Fémeas 63 1
Machos 1 29

Foram observadas 35 copulas em Eurytoma sp € 29 em A. dyspisius. Para ambas
as espécies observou-se que fémeas sempre copulam na mancha natal uma vez que os
machos buscam e esperam por fémeas que estdo emergindo para copular com elas logo
em seguida. Em cinco ocasides foram observados machos de Ffurytoma sp que
vistoriaram um fruto apresentando um furo de emergéncia sendo confeccionado e logo
em seguida abandonaram este fruto. Nas cinco oportunidades constatou-se que eram
também machos que estavam emergindo.

A. dyspistus agrega-se em grupos de até 8 machos (X=5.3 + 1.4, n=7) em torno
do sitio de emergéncia de uma fémea mas apenas um macho copula com esta fémea.
Apesar deste grande namero de individuos ndo foi observado comportamento agonistico.
Eurvtoma sp, ao contrario, exibe um comportamento agressivo tipicamente de defesa do
sitio de emergéncia da fémea para acasalamento. Apenas um macho permanece no sitio,
defendendo-o principalmente com as perna protoracicas e exibindo movimentos
vibratorios de asas. O tamanho parece ser um dos principais fatores na determinagio do
macho vencedor (capitulo 4). Para ambas as espécies foi observado que o macho que
copula com a fémea ajuda-a durante sua emergéncia, phxando-a, COm suas pernas
protoracicas, do fruto através do furo de emergéncia por ela construido. O tempo de
duracio do acasalamento, desde o encontro de uma fémea em inicio de confecgio do
furo de emergéncia até o final da copula propriamente dita, ¢ de dificil defini¢do, pos, na

maioria dos casos, a observacgdo teve inicio quando o macho ja esperava pela fémea.
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Entretanto, ja foram observados tempos de espera de até 2 horas para as duas especies.
A copufa propriamente dita, contudo, nfio dura mais do que um a dois minutos para os
dois himenopteros.

Machos de ambas as espécies foram observados deslocando-se entre frutos de

diferentes individuos de F. tortum.

b- Ciclo de vida e flutuacdo das populagdes

Machos e fémeas de 4. dyspistus tiveram tempo de desenvolvimento maiores que
Eurvtoma sp (Fig. 3.1). A duragio do ciclo das fémeas de A. dyspistus foi
significativamente maior que o dos machos {t= 3,589, n= 15, P< 0,05). Para Lurytoma
sp a diferenga observada ndo foi significativa (t= 1,653, n=25, P> 0,05).

Na primeira coleta realizada A. dyspistus apresentou uma densidade de 0,3
individuos por semente, foi aumentando até a quinta coleta, quando chegou a 1,0, e
diminuiu até chegar a 0,1 na ultima coleta (Fig. 3.2). A densidade de Luryfoma sp iniciou
alta. em 0,75, diminuiu até a terceira coleta, quando chegou a 0.6, e depois disto sO
aumentou, chegando a 0,95 na tltima data (Fig. 3.2).

As densidades de machos de A. dyspistus e de Euryfoma sp também variaram
bastante ao longo do ciclo populacional, sendo esta variagdo maior na primeira especie

(Fig. 3.3) do que na segunda (Fig. 3.4).

¢~ Razdo sexual

Considerando-se todos os insetos obtidos nas sete coletas a razdo sexual foi
proxima da igualdade para ambas as espécies, 0.51 (895 machos € 856 fémeas) para A.

dyspistus e 0.52 (2074 machos e 1947 fémeas) em Lurytoma sp.
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Figura 3.1- Média, erro padrdo e desvio padrdo para a duragdo do ciclo de vida de
fémeas e machos de Furytoma sp e A. dyspistus. Estas médias ndo sdo significativamente
diferentes entre os sexos para a primeira espécie e o sdo para a segunda.
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Figura 3.2- Variagdo da densidade de A. dyspistus e do parasitismo de Furytoma sp ao
longo das coletas.
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coletas.
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Em A. dyspistus a razao sexual variou significativamente ao longo do tempo o’
= 110,05; gl= 4; P=0) (Tab. 3.3), sendo evidente que machos emergem antes das fémeas
(Fig. 3.5). Este padrdo ¢ reforgado pela analise dentro de cada coleta, onde em todos os
casos a razdo sexual foi desviada para machos nos dois primeiros intervalos de
emergéncia e no Gltimo a maioria desviada para fémeas (Fig. 3.6).

Eurytoma sp mostra uma tendéncia de emergéncia igualitaria nas primeiras
coletas e uma maior emergéncia de fémeas principalmente na ultima (Fig. 3.5). Assim,
nio ha variacdo significativa na proporgdo sexual ao longo do tempo se considerando
apenas as 6 primeiras coletas (x’= 8,13; gl= 5; P> 0,05), tornando-se esta variagao
significativa com a inclusdo da ultima coleta (x*=29,37; gl= 6; P<0,001) (Tab. 3.3).

A varia¢do no tempo dentro de cada coleta para Lurytoma sp nao mostra um
padrdo tdo claro como aquele de A. dyspistus. Nao ha uma tendéncia de emergéncia
anterior dos machos (Fig. 3.7). A auséncia desta diferenca esta de acordo com os tempos

medios de desenvolvimento da Figura 3.1.
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Figura 3.5- Variagdo da razao sexual de 4//lorhogas dyspistus e de Lurytoma sp ao longo
das 7 coletas realizadas.
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Figura 3.6- Variagdo da razdo sexual de A. dyspistus em cada coleta (1,2,3,4 e 5) ao
longo do tempo de emergéncia em laboratorio, dividido em quatro intervalos.

Tabela 3.3- Numero de machos e de fémeas de A. dyspistus e

de Lurytoma sp nas 7 coletas de frutos de P. tortum.

Coleta

(]

I

-~ N W

Machos
157
277
193
257
47
3

1

A. dyspistus

Fémeas Machos
25 250
173 408
199 326
363 678
82 356
11 39

3 17

Eurytoma sp

Fémeas
227
342
264
675
338

48
53
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Figura 3.7- Varia¢do da razao sexual de Furytoma sp em cada coleta (1,2,3,4 e 5) ao
longo do tempo de emergéncia em laboratorio, dividido em quatro intervalos.

A razdo sexual da prole de A. dyspistus, apesar de ndo apresentar valor
estatisticamente significativo ( r= -0,76, n=4, P= 0,059), provavelmente devido ao
pequeno numero amostral, parece responder de maneira sensivel a variagdo da densidade
de machos da geracao parental, ou seja, daquela que a precedeu no intervalo aproximado
de seu ciclo de vida. Assim ¢ provavel que mais machos na geracdo parental produzam
uma prole com razao sexual menor (ou seja, com relativamente menos machos). A razao
sexual do braconideo também ndo se mostra significativamente correlacionada com a
densidade total dos individuos (r=-0,53, n= 7, P> 0,05).

FEurytoma sp mostrou correlagdo negativa estatisticamente significativa entre a
taxa de parasitismo e a razdo sexual (= -0.80, n= 7, P< 0,05). Contudo, a densidade de
machos da populagdo parental, ndo foi significativamente correlacionada com a razdo
sexual da prole (r=-0,55, n=5, P> 0,05).

A razdo sexual variou bastante também entre plantas e mesmo em uma mesma
planta entre periodos diferentes, sendo evidente que para A. dyspistus a razdo sexual

tende a diminuir ao longo do tempo (Tab. 3.4) (Z= 2,412, n= 11, P= 0,16). Em
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LEurytoma sp, contudo. apesar de haver variagdo entre plantas e entre datas em uma
mesma planta também ser observada, nio hd evidéncia de qualquer tendéncia nestas

diferencas (Tab. 3 4) (Z= 0,87, n= 12, P= 0,39).

Tabela 3.4- Razio sexual de 4. dvspistus e Furytoma sp nas duas coletas realizadas para
cada planta.

Razio Sexual

Planta A. dyspistus Euryioma sp
Primetra Coleta Segunda Coleta Primeira Coleta Segunda Coleta

1 0.37 0.40 0.31 0.36
2 0.93 0.58 0.58 0.41
3 0.84 0.60 0.57 0.50
4 0.45 0.35 0.62 0.57
5 .35 0.33 0.61 0.58
6 032 0.56

7 0.66 0.59 0.33 0.49
8 0.87 0.61 0.54 0.59
9 0.60 0.45 0.49 0.53
10 0.81 0.36 0.54 0.52
11 0.64 0.55 0.58 0.47
12 0.73 0.62 0.58 0.48
13 0.25 0.42

14 0.45 0.31

3.4- Discussao

a- Comportamento de acasalamento e razio sexual
Em parasitdides a ocorréncia de acasalamento no sitio de emergéncia € bastante

comum em espécies gregarias e solitarias que vivem em hospedeiros gregarios ou que
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vivem em manchas discretas (Godfray, 1994) como € o caso de A. dyspistus e Luryfoma
sp. A espera de machos por fémeas é possivel, segundo o autor, se estas se¢ desenvolvem
em sitios de emergéncia previsiveis e detectaveis. Tal estratégia sera favorecida em casos
em que fémeas s6 copulam uma vez, como observado para os dois microhimendpteros
aqui estudados, ou se existe vantagem da precedéncia de esperma para o primeiro macho
a copular.

Em ambas as espécies o recurso, fémeas virgens, € bastante localizado e,
portanto, defensavel, o que, segundo Otte & Joern (1975), seria uma das condigdes que
predisporia ambas a territorialidade. Entretanto, enquanto que Lwrytoma sp exibe
comportamento territorial tipico com defesa de territério (cap. 4), definido como
qualquer area defendida (Ité, 1980), isto ndo € observado para A. dyspistis. E posstvel
que esta diferenga de comportamento seja devida, em parte, a diferenca na razio sexual
entre as duas espécies. Em Lwrytoma sp a proporgdo de machos € proxima de 0,5 na
quase totaftdade das observag¢des, fazendo com que o custo da defesa do territorio seja
menor do que o beneficio obtido pelas copuias exclusivas e possivelmente por repetidas
copulas se forem ganhos varios territorios. A protandria verificada em A. dyspistus,
entretanto. eleva bastante a razdo sexual no inicio da fase de emergéncia; assim, o custo
da defesa se tornaria muito elevado devido a grande densidade de competidores. Tal
condi¢do favoreceria a redugdo da defesa agressiva. como no modelo bastante similar
proposto por Alcock (1977). Para parasitoides ha evidéncias de que disputas agressivas
s40 menos comuns em espécies que atacam maiores agregagdes do hospedeiro,
possivelmente porque uma maior namero de machos presentes nestas agregagdes torna a

defesa do territorio desvantajosa (Godfray, 1994).
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b- Emergéncia, Estrutura de Acasalamento ¢ Razdo Sexual

Apesar de cada fruto, individualmente, encontrar-se em fase adequada ao ataque
dos braconideos por apenas poucos dias, a assincronia no desenvolvimento dos frutos de
uma mesma planta e entre diferentes plantas faz com que haja recursos disponiveis por
um longo periodo de tempo, de pelo menos dois meses. Tal defasagem ocasiona a
emergéncia de individuos de ambos os sexos e espécies durante grande parte do periodo
de frutificacdo de P. fortum. O acasalamento e a oviposicdo tambeém foram observados,
para ambas as espécies, durante quase todo o periodo do estudo, 0 que indica que as
geragdes sdo continuas. Em geragdes continuas com tamanho populacional constante
ndo deve existir vantagem para a protandria, uma vez que machos tenderfio a ter o
mesmo sucesso reprodutivo quando quer que eles emerjam, ao contrario de populagdes
com tamanhos que variam ou sazonalmente ou esporadicamente {Godfray, 1994) como €
o caso de A. dyspisius.

Em A. dyspistus a protandria, emergéncia de machos precedendo a de fémeas
(Wiklund & Fagerstrom, 1977), verificada em cada coorte de frutos pode ser explicada,
em parte, pelo ciclo de vida mais longo das fémeas, o que retardaria sua emergéncia,
mecanismo amplamente difundido entre os parasitdides (King, 1988). Entretanto, este
fator, per se, ndo explica a razdo sexual maior do que 0,5, desviada para machos, no
inicio da frutificacdo ¢ menor do que 0,5, desviada para fémeas, no final dela. A
tendéncia de haver mais fémeas produzidas com a maior densidade de machos na
geragdo parenta sugere a possibilidade que, no inicio da estacdo, as fémeas fundadoras
sejam em sua maioria ndo fecundadas e consequentemente gerem mais ovos haploides,
que originam machos. Conforme a densidade de machos val aumentando, mator numero
de fémeas pode ser fecundada e, por conseguinte, mais ovos fertilizados podem ser

colocados, originando cada vez mais fémeas. Assim a varta¢io da razdio em A. dyspistus



ao longo do ciclo populacional deve refletir a flutuagio do niomero de machos,
possibilidade ja descrita em Waage & Godfray (1984). Em laboratorio a maioria das
fémeas de himenopteros parasitoides ovipde quando ainda virgem, produzindo ovos
machos {Godfray, 1994). Em algumas das espécies estudadas (e.g. Strand, 1989) foi
observado que embora a razio sexual da prole seja afetada, o comportamento de
oviposicdo, diferenciado entre ovos fertilizados e nfio fertilizados, ndo ¢ afetado. Este
fato revela que fémeas ndo fecundadas ainda temtam fertilizar seus ovos durante a
oviposi¢do, apresentando uma pausa durante a colocagdo do ovo somente observada
para ovos fémeas, ainda que sO ovos machos possam ser colocados. Também ha
evidéncias. grande parte vinda de parasitdides Braconidae, de que se fémeas ndo
copulam cedo na vida tornam-se ndo receptivas para machos e assim s¢ produzem ovos
machos (Godfray, 1994). Este tipo de determinaciio de sexo da prole, em virtude da
impossibilidade de escolha, ¢ chamada de alocagio sexual restritiva.

O padriao observado sugere um mecanismo capaz de “gerar” a protandria,
tornando-a possivel inciusive em um habitat que, apesar de sazonal, permite a ocorréncia
de geragdes sobrepostas. Em assim sendo, o desvio inicial para machos ndo seria um
resultado da regulagdo do sexo da prole pelas mies, mas simplesmente por falta de
fecundagdo, uma aloca¢do sexual restritiva. Portanto, haveria diferencas significativas
entre as razdes sexuais das proles, no comego poucas proles com qualquer numero de
témeas. uma vez que muitas fémeas teriam uma restrigdo na alocagdo sexual da prole em
virtude de sua virgindade. Possivelmente ao longo do ciclo populacional ndo haveria
diferenga entre as proles de fémeas fecundadas, uma vez que € dificil, na maioria dos
casos, que fémeas fecundadas avaliem a proporgio de fémeas com oviposigio restrita.
Assim, a razdio sexual da prole de fémeas fecundadas refletiria uma propor¢do média de

fémeas restritas 20 longo do tempo evolutivo (Godfray, 1994). Contudo, podem haver



medidas indiretas que uma fémea utilize para avaliar a propor¢do de fémeas restritas,
como por exemplo o nimero de machos em corte encontrados por ela (Godfray, 1994).

Singer (1982), propde que. em borboletas. a seleciio para protandria per se so
pode ocorrer quando as geragdes sdo discretas, uma vez que, com geragOes sobrepostas
os machos ndo podem ser selecionados para emergir antes das fémeas, o que restringira
a protandria a habitats sazonais onde as geragdes sdo discretas. Entretanto, em
microhimenopteros o estudo da razdo sexual em populagdes com geragdes sobrepostas
restringe-se¢ a um estudo, Werren & Charnov (1978), e, como os proprios autores
apontam, mais estudos s3o necessarios para elucidagio da questio. Godfray (1994)
comenta que a maioria dos modelos de razio sexual assume geragdes discretas e, assim,
ignoram as complicagdes da sobreposigdo de geragdes e diferencas de longevidade entre
0s dois sexos.

A correlacdio negativa significativa entre taxa de parasitismo € razdo sexual de
Enrytoma sp pode ser explicada pelo fato de que quando ha taxas muito altas de
parasitismo, muitos hospedeiros sub-otimos, menores, sdo parasitados e, nestes,
principalmente machos poderiam desenvolver-se. A razdo sexual desviada para machos
em manchas somente de hospedeiros pobres em qualidade, ja foi registrada para
Lariophagus distinguendus (Werren & Simbolotti, 1989). Entretanto, somente estudos
detalhados de campo ou laboratério sobre decisdo de oviposigdo poderiam responder se
a variagdo da razdo sexual observada é realmente um reflexo da variagio da qualidade do
hospedeiro utilizado e gual o mecanismo envolvido nesta resposta. A manipulagdo da
razdo sexual da prole ja foi empiricamente demonstrada por varios autores (revisada em
King, 1987, 1993), mas outros mecanismos também podem levar a variagdo na razio

sexual, como por exemplo mortalidade diferencial.



¢~ Consideragdes Finais

O comportamento de¢ acasalamento e a distribwigdo do recurso destas duas
espécies poderiam levar a errdnea suposi¢io de que uma razdo sexual desviada para
fémeas seria esperada. Entretanto, o pressuposto essencial para a existéncia de LMC, e,
consequentemente, de desvio para fémea, ¢ a copula entre individuos aparentados e,
portanto, confinada 4 mancha natal (Hamilton, 1967, Charnov, 1982) Em ambas as
espécies verificamos a ocorréncia de dispersdo de machos, a possibilidade de dispersdo
de fémeas virgens principalmente ao final do ciclo, quando poucos machos emergem e
um padrio de emergéncia dos individuos que dificulta bastante a cépula entre irmdos, o
que levaria a classificacdo destas estruturas de acasalamento como intermediarias (sessu
Hardy, 1994). Esta situagio aproxima as populagdes da panmixia, onde a razdo sexual
esperada € de 1:1, ou 0,5 se considerarmos a propor¢io de machos (Fisher, 1930). Para
A. dyspistus e Luryfoma sp a razdo sexual total foi bastante proxima da igualdade,
estando, assim, de acordo com a teoria de razdo sexual. Contudo, ambas as espécies
apresentam grande variagdo espacial (manchas bem definidas) e temporal (geragdes
sobrepostas) na razio sexual. Esta vanagiio ocasiona uma probabilidade diferenciada, e
em alguns casos impossibilidade, de encontro para quaisquer dois individuos de sexos
diferentes. Assim, talvez na abordagem do estudo de espeécies com estas caracteristicas
de certo grau isolamento espacial e temporal devam ser incorporados mais estes dois
pardmetros aos modelos, o que levaria a uma menor mimportancia do calculo da razio
sexual total.

Na tabela apresentada por Hardy (1994) com as combina¢des das estruturas de
acasalamento com a qualidade do hospedeiro e as previsdes das razbes sexuais, A.
dyspistus, com acasalamento local parcial, copula aleatéoria dentro da mancha e recurso

uniforme tem uma razdo sexual prevista menos desviada para f€meas, pois o efeito da
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copula ndo local é bastante grande. Jurytoma sp, por suas caracteristicas de estrutura de
acasalamento parcial com copula aleatdria na mancha e recurso variavel, também tem
previsio de maior razio sexual do que a prevista em condigdes de LMC, podendo
mesmo ser desviada para machos em manchas ricas em hospedeiros pobres, o que pode
ser o caso de plantas onde o parasitismo € alto e possivelmente mais hospedeiros
menores sio utilizados. Num modelo proposto por lkawa ef al. (1993) a maior
probabilidade de acasalamento ndo local leva progressivamente ac aumento da razao
sexual em manchas pobres e sua diminuigdo em manchas com hospedeiros de maior
quaiidade.

Assim, os resultados encontrados para 4. dvspistirs, uma espécie fitdfaga dentro
de um grupo essencialmente entomofago, os Braconidae, bem como aqueles obtidos para
Lurytoma sp, ndo divergem dos gerais encontrados para Hymenoptera parasitoides.

Contudo, verificamos para ambas as espécies uma grande variagio na razio
sexual ao longo do ciclo fenoldgico do recurso. Esta variagdo pareceu correlacionada
com a densidade de machos em A. dyspistus e com taxa de parasitismo em Lurytoma sp.
Assim ¢ impoitante salientar que muitas variaveis podem agir sobre a razdo sexual de
populacdes naturais e estudos detalhados de campo podem ser muite valiosos para uma
avaliacio realista do papel relativo destas variaveis na natureza.

Cabe ainda ressaltar que os resultados obtidos neste trabalho indicam que em
estudos de campo ¢ extremamente importante o acompanhamente do ciclo da populagéo
pois sé assim € possivel a compreensdio ampia dos padrdes encontrados € dos processos

operantes.
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4- Dimorfismo sexual de tamanho em Allorhogas dyspistus Marsh

(Braconidae) e em seu parasitéide Eurytoma sp (Eurytomidae)

4.1- Introducio

A diferenga basica entre machos e fémeas € o tamanho relativo de seus gametas.
Entretanto, muitas caracteristicas sexuais secundarias, direta ou indiretamente
relacionadas a reproduc¢do, acentuam o dimorfismo macho-fémea. Normalmente tais
caracteristicas refletem diferengas nos papéis especificos dos dois sexos. Assim, se
machos nfo contribuem com mais do que o esperma para a reprodugio e se a fertiliza¢do
¢ interna, ndo necessitando de grande quantidade de gametas, eles tenderiam a ser
menores do que as f€meas cujos gametas sdo mais dispendiosos.

Esta relativa economia energética dos machos no investimento em gametas
possibilita o investimento em estratégias reprodutivas alternativas, tais como agressdes
intra-machos, guarda de fémeas, territorialidade e aumento da mobilidade (Parker,
1978).

Dentre as caracteristicas mais comumente encontradas definindo o dimorfismo
sexual temos o tamanho. Este dimorfismo € bem estudado para varios grupos de
vertebrados como mamiferos (Alexander e al., 1979; Clutton-Brock ¢t «/., 1977; Ralls,
1976), aves (Greenwood & Wheeler, 1985) ¢ répteis (Berry & Shine, 1980; Carothers,
1984; Stamps, 1983). Recentemente Andersson (1994) revisou a ocorréncia e causas do
dimorfismo sexual de tamanho para varios taxa.

Em espécies de insetos o dimorfismo sexual de tamanho em que fémeas sdo
maiores do que machos € a situagdo mais comum (Richards, 1927), provavelmente

devido a um aumento na fecundidade para fémeas relativamente maiores (Godfray, 1994;



Honek, 1993). Wiklund & Karlsson (1988 e 1990) salientam que este padrio em
borboletas da familia Satyridae esta associado a uma caracteristica especifica das fémeas,
a fecundidade, e provavelmente resulta mais da variagdo no tamanho de fémeas ¢ da
selecdo para fémeas maiores do que de variagdo no tamanho de machos e selecdo para
machos menores. Em microhimenopteros parasitoides fémeas também sdo maiores do
que machos na maioria das espécies da maior parte das familias (Hurlbutt, 1987).
Petersen & Hardy (1996) salientam inclusive que além da fecundidade. o tamanho maior
de fémeas pode influenciar outros componentes de sua aptiddo, como por exemplo,
maior capacidade de encontrar hospedeiros ¢ de parasitar individuos maiores (e.g. Boldt,
1974).

Ha muita discussio sobre o papel e intensidade dos mecanismos de selegio
natural que agem sobre o dimorfismo sexual (Moore, 1990). Em muitos casos a selecdo
sexual deve ser uma forte pressdo para a evolugéo das caracteristicas que determinam o
dimorfismo sexual. Segundo Matthews & Matthews (1978) dois tipos de selegdo sexual
sd0 o0s principais: a selegdo inter-sexual (ou epigamica), em que normalmente fémeas
escothem machos com certas caracteristica, e a intra-sexual, que ocorre frequentemente
através da competigdo entre machos por parceiras. Combates entre machos podem
resultar em machos maiores do que o esperado, o que nio significa, automaticamente,
que eles serdo maiores do que as fémeas, visto que pressdes mais intensas podem
também agir sobre as fémeas (Ralls, 1976).

Machos de Allorhogas dyspistus (Braconidae), que se alimenta de sementes de
Pithecellobium tortum Mart. (Leguminosae) na restinga de Barra de Marica, Rio de
Faneiro {Macédo & Monteiro, 1989), e de Euwrytoma sp (Eurytomidae), parasitoide do
braconideo, esperam por fémeas nos sitios de emergéncia destas, sendo que na primeira

espécie ndo € observado comportamento agressivo entre os machos, ao contrario da



segunda, onde a disputa por fémeas € bastante agressiva (cap. 3). O bracenideo se
alimenta de sementes as quais tém tamanhos semelhantes e quantidade de alimento muito
superior aquela necessaria para 0 completo desenvolvimento de um até trés individuos,
sendo um o mais comumente observado nas sementes infestadas. O euritomideo,
entretanto, utiliza completamente seu individuo hospedeiro, podendo ovipor desde a fase
de ovo até a pupa de A. dvspistus (Macédo & Monteiro, 1989).

Espécies com agressdes macho-macho devem apresentar maior dimorfismo
sexual de tamanho tendendo para este sexo do que aquelas que ndo apresentam tal
comportamento (Hurlbutt, 1987). Assim neste trabalho, devido a diferenga acima
descrita em relagdo ao comportamento de acasalamento das duas espécies procurou-se
verificar se na espécie com comportamento de defesa de sitio de emergéncia de fémea,
Furytoma sp, o tamanho era fator importante na definicio do vencedor da disputa e, em
sendo, como € comum para espécics com esta caracteristica, se e¢la apresenta um
dimorfismo sexual de tamanho com machos maiores, diferentemente do esperado para a

espécie sem tal comportamento, A. dyspistus.

4.2- Material ¢ Métodos

De junho a agosto de 1995 foram realizadas 7 coletas de nomero variado de
frutos jovens em 10 individuos de Pithecellobium tortum na restinga de Barra de Marica,
Marica, Rio de Janeiro. Estes frutos foram separados por planta e acondicionados em
caixas plasticas. Diariamente todos os insetos emergidos eram retirados das caixas,
imediatamente fixados em alcool 70% e separados por espeécie e sexo. Do total de

adultos obtidos foram separados 180 machos e 180 f€meas de Luryfoma sp e 90 machos
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a

¢ 89 témeas de Allorhogas dyspistus provenientes de 3 plantas. Destes insetos foram
medidos em lupa, com auxilio de uma ocular graduada, os seguintes caracteres:
comprimento do corpo, comprimento e largura maxima do abdémen, largura maxima do
torax, largura maxima da cabega, comprimento do fémur das pernas protoracicas e
comprimento da asa desde a insergdo ao apice.

Aplicou-se uma analise de componentes principais (PCA), que pode ser
compreendida como um algoritme que reduz um espago multidimensional (varias
medidas morfométricas) para poucas dimensdes que expliquem a maior parte da
varidneia dos dados (Peres-Neto, 1996). Este método, primeiramente usado em Ecologia
por Goodall (1954), foi durante algum tempo o procedimento de ordenagio mais usado
em Ecologia. Uma vez que a maior parte da varia¢do das medidas entre individuos é
devido a diferencas de tamanho geral do corpo, o 1° componente (PC1) comumente
reflete o tamanho. Portanto, aplicou-se o teste t de compara¢do de meédias para o
primeiro componente para verificar a existéncia de dimorfismo sexual de tamanho.
Também a partir deste PC1 foi feita uma distribuigdo de frequéncia dos escores para
cada sexo de cada espécie.

Optou-se pela avaliagdo do dimorfismo de tamanho principalmente através de um
PCA por acreditar que a utilizagdo de uma Unica medida, geralmente o comprimento
total do corpo, pode ndo expressar o tamanho total do inseto. Entretanto, apresentamos
também analises tradicionais de comparacdo de meédias de cada caracter isoladamente e
discutimos as limitagdes deste procedimento.

O grau de dimorfismo sexual de tamanho foi obtido dividindo-se o PC1 médio de
fémeas pelo de machos. Considerou-se também, para a avaliagdo de tamanho dentro de
cada sexo, um fator de vanagio ntra-sexual, aqui defimdo como a razio entre o maior ¢

o menor individuo de cada sexo, considerando-se os escores do PC1. Para excluir o
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efeito de possiveis “outliers” optou-se pela exclusdo dos quartis, de maneira que 25%
dos menores e 25% dos maiores individuos de cada sexo foram desconsiderados para a
tomada do menor e maior individuos.

Foram observadas, no campo, 9 disputas entre machos por témea em Luryfoma
sp, e em cada uma delas foi determinado o macho vencedor e o perdedor. Para este
grupo também foi aplicada PCA para os mesmos 7 caracteres medidos nos demais
insetos e, a partir dos escores obtidos do PC1 para cada individuo aphcou-se o teste
pareado ndo paramétrico de Wilcoxon para testar se os machos vencedores s@o

significativamente maiores do que os perdedores.

4,3~ Resultados

Em A. dvspistus o percentual de explicagdo do componente 1 (PC1) foi de 73,20
para machos e 77,01 para fémeas. Para Lurytoma sp este percentual foi de 84,35 para
machos e 71,34 para fémeas As variaveis, caracteres, com maior coeficiente no PC1
foram comprimento do fémur da perna protoracica para machos e fémeas de A. dyspistus
e para machos de LZuryfoma sp e comprimento total do corpo para fémeas desta (ltima
especie (Tab. 4.1).

Considerando-se o PC1 da analise de componentes principais f€émeas sdo maiores
do que machos tanto em Allorhogas dyspistus (t= -3,187, P< 0,001) como em Lurytoma
sp (t=-4,355; P<0,001).

Pela comparagio dos tamanhos médios de cada caracter entre sexos verifica-se
que para A. dyspistus (Tab. 4.2) o padrio € coincidente com aquele obtido a partir da

PCA. pois, dos sete caracteres avaliados quatro sio significativamente diferentes e, para



Tabela 4.1- Coeficientes dos
dyspistus e Luryloma sp.

Caracter

Larguréi"ébdéiﬁeﬁ |
Comprimento abdémen
Largura térax

Largura cabega
Comprimento fémur pata |
Comprimento corpo

Comprimento asa anterior
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caracteres no componente |1 para machos e fémeas de A.

A dyspistus

Macho
0,44
0,39
0,25
0,22
0,52
0,41

0,32

Fémea
0,44
0,42
0,25
0,21
0,50
0,39
0,35

Lurytoma sp |

Macho
0,33
0,36
0,41
0,35
0,45
0,38

0,34

Fémea

0.39
0,37
0,35
0,37
0,43

0,33

todos, as fémeas sio maiores. Para Furytoma sp (Tab.4.3), também ha quatro caracteres

significativamente diferentes, porém, em dois deles, largura e comprimento do abdomen,

fémeas sdo maiores e em outros dois, largura do térax e comprimento do fémur da perna

protoracica, machos sio maiores.

O grau de dimorfismo sexual de tamanho, estimado pela propor¢do média dos

escores de PC1 de machos e fémeas, foi 1,05 em A. dyspisius e 1,06 em Lurytoma sp, ou

seja, no braconideo, fémeas sdo 5% maiores do que machos ¢ em seu parasitoide 6%,

Tabela 4.2- Média e desvio-padréo de cada carater ¢ os valores de t e P da comparagédo
entre as médias de machos e fémeas de A. dyspistus. * P < 0,05,
A dyspistus

Carater

Largura abdomem
Comprimento abddémen
Largura torax

Largura cabeca
Comprimento fémur pata !
Comprimento corpo

Comprimento asa anterior

Macho
0,86+0,11
1,58+0,16
0,73+0,06
0,7140,07
0,54+0,08
3,24+0,33
2,61+0,22

Fémea
0,90+0,10
1,7140,17
0,75+0,06
0,73+0,05
0,55+0.07
3,46+0,33

2,74+0,23

t

el
-4,93*
-1.47
-1,87
-0,99
-4,43%
-4,12%

0,00
0,14
0,06
0,32
0,00
0,00




Tabela 4.3- Média e desvio-padrio de cada carater e os valores de t e P da comparagao

entre as médias de machos e fémeas de Furytoma sp. * P < 0,05.

Carater Furytoma sp t P
Macho Fémea
Largura abdémem 0,56+0,10 0,70+0,07  -15,00%¢ 0,00
Comprimento abdomen 0,96+0.19 1,274+0,12 -18,93% 0,00
Largura torax 0,73+0,14  0,70+0,006 2,66% 0,01
Largura cabeca 0,80+0,14 0,79+0.07 1,51 0,13
Comprimento fémur patal 0,50+0,12 0,44+0,04 6.82* 0,00
Comprimento corpo 2.61+0,50 2,57+0,26 0.96 0,34
Comprimento asa anterior  2,100,36  2,07+0,18 1.04 0.30

A variagio intra-sexo foi igual para machos e fémeas de 4. dyspistus (Fig. 4.1),
(ue obtiveram fator de variacdo intra-sexual de 1,10, apresentando ainda distribui¢tes de
frequéncia de tamanhos semelhantes (Fig. 4.2). Em Furyroma sp, entretanto, a variagio
nos machos foi maior do que aquela nas fémeas, havendo inclusive muitos machos
maiores do que fémeas (Fig. 4.3); para esta espécie o fator de variagdio intra-sexual foi de
1,29 para machos e 1,09 para fémeas. Também a distribui¢io de frequéncia dos
tamanhos de machos fo1 muito mais platicurtica do que a de fémeas (Fig. 4.4).

Na disputa por fémeas emergentes os machos vencedores sdo significativamente

maiores do que os perdedores (Wilcoxon T=5,0; n=9; P<0,05).
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Figura 4.1- Média, erro padrao e desvio padrdo do tamanho
machos e fémeas de 4. dyspistus.
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4.4- Discussio

a- Dimorfismo Sexual

Fémeas sio maiores do que machos em ambas as espécies de Hymenoptera
estudadas, o que esta de acordo com o esperado ja que em outras espécies desta ordem
demonstirou-se o aumento de fecundidade da fémea com o incremento do tamanho
corporeo em varias especies (Charnov ef al, 1981; Jones, 1982) ao passo que para
machos o tamanho ndo afetou significativamente o sucesso reprodutivo (van den Assen
et al., 1989), Assim, como apontado por Godfray (1994), isto nfo significa que machos
malores ndo tenham sua aptiddio aumentada, mas simplesmente que as vantagens de ser
grande para este sexo sdo relativamente menores do que para fémeas. A principal
exce¢do a este padrio de dimorfismo sexual de tamanho com fémeas maiores em
Hymenoptera fo1 observado em Ichneumonidae, em particular em Ichneumoninae, onde a
tendéncia € contraria {Hurlbutt, 1987). Contudo nio estd claro porque machos deste
grupo seriam maiores do que fémeas.

Em A. dyspistus é provavel que o menor tamanho de machos esteja relacionado
ao menor tempo de desenvolvimento que o de fémeas (cap. 3). Neste caso haveria a
ligagdo entre o dimortismo de tamanho desviado para fémeas e a marcada protandria
desta espécie. Assim, uma analise superficial do sistema simplesmente reforcaria a
conclusdo de Singer (1982), para borboletas, de forte associagio entre estas duas
caracteristicas de historia de vida. Contudo, o mecanismo responsavel pela protandria
observada também ao longo do ciclo populacional parece ser a variagio na densidade de
machos ao longo da estacdo reprodutiva (cap. 3). Estes resultados refor¢am a hipotese
de Nylin ef al. (1993) de que a protandria pode ser selecionada per se através de outros

mecanismeos.
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b- Variagio intra-sexual de tamanho ¢ comportamento de acasalamento

A variagio de machos e fémeas, entretanto, mostrou padrdes bastante distintos
entre as duas espécies. E possivel que tais diferengas possam ser explicadas por dois
fatores principais: 1) as caracteristicas diferenciadas do recurso alimentar das espécies, e
2) o comportamento de acasalamento diferenciado.

A. dyspistus alimenta-se de sementes com disponibilidade de alimento muito
superior aquela que um individuo necessita para seu completo desenvolvimento.
Eurytoma sp, entretanto, por consumir completamente um unico individuo do
hospedeiro e parasitar diferentes fases do desenvolvimento de A. dvspistus, encontra
quantidade variada de recurso para seu desenvolvimento e, com isso, estd sujeito a
maiores variagdes de tamanho. Como ¢ conhecido para Hymenoptera, contudo, a
limitagdo de tamanho € maior em fémeas do que em machos, devido a correlagdo deste
parametro com fecundidade. Fémeas maiores de Heferospilus prosopoidis foram capazes
de colocar até 21 vezes mais ovos do que as menores, enquanto que a diferenca na
capacidade de inseminagio de machos entreindividuos grandes e pequenos foi de apenas
trés vezes (Jones, 1982). QOutros estudos com parasitéides também mostraram padroes
semelhantes (e.g. Heinz, 1991; Van den Assem ef af.; 1989Visser, 1994). Correlagdes de
tamanho com outros componentes da aptidio de fémeas também ja foram registradas
(e.g.. King & Lee, 1994).

Este fato poderia explicar, juntamente com as caracteristicas de seu recurso, a
maior variagdo de tamanho observada nos machos de Ewryfoma sp. Esta variagio de
tamanho dos machos do euritomideo poderia também ser um dos fatores que, juntamente
com a razdio sexual proxima da igualdade em quase todo o ciclo populacional (cap. 3)

predisporiam esta espécie ao comportamento agressivo de disputa pela fémea. Quando
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h&a maior variacdo de tamanho e relativamente menos machos disputando fémeas, as
vantagens da disputa agressiva superam seus custos para o macho vencedor.

O fato de ser o tamanho corporeo importante na disputa entre machos pelo sitio
de emergéncia de fémeas e haver uma grande variagdo desie caracter, determina que este
tipo de conflito seja assimétrico, uma vez que os custos € as chances de vencer diferem
entre individuos (Parker, 1978). Esta disputa agressiva assimétrica por fémeas baseada
no tamanho poderia levar inclusive a2 um dimorfismo sexual de tamanho com machos
maiores. Ainda que tivéssemos tratado o tamanho do corpo isoladamente ndo teriamos
observados machos maiores que fémeas, pois, quanto a este caracter nao houve
diferenciacdo significativa entre os sexos (Tab. 4.2). Trés hipéteses sfo levantadas para
explicar o padrio observado:

1- Machos menores podem emergir antes dos maiores ¢ conseguir, pelo fato da menor
competi¢do intra-especifica por fémeas, obter sucesso na copula, mantendo, assim, a
distribuicdo mais uniforme ¢ a maior variagdo em amplitude observada para machos em
comparagdc a fémeas. O papel da densidade de competidores sobre o sucesso
reprodutive de machos de diferentes tamanhos ja for demonstrado empiricamente para
alguns insetos (e.g. McLain, 1992, Goldsmith & Alcock, 1993). Um padrdo semelhante
de varia¢io de tamanho, apesar da vantagem de machos maiores no acasalamento foi
descrito para Centris pallida (Apidae) por Alcock (1995), cujos machos variam por um
fator de 3,0. No caso desta abelha tal manutengio da variagio de tamanho pareceu
fortemente relacionada a pressdo de predacdo de passaros sobre machos maiores. Em
Eurytoma sp nio ha a vantagem da apropriagio anterior, onde machos que se
estabelecem no territorio anteriormente tém sua posse independente de seu tamanho

corporeo. como em Asolcus basalis (Hymenoptera: Scelionidae) (Wilson, 1961), o que
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torna bastante plausivel a possibilidade de vantagem de machos menores pela menor
competicao.
2- Como o recurso ¢ distribuido em manchas com diferentes densidades do inseto, pode
haver uma variacio na vantagem seletiva para machos grandes. Esta, como a primeira
hipotese, relaciona-se ao efeito da densidade de competidores sobre a aptiddo de machos
de diferentes tamanhos; aqui numa escala espacial;
3- E ainda possivel que machos menores adotem a estratégia de satelite, permanecendo
perto dos machos com territdrios estabelecidos e aproveitande auséncias temporarias
dos donos originais. Como a c¢oépula é rapida e imediatamente apos a emergéncia da
fémea, pouco tempo € necessario para que um macho tenha sucesso com esta estratégia.
A ocorréncia da estratégia satélite resultando em sucesso reprodutivo foi descrita para
alguns insetos como Odonata {Moore, 1989) e Orthoptera (Cade, 1979).

Machos de A. dyspistus ndo apresentam este comportamento agressivo de
disputa por fémeas. Assim, como o recurso ndo tem varia¢do na sua oferta por individuo,
seria esperado, como foi constatado, que a variagio de tamanho fosse realmente

semelhante em machos e fémeas.

c- Consideracdes Finais

A comparacdo interespecifica do dimorfismo sexual de tamanho envolve o
conhecimento do comportamento, fisiologta e ecologia das espécies (Hurlbutt, 1987). A
autora levanta a possibilidade de, por exemplo, espécies com agressdes macho-macho
apresentarem maior dimorfismo sexual de tamanho desviado para machos do que aquelas
que ndo apresentam tal comportamento. E evidente que, considerando apenas esta
variavel esperariamos que sim. Entretanto, outros fatores, tais como a vartagdo da

quantidade disponivel de alimento e a possivel vantagem de machos menores em
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situagdes de menor competigdo, por exemplo, parecem determinar, nesta espécie de
Luryfoma, um padrio ndo de dimorfismo sexual de tamanho desviado para machos, mas
de maior amplitude de variagdo no tamanho de machos, e maior uniformidade na
distribuicdo de frequéncia de seus tamanhos. Desta forma cremos que o dimorfismo
sexual de tamanho deve ser considerado, em insetos, em funcdo do tamanho de pelo
menos algumas regides de seu corpo, ¢ ndo apenas do comprimento total, que pode
mascarar muitos resultados. Tanto a sele¢do inter-sexual quanto a intra-sexual podem
influenciar a mesma ou diferentes caracteristicas dimorficas (Moore, 1990). Assim,
algumas regides do corpo podem ser particularmente importantes para somente um $exo,
o abdémen para fémeas, por exemplo, em qualquer espécie considerada. QOutras
caracteristicas, entretanto, devido a peculiaridades do habito ou comportamento da
espécie, podem tornar-se particularmente importantes para somente um ou ambos 0S
sexos. Isto pode determinar, por exemplo, que machos de Luryfoma sp, apesar de ndo
serem maiores do que as fémeas mesmo apresentando agressdes intra-sexuais,
apresentem regides do corpo envolvidas no embate mais desenvolvidas do que nas
fémeas. Esta €, possivelmente, a explicacdo para que o torax e o fémur da perna dianteira
em machos desta espécie sejam significativamente matores do que nas fémeas. Em
Diptera da famiita Tephritidae machos possuem o fémur das patas protoracicas maiores
do que o das fémeas, o que, segundo © autor, possibilitaria um aumento de sua
habilidade em agarrar as fémeas antes de monta-las (Dodson, [987).

Em suma, o tamanho do corpo de machos e fémeas esta sujeito a uma série de
pressdes seletivas, algumas das quais antagdnicas. O balango liquido destas pressdes é
que vai definir o grau de dimorfismo sexual quanto a esta caracteristica. Assim para as
duas espécies estudadas sdo apresentadas, esquematicamente (Fig. 4.5), como em

Andersson (1994), as pressdes seletivas sobre machos e fémeas que devem, segundo os



71

resultados obtidos, ter sido importantes na definigdo do dimorfismo de 1,05 para o
fitofago e de 1,06 para o parasitdide. A fecundidade deve levar ao aumento do tamanho
de f8meas das duas espécies, assim como a limitagdo do recurso também deve atuar
sobre as duas espécies, porém no sentido inverso, definindo, talvez o tamanho maximo
de individuos, tanto fémeas quanto machos. A emergéncia anterior parece também atuar
sobre machos das duas espécies, porém, mais fortemente sobre A. dyspistus, que é
claramente protindrica. A competigdo por parceiro em Lurytoma sp, deve ser uma forte

pressdo no sentide de aumento do tamanho corporeo nos machos.

a)
Emergéncia
precoce
— Fecundidade Recurso
Recurso
‘_
b)
Emergéncia
Disputa por precoce
fémeas — Fecundidade Recurso
Recurso
‘—
- Tamanho de corpo - +

Figura 4.5- Modelo esquematico das possiveis pressdes seletivas e suas dire¢des que
estariam agindo sobre machos e fémeas de A. dyspistus (a) e de Lurvtoma sp (b). As
distribui¢des de tamanho estdo exageradamente separadas para melhor visualizacio, mas
ha grande sobreposicio.
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Como revelado pelo estudo da variagio da razdo sexual de 4. dyspisius e
Lurytoma sp (cap. 3), vé-se que de uma forma geral os resultados encontrados estio de
acordo com o esperado pela teoria desenvolvida para insetos e, mais especificamente.,
parasitoides. Contudo, percebe-se também neste trabalho, que uma investigagdo
minuciosa do sistema estudado possibilita uma compreensic mais rica de seu

funcionamento.
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5- Interacgdes de insetos que se alimentam de sementes de

Pithecellobium tortum Mart (Leguminosae)

5.1- Introducéo

A predagdo de sementes por insetos tem sido estudada sob varios aspectos. Uma
das principais abordagens refere-se a interagdes inseto-planta, descrevendo padrfes e
tentando explica-los em termos ecologicos e evolutivos. Dentre estes trabalhos destaca-
se o de Janzen (1969), trabalho ainda de referéncia para estudo da predacdo de sementes.

Muitos trabalhos nas décadas de 70 e 80 investigaram 0 aspecto evolutivo da
interacdo entre sementes de Leguminosae e seu principal grupo de inimigos naturais, os
coledpteros da tamilia Bruchidae, cu, como vulgarmente sdo conhecidos, besouros de
sementes (Bradford & Smith, 1977, Center & Johnson, 1974; Johnson, 1981a; Johnson,
1987, Johnson & Janzen, 1982; Mitchell, 1977; Nelson & Johnson, 1983; Johnson &
Slobodchikoff, 1979; e Smith, 1975).

Trabalhos mais recentes tém contribuido bastante para o avan¢o do conhecimento
desta area. Siemens & Johnson (1995) investigaram o efeito de predadores de sementes
sobre o numero de sementes por fruto em Cercidium floridum (Leguminosae).
Mecanismos de defesa de plantas contra insetos que utilizam sementes tém sido
abordados sob varios aspectos: quimico, morfoldgico e ecologico (p.e. Stamopoulos,
1987; Siemens et al., 1992; Siemens ¢f al., 1994) havendo também uma revisdo sobre
coevolucdo entre plantas e predadores de sementes (Johnson, 1990).

QOutras gquestdes também tém sido investigadas com predadores de sementes; a

especificidade de hospedeiro, tanto numa abordagem ecoldgica (e.g. Janzen, 1977,
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Janzen, 1980; Johnson & Siemens, 1991) quanto taxondmica (Johnson, 1981b). € mesmo
fisiologica (Siemens ez al., 1991).

Interacdes entre insetos predadores de sementes, contudo, ndo tém sido tdo bem
representadas no estudo da ecologia desta guilda. Poucos trabalhos publicados nas
décadas de 70 e 80 referem-se a efeitos da competi¢do intra-especifica e mecanismos
compensadores através do reconhecimento e evitagio de sementes atacadas por co-
especificos em insetos que predam graos armazenados (Credland ef af., 1986, Messina &
Renwick, 1985; Mitchell, 1975; Thanthianga & Mitchell, 1987; Umeya er al., 1975,
Wilson, 1988). Mais recentemente, os mecanismos da competigdo intraespecifica em
Bruchidae (Coleoptera) foram revisados (Toquenaga, 1990). Interagdes interespecificas,
contudo, ndo tém sido estudadas em popuiagdes naturats exceto poucas excegoes {¢.g.
Ramirez & Arroyo, 1987).

Em revisio recente Demno ef al. (1995) reexaminando a importincia da
competi¢do interespecifica na biologia populacional de insetos fitofagos mostraram que a
competi¢io foi mais frequentemente detectada em guildas de insetos sugadores,
brocadores e que se alimentam de frutos e sementes. Sementes, por serem um recurso de
disponibilidade restrita no tempo e as vezes no espago, sdo de dificil utilizagdo e,
portanto, deveriam predispor herbivoros que o utilizem a competigio intra e/ou
interespecifica. Isto seria particularmente esperado nos grupos de insetos predadores de
sementes com maior especificidade, que, em qualquer situagdo, devem utilizar sempre o
mesmo recurso, como € o caso dos Bruchidae, de especificidade comprovada (Johnson,
1981b). Denno er al (1995) ndo encontraram uma assoclagdo consistente entre
monofagia e competi¢do, contudo, é possivel que tal resultado seja devido ao fato dos
estudos inventariados incluirem principalmente especies sugadoras e folivoras

mastigadoras, cujo padrio de interagdes pode ser realmente diferente do de espécies que
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se alimentam de sementes, uma vez que a alimentacdo nestas tende a ser muito mais
restritiva do que em folhas e seiva,

Pithecellobium tortim Mart. (Leguminosae) € uma planta arbustiva abundante na
Restinga de Barra de Marica, Marica, Rio de Janeiro. Sua distribui¢do na restinga parece
ser agregada, havendo locais de maior e menor concentragdo de individuos. Suas
sementes sdo comidas principalmente por duas espécies de insetos, Afforhogas dyspistus
Marsh (Hymenoptera: Braconidae) e Aderobruchus boucheri Kingsolver (Coleoptera:
Bruchidae) (Macedo & Monteiro, 1989). A primeira espeécie alimenta-se sementes
imaturas, ainda com embrido pouco desenvolvido e endosperma abundante. O bruquideo
preda sementes em fase posterior, quando © embndo ja esta completamente
desenvolvido. Apesar desta defasagem na época de utilizacdo, o ataque pelo braconideo
inviabiliza, na enorme matoria dos casos, o desenvolvimento posterior de M. boucheri.
Assim, considerando a limitagdo espacgo-temporal do recurso e as caracteristicas das
espécies, este sistema oferece condigdes de ocorréncia de competicio assimétrica ou
amensalismo (sensu Lawton & Hassell, 1981}, pois o efeito da vespa sobre o bruquideo
seria maior do que o efeito reverso. Botdes florais apresentam caracteristicas muito
semelhantes 4s sementes em termos de recurso alimentar e, desta forma também
poderiam promover interagdes assimétrica tal qual a que for observada por Clark &
Martins (1987) em botdes de Kie/meyera (Guttiferae) em cerrado. Na revisdo de Denno
et al. (1995) a maioria das interagdes competitivas interespecificas levantadas foi
marcadamente assimétrica.

Buscamos, neste capitulo, responder se o ataque das sementes de P. fortum por

A. dyspistus influencia a posterior predacio por M. boucheri.
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3.2- Material ¢ Métodos

Os frutos de . forfum foram coletados na Restinga de Barra de Marica, cidade
de Marica, Rio de Janeiro, Brasil, ao final do periodo de frutificagfo, logo antes da
queda dos mesmos. nos meses de julho de 1993 e setembro de 1995.

Foram coletados 400 frutos de 8 plantas em 1993 e 327 frutos de 12 outras em
1995, Todos os frutes foram dissecados contando-se o nimero de sementes predadas
por A. dvspistus € M. boucheri e as sementes disponivets, totalizando 6449 sementes em
1993 ¢ 4568 em 1995,

Os danos causados nas sementes pelas duas espécies sdo facilmente distinguivets.
Enquanto A. dvspistus, um galhador, ataca sementes imaturas induzindo divisdes na
mesma através da proliferagdo de tecido que engloba seu ovo/larva, mantendo o embrido
isolado na regifio da qual o inseto n3o se alimenta (cap. 2), M. boucheri utiliza sementes
maduras deixando sua testa quase integra, apenas com um orificio circular por onde o
adulto emerge.

A predagdo pelo braconideo (A.d.) foi estimada dividindo-se o numero de
sementes atacadas pela espécie pelo numero total de sementes. O ataque relativo pelo
bruquideo (M.b.) foi calculado dividindo-se o numero de sementes atacadas pelo numero
de sementes disponiveis apos o ataque de A. dyspistus. A taxa de predaco absoluta por

M. boucheri for obtida pela relacdo entre o nimero de sementes atacadas e o total de

sementes.
Assim: Pred A.d.=N. sem. A.d.
N. sem.
Pred relativa. M.b.= N. sem. M.b.

N. sem. - N. sem. A.d.
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Pred. absoluta M.b.= N, sem, M.b.

N. sem.

Avaliou-se o tipo padrio espacial de distribuigio das sementes nos frutos, e das
sementes atacadas por M. bowcheri e por A. dyspistus também nos frutos, através do
indice de dispersdo ( 1) dado pela relagdo entre vanancia e media. Valores de I maiores
do que 1,0 indicam distribui¢iio agregada e menores do que 1,0 distribui¢do regular.
Valores iguais a unidade sdo indicativos de distribuigdo aleatoria.

Para testar a significincia do valor de I foi utilizado um teste de %* bicaudal
{Krebs, 1989, pp.76-77) como se segue.

%=1 (n-1)

onde n= numero de frutos amostrados.

Valores de %’ observados dentro do intervalo tabelado do teste %* bicaudal com
intervalo de confian¢a igual ou superior a 95% indicam distributigdo aleatoria; valores
menores do que aquele indicado na tabela como hmite inferior sdo indicativos de
distribui¢do uniforme e os maiores que o limite superier mostram distribuicdo agregada.

Foram feitas analises de correlacdo entre o numero de sementes atacadas por A.
dvspistus € M. boucheri, e entre suas taxas de predacéo, tanto absoluta quanto relativa,
entre plantas e entre frutos de uma mesma planta. Esta ultima analise so foi possivel para
aquelas plantas atacadas pelas duas espécies e onde o ataque da primeira nfo ultrapassou

08 95%,.
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5.3- Resultados

a- Padroes de utilizacio do recurso por 4. dyspistus e M. boucheri

A taxa de utilizagdo de sementes variou muito enfre anos e entre plantas. Em
1993 12.4% das sementes foram utilizadas por A. dyspistus contra 53,2% em 1995. Para
M. boucheri a variagio foi menor; 20,2% do total de sementes e 23,08% das sementes
apos o ataque de 4. dyspistus em 1993 e uma predagdo total de 13.5% e 28,92% de
predagio relativa em 1995. Entre plantas, a taxa de utilizagdo de sementes por A.
dvspisius variou de 0 a 32,7% ¢ pelo bruquideo a predagdo relativa variou de 2,49 a
49.94% em 1993 (Tab. 5.1). Em 1995 o braconideo atacou de 7,0 a 99,8% das sementes
de uma mesma planta e o besouro de 0 a 100%, da sementes restantes (Tab. 5.2). A
predacio absoluta por M. boucheri variou de 1,81 a 49,94% em 1993 e de 0 a 46,18%
em 1995, apresentando, portanto, menor variagdo entre anos, comparada a variagdo
entre plantas.

A distribui¢do das sementes nos frutos foi regular ou aleatoria na maioria das
plantas tanto em 1993 (Tab. 5.3) quanto em 1995 (Tab. 5.4). 4. dyspistus e M. boucheri,
entretanto mostraram distribuicio agregada em frutos na grande maioria das plantas em
ambos os anos (Tabs. 5.3 ¢ 5.4).

O valor do indice de dispersdo de 4. dyspistus nos frutos mostrou uma tendéncia
a correlacdo negativa com a taxa de predagio ndo significativa (r= -0,7448; n= 5; p=
0,154) em 1993 (Fig. 5.1), e significativa em 1995 (r= -0,7172; n= 12; P= 0,009) (Fig.

5.2).
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Tabela 5.1- Nomero total de sementes amostradas, atacadas por A. dyspistus, por M.
houcheri e suas respectivas taxas de predagdao em 1993.

Planta N. N. N. % 'P're'clac';ﬁo % Pred. rel.
sementes A dyspistus M. boucheri A dyspistus M. boucheri
1 805 191 93 23,73 15,15
2 774 212 14 27,39 2,49
3 789 0 394 0 4994
4 803 0 98 0 12,20
5 780 94 195 12,05 28,43
6 789 0 275 0 34,85
7 896 37 61 4,13 7,10
8

813 266 174 3272 31,81

Tabela 5.2- Numero total de sementes amostradas, atacadas por A. dyspistis, por M.
boucheri ¢ suas respectivas taxas de predagao em 1995.

Planta N N. N. % Predagio % Pred. rel.
sementes  A. dyspistus M. boucheri A dyspistus M. boucheri

1 359 41 106 11,42 33,33

2 288 33 133 11,46 52,16

3 386 130 108 33,68 42,19

4 339 83 24 24,48 9,37

5 252 26 101 10,32 44,69

6 365 290 0 79,45 0

7 394 274 20 69,54 16,67

8 558 39 82 6,99 15,80

9 385 307 28 79,74 35,90

10 468 436 14 93,16 43,75

11 436 435 2 99,77 100,00

12 338 337 0 99,70 0



Tabela 5.3- Indices de dispersdo para A. dvspistus, M. boucheri e para as sementes nos

frutos em 1993 (* Significativamente diferente de 1,0 - aleatoria; se maior que 1,0
distribuigio agregada (A) e se menor, regular (R).

Planta

!

L

[ I o Y I

Tabela 5.4- Indices de dispersio para A. dyspistus, M. boucheri e para as sementes nos
frutos em 1995 (* Significativamente diferente de 1,0 - aleatoria; se maior que 1,0

[ sementes

0,672*(R)
0,757
0,753
0.397*(R)
0,808
0,660%(R)
0,389*(R)

0.439%(R)

[ A. dyspistus

5,778*(A)
5,358%(A)

7.178*(A)

6,002%(A)

2 819%(A)

I M. bowucheri

2,304%(A)
1,609%(A)
1,164

2,539%(A)
2,002%(A)
1,931%(A)
1,783%(A)

2.607*(A)

distribui¢do agregada (A) € se menor, regular (R).

Planta [ sementes

.

2

N =) v o R

<

a0
1,336
1,810%(A)
0,529*(R)
1. 723*(A)
0.567*(R)
1,165
0.481*(R)
0.629*(R)
0,688
0,682
0,789

I A. dyspistus

8,042%(A)
2,838%(A)
4,138%(A)
2,463*%(A)
1,088

3,403*(A)
4,582*%(A)
1,919%(A)
1,432*(A)
0,690

0,765

2.728%(A)
1,929%(A)
1,927%(A)
2,261%(A)
4,616%(A)

2,737*(A)
1,391

3,469%(A)
3,358*(A)

I M. houcheri
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Figura 5.1- Correlagdo entre taxa de predagdo e indice de dispersao em A. dyspistus em
1993.
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Figura 5.2- Correlagdo entre taxa de predacdo e indice de dispersdo em A. dyspistus em
1995.
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b- Interagdes

Em 1993 (Tab. 5.1) ndo foi encontrada correlagao significativa entre o nimero de
sementes atacadas por A. dyspistus e M. boucheri (= -0,45;. P= 0,261 n= 8) nem entre
suas taxas de predac¢do, considerando, para M. boucheri a taxa absoluta (r= -0,46; P=
0,257, n= 8) ou a taxa relativa (r= 0,28; P= 0,498). Em 1995 (Tab. 5.2). o numero de
sementes atacadas pelo bruquideo mostrou correlacdo negativa significativa com o
numero de sementes atacadas peio braconideo (= 0,83; P= 0,001; n= 12), bem como
entre as taxas de predagio utilizando a predagio absoluta pelo bruquideo (= -0,80; P=
0,02: n= 12). As taxas de preda¢do, entretanto, ndo mostraram correlagio significativa
considerando-se a predagio relativa por M. boucheri (= 0.08; P=0,806; n= 12).

Dentro de cada planta observou-se que apenas em algumas plantas houve
correlacdo significativa entre nimero de sementes/fruto atacadas pelo braconideo e pelo
bruquideo, tanto em 1993 (Tab. 5.5) quanto em 1995 (Tab. 5.6).

Em 1993 a significancia so foi observada para plantas que tiveram ataque grande
de ambas as espécies. Em 1995, as plantas com correlagiio significativa foram aquelas

com as maiores taxas de utilizagio por A. dvspistus.

Tabela 5.5- Indices de correlaciio entre nimeros de sementes atacadas por A. dyspistus e
por M. boucheri, numero de frutos e P para cada planta estudada em 1993.

Planta r I p
1 0.1306 50 0366
2 0.0168 50 0.908
3 - 50 -

4 - 50 -
5 -0.3810* 50 0.006
6 - 50 -
7 -0.1519 50 0.292
3 -0.4509% 50 0.001
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Tabela 5.6- Indices de correlagio entre numeros de sementes atacadas por A. dyspistus e
por M. boucheri, nimero de frutos e P para cada planta estudada em 1995.

Planta T n P
I -0.1323 30 0.486
2 -0.3500 26 0.080
3 -0.5617* 29 0.002
4 -0.0732 22 0.746
5 0.1846 18 0.463
6 - 20 -
7 -0.5883* 26 0.002
8 -0.3067 29 0.106
9 -0.6685% 30 0.000
10 -0.6910* 30 0.000
11 - 30 -
12 - 30 -

5.4- Discussiao

a- Distribuicdo das especies no recurso e suas taxas de ataque a sementes

Insetos herbivoros raramente sdo distribuidos aleatoriamente seja numa escala
local seja em escala geografica (Stanton, 1983). Varios processos podem, segundo
Stanton, gerar esta distribuigdo ndo randomica: 1- mobilidade limitada; 2- fatores
ambientais que afetam sobrevivéncia, crescimento e reprodugdo; 3- competigdo e 4-
interagoes entre plantas e insetos. No caso de A. dyspisius e M. boucheri, ambas as
espécies distribuem-se agregadamente nos frutos, observacdo atraves dos valores de 1, e
nas plantas, o que se nota pela grande variagio na taxa de preda¢do por planta. Para A.

dyspistus é provavel que tal distribui¢do em plantas esteja relacionada a colonizagio
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casual de manchas comum para pequenos organismos (Price, 1980), e a distribuigio
agregada da planta na comunidade. Em M. boucheri esta distribuicdo pode ser explicada
pela interagdo com A. dyspistus - onde ha super-exploragdo pela primeira espécie o
bruquideo nio pode ser abundante mesmo que todas as outras condigdes lhe sejam
favoraveis - e também pela distribuigio da planta - planta vizinhas e com maior niimero
de vizinhos proximos devem ter maior probabilidade de ataque por ambas as espécies.
Para as duas espécies aqui estudadas € provavel que a unidade de selegdo dentro da
planta seja o fruto, ou seja, depois de escollndo o fruto a probabilidade de que mais de
uma semente seja atacada é grande, gerando uma distnibuigdo agregada. No caso de M.
houcheri, este padrio de distribui¢iio pode ser uma consequéncia do padrio da espécie
de ataque anterior, pois se as sementes atacadas apresentam distribuicdo agregada,
também as sementes intactas apresentardo tal distribuigdo. Estes resultados diferem
sobremaneira daqueles encontrados para, por exemplo, Callosobruchus maculatus
(Bruchidae) (Messina & Renwick, 1985; Mitchell, 1975; Thanthianga & Mitchell, 1987,
Wilson, 1988), onde mecanismos de reconhecimento de ovos de co-especificos levam a
uma distribui¢do uniforme de ovos. Entretanto, no caso de C. maculatus, a oviposigio é
feita diretamente em sementes armazenadas, j4 fora das vagens; assim, a umdade de
escolha de sitio de oviposicio € a semente, na qual normalmente s6 se desenvolve um
individuo.

Normalmente, danos em frutos jovens tém maior probabilidade de induzir
abscisdo seletiva (p.e. Boucher & Sork, 1979; Janzen, 1971a, 1971b) Esta pode ser vista
como um mecanismo atraves do qual a planta cessa o investimento em prole que ndo
teria probabilidade de contribuir para futuras geragdes mesmo se ela continuasse a
investir recursos nela (Stephenson, 1981). Entretanto, em £. fortum aparentemente ndo

existe uma resposta por parte da planta que gere um custo associado a um ataque em
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massa sobre frutos individualmeﬁte - porque no caso de A. dyspistus ndo ha morte
imediata da semente (cap. 2) e no caso de M. bowcheri as sementes ja estdo
completamente desenvolvidas. Assim, ndo haveria também pressdo para evolugdc de
uma tatica de oviposi¢do que envolvesse distribui¢dio uniforme de ovos sobre os frutos e,
consequentemente uma dispersdo de risco.

A agregacdo de A. d)spistus nos frutos tende a diminuir com o aumento de sua
raxa de ataque a sementes, até que se atinge uma distribuicdo aleatoria ou regular com as
maiores taxas de utilizagdo. Isto ocorre porque as sementes tém, em sua maioria,
distribuicdo regular ou aleatéria e, quanto mais proximo de 100% o ataque maior deve
ser a semelhanca entre o indice de dispersdo de 4. dyspistus e das sementes.

O ataque de sementes de P. fortum por A. dyspistus e M. boucheri variou
bastante no tempo e no espaco (Tabs. 5.1 e 5.2). Tal varnacio pode ser atribuida, em
parte a variagdes ndo explicadas das condigdes bidticas e abioticas do meio e a dispersdo
das espéctes.

O ataque total das sementes de P. forfum, considerando ambas as espécies, fot
bastante altc em 1995, chegando em muitas plantas a mais de 80%, mas ndo em 1993,
Como sementes tém, em geral, grande longevidade (Feener, 1985) mesmo uma perda
total em uma estacdo reprodutiva pode ter efeito reduzido sobre a dindmica da
populagio vegetal. Crawley (1989) concluiu em sua revisdo sobre o efetto de herbivoros
sobre a dindmica populacional de plantas, que insetos herbivoros podem afetar
praticamente todos os aspectos da performance da planta, havendo, ao contrario, poucos
registros de tnsetos afetando sua dindmica. Isto € particularmente verdade para plantas
com maior longevidade, para as quais uma mudanga na estrutura populacional deveria
envolver alteragdes drasticas no ambiente. Em trabalho recente Louda & Potvin (1995)

estudando uma espécie nativa de Asteraceae de ciclo curto, encontraram que a perda
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devida a insetos que se alimentam de flores reduzia signiﬁcativémeme a produgéo de
sementes, o recrutamentoc de plintulas e finalmente a densidade de adultos,
demonstrando que insetos podem efetivamente afetar a dindmica de plantas. Predadores
de sementes pré-dispersdo ja foram registrados como limitantes do recrutamento vegetal
de uma espécie anual de Asteraceae em uma comunidade natural (Louda, 1982). Louda
ef al. (1990} demonstraram que a perda devida a predadores de sementes era amplificada
em estagios seguintes do ciclo de vida da planta e, juntamente com outros fatores, como
a competi¢do entre plantulas, chegou a reduzir substancialmente o nimero final de
adultos. Contudo, em outras espécies ndc for observado efeito de insetos sobre a

demografia de plantas (¢.g. Louda, 1983).

b- Interagdes

A grande variagdo no grau de ataque de sementes de P. forfim entre plantas por
A. dyspistus, havendo casos em que este ataque ultrapassou 90%, sugere que sejam
possivets extingdes locais de M. boucheri e sua posterior colonizagdo. A definigdo de
populagiio local varia bastante, indo desde uma amostra definida arbitrariamente, como
em Chew (1981), até a populagdo definida em seu sentido demografico e genético, como
em Harrison (1991). Um grupo de plantas e mesmo uma planta individualmente podem
ser considerados manchas para insetos com mobilidade limitada (Hasting & Wolin,
1989). Em assim sendo € possivel que AL boucheri apresente uma estrutura
metapopulacional, definida como grupo de populacdes que persiste em conjunto devido
a0 balanco entre taxas de extingdo local e de colonizacdo (Harrison, 1991). Em
observacdes pessoais anteriores fot verificado que uma mesma planta de P. tortum em
um ano aprésentou baixa taxa de ataque por A. dyspistus e alia por M. bowcheri. no ano

seguinte quando o braconideo utilizou quase que a totalidade das sementes, o bruquideo
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teve ocorréncia residual. Isto sugere que uma estrutura de metapopulagio em M.
boncheri seja possivel, pois extingdes e colonizagdes podem estar havendo neste sistema
onde as manchas poderiam ser as plantas, funcionando, neste caso, como ihas {(Janzen,
1968).

Em uma revisio dos estudos empiricos sobre metapopuiagdo Harrison (1991)
identificou trés situacoes qualitativamente diferentes que sugerem que a extingdo local €
mais incidental do que um aspecto ceniral da teoria, sendo a metapopulagdo, conforme a
definicio original, apenas um dos tipos possiveis. Contudo, segundo a autora, esta
abordagem do tema ndo diminui a influéncia mitua entre processos locais e regionais.
Desta forma, poderia haver coexisténcia regional e combinagdes de espécies localmente
incompativeis. com ou sem exclusdo completa de populagdes locais.

Este pode ser o caso entre A. dyvspistus e M. boucheri. Talvez em populagdes
Unicas ¢ isoladas a coexisténcia continuada fosse inviavel e, eventualmente, a exclusio de
M. boucheri determinaria que apenas a primeira espécie continuasse a alimentar-se de
sementes de /. fortim na regifio. Assim, pode ser que haja, entre estas duas espécies,
uma coexisténcia somente possivel devido a particdo do recurso em um processo
dindmico no tempo e no espago, que poderia ser denominado competigdo espago-
temporalmente estruturada (termo proposto por T.M. Lewinsohn).

A fecundidade do braconideo € bastante zaita, chegando a espécie a ser capaz de
atacar todas as sementes de uma mesma planta. Em contrapartida, também € grande o
parasitismo de Fwrytoma sp (Hymenoptera: Eurytomidae) sobre suas larvas e pupas
(cap. 3). Assim, parece que este parasitismo contribui para a coexisténcia entre A.
dyspistis e M. boucheri,

Estes resultados indicam que neste sistema interagdes verticais de cima para

baixo, neste caso o parasitismo, atuam significativamente sobre o nimero populacional
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de A. dvspistus. A competi¢io. uma forca que opera horizontalmente, ¢ neste caso
estruturada espago-temporalmente, se existir, pode também ser importante; entretanto
sua detecgdo seria possivel apenas com experimentos desenhados especificamente para
acompanhamento de mais longo prazo em plantas individualizadas. Neste caso aplica-se
a observacdo de Stewart (1996) de que estudos de curto prazo podem perder eventos
competitivos importantes que ocorrem apenas ocasionalmente.

Como apontado por Stewart (1996), a dinimica de herbivoros pode ser
determinada por interagdes de espécies nos trés niveis troficos: inimigos naturais, outros
herbivoros e a planta hospedeira, havendo variages na importdncia relativa de cada
nivel. Contudo, os dados disponiveis até o momento (Denno e¢f al., 1995) mostram ndo
haver justificativa para colocar a competi¢do interespecifica em plano subordinado na

estrutura de comunidades de insetos fitéfagos.
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6- Conclusoes

1- Allorhogas dvspistus é um galhador de sementes de Pithecellobium tortum,
que provoca a formagdo de uma divisdo da semente resultante da proliferagz‘ié de tecido
parenquimatico vegetal. Esta separagdo isola a larva do embrido da semente, ainda
pequeno. possibilitando sua sobrevivéncia e desenvolvimento através da continuidade do
aporte de nutrientes. Sua a¢do sobre as sementes resulta, entretanto, numa diminuigdo do
potencial reprodutivo da planta de forma direta, reduzindo a viabilidade das sementes
atacadas. e indireta, deixando, por ocasifo de sua emergéncia, uma porta para entrada de
microrganismos que matam a maioria das sementes atacadas. A resposta da semente
induzida pelo inseto € completamente diferente de danos resultantes da alimentagio de
outros grupos de insetos que utilizam este tipo de recurso, sendo peculiar a possibilidade
de sobrevivéncia das sementes em consequéncia do isolamento e ndo danificagdo do
embrido. permitindo que o aporte de nutrientes para aquela semente seja mantido e, com
isso, a integridade do recurso alimentar do inseto. Isto, claramente, permite a

classificagdo de A. dyspistus como um parasita manipulador de seu recurso.

2- A. dvspistus é uma espécie protandrica em duas escalas temporais; em cada
coorte de frutos € ao longo do periodo de frutificagdo de 7. forfum. Na primeira escala a
protandria pode ser explicada pelo menor tempo de desenvolvimento de machos,
correlagio comumente encontrada em espécies de microhimenopteros parasitdides e em
insetos em geral. Na segunda escala, € provavel que a densidade de machos da geragdo
parental defina a frequéncia de fecundacdo de fémeas e, consequentemente, a proporgao
de machos produzidos. Assim, se no inicio da estagdo de frutificagio ha poucos machos

para fecundar as fundadoras, mais machos sdo produzidos; conforme aumenta a
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disponibilidade de machos mais fémeas serio fecundadas €, assim progressivamente mais
fémeas s2o geradas 4 medida que avanca a frutificacdo do hospedeiro, determinando este
padrdo também ao longo do periodo reprodutivo da especie. Este mecanismo representa
uma possibilidade de sele¢io da protandria per se mesmo em populagdes com geracdes
sobrepostas. Luryvtoma sp, entretanto, exibe razio sexual proxima da igualdade em

ambas as escalas.

3- Machos das duas espécies de Hymenoptera esperam pelas fémeas nos sitios de
emergencia destas. Entretanto, 4. dyspistus nio exibe comportamento agressivo de
disputa por fémeas, como é observado em seu parasitoide, Luryioma sp. A a diferenca
no comportamento de acasalamento parece devida, em parte, a diferenca na variagdo da
razdo sexual ao longo do ciclo entre as duas espécies. Para A. dyspistus, protindrica
onde a razdo sexual inicial pode ser de até 5:1, a disputa por fémeas teria para os machos
muito mais custos do que beneficios, o que ndo seria observado para Luryioma sp, cuja

razio sexual € em torno de 1:1 durante todo o ciclo.

4- A. dyspistus apresenta dimorfismo sexual de tamanho com fémeas 5% maiores
do que machos e variagiio intra-sexual semelhante entre os sexos. Em Lurytoma sp,
apesar de machos apresentarem disputas agressivas por fémea e o tamanho ser
importante na defini¢do do macho vencedor, fémeas sio 6% maiores do que machos. A
variagdo intra-sexual, entretanto, ¢ muito maior nestes altimos, que tém ainda uma
distribuicdo de tamanho muito mais uniforme. A manuten¢do desta variabilidade de
tamanho na populagdo seria possivel se machos pequenos também obtivessem sucesso
reprodutivo em algumas situagdes particulares, como por exemplo menor competi¢do

intra-especifica. A selecfio intra-sexual nesta espécie parece importante definindo ndo
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que machos sejam maiores do que f€meas, mas que apenas alguns caracteres, largura do
torax e comprimento do fémur das pernas protoracicas dentre os caracteres estudados,
sejam maiores nos machos do que nas fémeas.

Aparentemente a sele¢do inter-sexual ndo opera significativamente em nenhuma
das duas espécies de Hymenoptera. Machos parecem ndo escolher fémeas, que ainda
estdo dentro dos frutos quando buscadas pelos machos, e nem fémeas parecem escolher

machos, que as aguardam, do lado de fora do fruto e copulam com elas imediatamente

apos sua emergéncia.

5- Para A. dvspistus a quantidade uniforme de recurso alimentar, deve ser
importante na definicdo do padrio de variacdo intra-sexual semelhante entre os sexos.
Fecundidade selecionando fémeas maiores e vantagem de machos emergindo
precocemente, consequentemente menores, podem determinar o dimorfismo sexual de
tamanho observado. Para furvioma sp o recurso tem disponibilidade quantitativamente
variada por individuo e os machos devem, de um lado, ter vantagens do menor tamanho
pela emergéncia anterior (menor competigdo) e, de outro, ser selecionados para maior
tamanho uma vez que isto lhes confere maior sucesso na disputa por fémeas. Fémeas,
contudo, devem ser selecionadas para tamanhos maiores em funcdo do aumento de
fecundidade e, independentemente da variacdo da quantidade de recurso deve haver um
tamanho minimo para fémeas. Estas pressdes ¢ que devem definir o padrio de

dimorfismo e de variagdo intra-sexual encontrado para esta especie.

6- As taxas de utilizacdo de sementes de . tortum por A. dyspistus e M.
boucheri variam bastante no tempo e no espago. Apesar desta variagdo seu padrdo de

distribuigdo nos frutos, independente da taxa, € agregado. Isto indica que, no caso do
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braconideo. sua unidade de escolha é o fruto, que depois de escolhido deve ter mais
sementes atacadas. Este padrio sO € possivel porque, provavelmente, ndo hd uma
resposta defensiva da planta a este ataque em massa sobre sementes de um mesmo fruto,
ainda que estes sejam jovens. Uma defesa comumente observada em casos semelhantes,
a abscisdo do fruto, € talvez inibida neste caso pelo modo como A. dyspistus utihza as
sementes, mantendo-a viva. No caso de M. boucheri, a distribuicdo agregada pode ser
uma consequéncia da distribuicio de A. dyspistus, e, para esta espécie, uma resposta
defensiva por parte da planta seria menos provavel pelo fato de as sementes j4 estarem

completamente desenvolvidas.

7- A mortalidade de sementes de P. rortunt devida ao ataque de A. dvspistis e M.
boucheri foi de 32,6% em 1993 e 66.7% em 1993, entretanto a perda de sementes em
algumas plantas chegou a mais de 90%. Assim, estes dois fitofagos podem ter efeito
negative grande sobre a aptiddo destas plantas, dependendo de fatores tais como a

contribui¢o de reprodugao sexuada para a reposicdo de individuos da populagio.

8- A pnmetra especie a atacar sementes de P. forrum, A. dyspistus, apesar de
inviabihza-las para a espécie que preda as sementes em fase de desenvolvimento
posterior, M. boucheri, parece ndo ter um efeito negativo regional grande sobre esta
Ultima. Uma razdo provavel ¢ a alta taxa de parasitismo que A. dyspistus sofre por
Lurytoma sp, diminuindo bastante a densidade populacional deste primeiro fitofago.
Outra possivel explicacdo € que entre os dois fitdfagos exista uma “competigdo espago-
temporalmente estruturada™, apesar da coexisténcia local entre estas duas especies ser,
provavelmente, inviavel a longo prazo, elas tornam-se compativeis regionalmente devido

a variagdes nas taxas de ataque de sementes por ambas em escala temporal e espacial, ou
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seja, entre anos ¢ enire plantas. Para comprovar a existéncia de tal tipo de competicio,
que decorreria da estrutura metapopuiacional de uma ou ambas as espécies, seriam

necessarios experimentos desenhados para esta finalidade.
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7- Resumo

Neste trabalho, descreveu-se aspectos da biologia e ecclogia de Allorhogas
dvspistus Marsh (Hymenoptera), o primeiro braconideo fitdfago registrado, que utiliza
sementes imaturas de Pithecellobinm tortim Mart. (Leguminosae: Mimosoideae), de seu
parasitoide Furvtoma sp (Hymenoptera: Eurytormdae) e de seu competidor potencial
Merobruchus boucheri Kingsolver (Coleoptera: Bruchidae). Este ultime fitofago utiliza
sementes de P. formm ja completamente desenvolvidas, sendo que aquelas utilizadas
pelo braconideo ficam, em sua maioria, inviabilizadas para posterior predagdo pelo
brugquideoc.

A dyspistus foi caracterizado como galhador de sementes de /. torrum cuja galha
resulta da proliferagdo de células do parénquima fundamental proximas ao tegumento
interno, sendo que a testa ndo envolve toda a galha. Sua acdo resulta numa diminuigdo
do potencial reprodutivo da planta de forma direta, reduzindo a viabilidade das sementes
atacadas. e indireta, deixando, por ocasido de sua emergeéncia, um furo que permite a
entrada de microrganismos que matam a maioria das sementes. Sua forma de utilizagdo
da semente, mantendo-se em uma camara i1solada do embrido, que continua vivo e
consequentemente recebendo nutrientes e desenvolvendo-se, permite sua classificagio
como um parasita manipulador de seu recurso.

A. dyspistus € protandrica em cada coorte de frutos examinados e ao longo da
estacao reprodutiva. Na primeira escala temporal a protandria pode ser atribuida ao
menor tempo de desenvolvimento dos maches e na segunda escala a densidade de
machos da geracdo parental, que vai diminuindo ao longo da estagdo. Furyfoma sp,
entretanto, apresenta razdo sexual proxima da igualdade em ambas as escalas de tempo.

Machos dos dois micrchimendpteros estudados esperam pelas fémeas em seu

sitio de emergéncia. A. dyspistus apresenta agregaciio de machos em torne do sitio de
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emergéncia da fémea e Luryroma sp so um macho permanece esperando pela fémea
emergente devido a disputas agressivas onde tamanho do corpo parece ser o principal
fator na determinagdo do macho vencedor.

Ambas as espécies apresentam dimorfismo sexual de tamanho com fé€meas
maiores. A variagdo intra-sexual desta caracteristica € semelhante entre machos e fémeas
de A. dvspistus e muito diferente entre os sexos de Lurytoma sp. Nesta ultima espécie,
os machos apresentam maior amplitude de variagdo e ainda uma distribuigdio de
frequéncia de tamanho mais platicurtica. A selegdo intra-sexual nesta espécie parece
operar, em machos, através das disputas agressivas, determinando que algumas
caracteristicas provavelmente importantes nestes embates, largura do torax e
comprimento do fémur dentre os caracteres avaliados, sejam maiores neste sexo do que
nas fémeas, e ndo que machos sejam matores.

As taxas de ataque de sementes pelos fitofagos, 4. dyspistus e M. boucheri,
varlam enormemente entre plantas e entre anos. Apesar desta variagdo o padrio de
distribuicdo de ambas as espécies nos frutos € agregado. Este padrio agregado com
utilizagdo macica de sementes de um mesmo fruto sem resposta defensiva por parte da
planta, a abscisdo do fruto como € comum, deve ser possivel devido a manipulagio do
recurso por parte de A. dvspistus e devido ao fato de as sementes [& estarem
completamente desenvolvidas quando do ataque de M. boucheri.

Os principais fatores a permitem a coexisténcia continuada de A. dyspistus com
M. boucheri parecem ser o parasitismo de Luryioma sp sobre A. dyspisfus € uma

estrutura metapopulacional de uma ou ambas as populagdes,
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8- Summary

This study describes the biology and ecology of Allorhogas dyspistus Marsh
{(Hymenoptera: Braconidae), the first phytophagous braconid ever recorded, which feeds
on Pithecellobium tortum Mart. (Leguminosae: Mimosoideae) immature seeds, its
parasitoid Iurytoma sp (Hymenoptera: Eurytomidae), and its potential competitor
Merobruchus boucheri Kingsolver (Coleoptera: Bruchidae). This last species predates
on fully developed seeds of P. tortum, and most of those attacked by A. dyspistus are not
available for later attack by M. howcheri.

A. dvspistus was characterized as a gall maker on P. rorfum seeds, whose galls
result from the proliferation of parenquimatous cells near the tegument but not the seed
coat cells. Its impact on the host plant consists in a decrease of the plant reproductive
potential both by directly reducing seed viability and by contributing to seed mortality by
way of the adult emergence holes which allow access to pathogenic microrgamisms. The
braconid’s way of eating the seed, keeping itself in a chamber apart from the embryo,
which remain alive and therefore demanding nutrients for it, accords it the profile of a
manipulative parasite.

A. dyspistus is protandrous in each cohort of fruits as well as throughout its
whole reproductive season. At the first time scale, protandry may be due to the males’
shorter development time, and at the second to maie vanation in density and therefore in
fecundation rates as the season pregresses. Lurytoma sp, however showed a sex ratio
near equality tn both time scales.

Both microhimenopterous waits for emerging females. While 4. dyspistus males

aggregate around female emergence sites, in LAuryfoma sp, as males aggressively dispute
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mates. only one male keeps waiting for each emerging female. Body size seems to be the
main factor in determining the male winning the contest.

A. dyspistus and [urytoma sp showed female biased sexual body size
dimorphism. Intra-sexual size variation is similar in A. dyspistus males and females but
quite different between sexes in Lurytoma sp. In this species males showed a greater
range and a more uniform frequency distribution of body sizes. Intra-sexual selection in
this eurviomid species seems to operate, in males, by aggressive contests. entailing that
some body parts (probably important in these contests), thorax width and femur length
among the analysed characters, be relatively larger in males than in females even though
their body size as a whole is not.

Seed attack by the phytophagous A. dvspisius and M. boucheri varied greatly
among plants and years. Despite this variation their spatial distrnbution pattern in fruits
was aggregated. This pattern, resulting in fruits having up to 100% of their seeds
attacked without any apparent plant defensive response may be possible because of the
manipulation of seed development by A. dvspistus and the fact that the seeds are fully
developed when M. boucheri attacks.

It seems that the parasitism of Furyfoma sp upon A. dyspistus immatures and a
possible metapopulation structure of one or both species are the main factors allowing

continued coexistence of M. boncheri with A. dvspisius.



