/' sEcReTARIA
g nE
BOS-GRA T

ADRIANA MONTEIRO DE ALMEIDA

PADROES DE CO-OCORRENCIA EM INSETOS
ENDOFAGOS ASSOCIADOS A CAPITULOS DE
TRICHOGONIOPSIS ADENANTHA (DC) (ASTERACEAE)

S
E o 4
59
200
gﬁ _5
2~ ] i ‘g .
=3 & 0
2 ] s
%,5 ®
o3 ”‘g g: =
e 3
s O HH -3
R
S B I
2 o= dl
p <7 3 i oF
g s {4 o
E 0 =
‘.%E_ S i 4 & Tese apresentada ao Instituto de Biologia da
é @;% ;}; ‘% Universidade Estadual de Campinas como
&3 -
v o2 i% i %, requerimento para obtencdo do grau de Mestre em
< = O U : Ciéncias Biologicas, area de Ecologia
= '
X
Orientador: Dr. Thomas Michae! Lewinsohn™ -
T
Campinas
1997
e
ALG4p

|31622/BC , T J



uMmoanE_ e

N CHEMAGR:

At |

Vo oo BB
TUAED BOSS
PR AL NE

Ficha Catalogréfica

AG4p

Almeida, Adriana Monteiro de

PadrGes de co-ocorréncia em insetos enddéfagos associados a
capitulos de Trichogoniopsis adenantha (DC) (Asteraceae) / Adriana
Monteiro de Almeida
Campinas, SP: s.n., 1987

133 ilus

Orientador: Thomas Michael Lewinsohn
Dissertacéo (mestrado) - Universidade Estadual de Campinas,

Instituto de Biologia.

1. Interagéo inseto-planta. 2. Insetos - Ecologia. 3. Diptera.
I. Lewinsohn, Thomas Michael. 1l. Universidade Estadual de

Campinas. Instituto de Biologia. ill. Titulo.




it

Banca Examinadora

Titulares

Prof. Dr. Thomas Michael Lewinsohn

Prof. Dr. Geraldo Wilson Fernandes

Prof. Dr. Joao Vasconcellos Neto

Suplente

Prof. Dr. Woodruff W. Benson




v

Ao Qacyr
Por tudo,

Sempre .



“All nature is but art, unknown to thee;
All chance, direction which thou canst not see.
All discord, harmony not understood.

All partiai evil, universal good”

Tudo que é natureza, € arte que desconheces
Tudo que € acaso é direcionamento que néo podes ver,
Tudo que é discordancia é harmonia n&o compreendida

Tudo que é mal parcial € bem universal.

(Pope, 1688 - 1744, Ensaio sobre 0 homem).
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INTRODUGAO

“What a struggle must have gone on during long
centuries between the several kinds of trees each
annually scattering its seeds by the thousand; what war
between insect and insect - between insects, snails and
other animals with birds and beasts of prey - alf striving
to increase, all feeding on each other, or on the trees,
their seeds and seedlings, or on other plants which first
clothed the ground and thus checked the growth of the
trees "

(C. Darwin, The Origin of Species, 1859).

1. COMPETICAO E ESTRUTURAGAO DE COMUNIDADES

Classicamente, define-se competicdo quando a interagdo entre dois ou mais
individuos ou populagdes afetam adversamente quer o crescimento, sobrevivéncia, aptidao
ou tamanho da populagio de pelo menos alguns dos individuos competidores,
notadamente quando ha um recurso é limitante (ver Law e Watkinson, 1989 e referéncias).
As interagBes podem ser diretas através de interferéncia (quando os individuos atuam
direta e fisicamente na utilizagdo do recurso), territorialidade, ou producdo de compostos
quimicos que detenham outros individuos; ou indireta pela exploragdo, de um recurso
fimitante comum. Pode ocorrer entre individuos da mesma espécie (intraespecifica) ou
entre espécies (interespecifica), e ambos os -tipos de interacdo tém importantes
conseqiiéncias na estruturacdo de comunidades (Giller, 1984; Denno et al. 1995).

A competicdo intraespecifica tende a aumentar a largura de nicho, seja através de
um aumento no componente intrafenotipico (flexibilidade comportamental ou fisiologica),
seja pelo aumento no componente interfenotipico (diferencas entre individuos) (Giller,
1984).

Espécies competidoras podem chegar a excluir-se em certos habitats (de forma a
ndo coexistir) ou podem coexistir utilizando o habitat de maneiras sutilmente diferentes. O

principio da exclusao competitiva (p. ex. Hardin, 1960; Gause, 1934) estabelece que duas



espécies podem coexistir em um ambiente estavel, somente se possuirem nichos

diferentes. A competicdo entéo ocorre guando o nicho realizado (nicho ocupado na

presenga de outras espécies competidoras) do competidor superior engloba
completamente © nicho fundamental (nicho ocupado na auséncia de competi¢do

interespecifica) do competidor inferior, levando-o & extingdo ou exclus&o (Gause, 1934,

Murray, 1986).

Désde Darwin (1859) muitos autores consideram a competicio interespecifica como
um processo crucial na organiza¢do de comunidades, que provoca diferencia¢des entre
espécies e determina quantas, e quais espécies podem coexistir. Trés previsdes podem
ser feitas para 0 mecanismo de organizacao das comunidades através da competicdo
interespecifica (Brown e Wilson, 1956; Begon et al., 1996):

1. Competidores potenciais que coexistem em uma comunidade devem exibir
diferenciagdo de nicho.

o Tal diferenciagdo se manifestara freqientemente na forma de diferenciag&o
morfologica.

3. Em qualquer comunidade, competidores potenciais com pouca ou nenhuma
diferenciagdo de nicho aum determinado ambiente provaveimente ndo coexistiréo.
Assim, suas distribuigbes espaciais serdo associadas negativamente: uma somente
ocorrera onde a outra € ausente.

A competigo & considerada por varios autores como um dos principais fatores na
estruturacio de comunidades provocando especializagio e partilha de recursos (Law e
Watkinson, 1983 e referéncias).

A diferenciacdo de nicho nao é, entretanto, a unica forma de reduzir os efeitos
deletérios da competicgo. Duas espécies podem coexistir em um recurso efemero e
distribuido irregularmente, sem apresentar diferenciagéo de nicho (Atkinson & Shorrocks,
1981; 1984; Rosewell ef al, 1990). Para tal, as duas espécies devem apresentar

distribuicbes agregadas e independentes entre si. O ‘competidor superior estarg envolvido



principalmente em competi¢io intraespecifica, e estara ausente de muitas ‘ilhas de
recurso”, que s&o utilizadas pelo competidor inferior. Tal modelo € um exemplo de como a
competicio pode ser evitada sem necessariamente haver diferenciagdo de nicho.

Espécies podem ainda mitigar os efeitos da competigao, através do
desenvolvimenio de diferentes habilidades de utilizagdo de recursos em diferentes
condicbes ambientais. Através de invers&o de capacidades de utilizagio de recursos, cada
espécie pode ser competitivamente superior em alguns ambientes, ou epocas do ano.

A teoria da competicBo prevé que espécies com nichos muito semelhantes
deveriam se excluir, de forma que suas distribuicdes sejam distintas do esperado ac
acaso. Pode-se testar competicBo comparando-se os padrdes de co-ocorréncia entre
espécies com o esperado ao acaso. Um excesso de relagdes negativas poderiam ser
consistentes com o papel da competicdo ao moldar comunidades (Begon ef al., 1996). A
comprovagdo de competicdo apenas em estudos de co-ocorréncia entretanto ainda é
controversa, devido a problemas em demonstrar causalidade a partir de testes estatisticos
de associacio ou correlagdo entre espécies (Hastings, 1980).

Espécies n&o precisam necessariamente ocupar nichos idénticos para haver
competicdo (Stewart, 1996). Plantas sdo capazes de responder quimica e fisiologicamente
ao ataque de herbivoros. Os primeiros individuos a atacar a planta provocariam uma
resposta por parte desta que comprometeria a sua ocupagao por outros individuos ou
espécies (p. ex. West, 1985).

Um grande debate ainda acontece entre ecologos acerca do papel da competicéo
na estruturagdo de comunidades em geral (p. ex Strong et al, 1984; Walter, 1988), e
Asobretudo na ocorréncia de competicdo entre insetos herbivoros (Hairston ef al., 1960;
Siobodkin et al., 1967; Strong, Lawton & Southwood, 1984, Stewart, 1996). Walter (1988)
contesta a competicio como fendémeno freqlente. Segundo este autor, a competig@o
interespecifica poderia levar a extingdo apenas populagdes pequenas, extingbes estas que

seriam temporarias (devido aos efeitos de migracao) e relativamente raras.



O argumento inicial para a no existéncia de competico entre herbivoros é o fato
de aparentemente “sobrarem’ recursos vegetais ndo consumidos (o argumento da “Terra
Verde”) (Hairston, Smith e Slobodkin, 1960).

Stewart (1996) argumenta que a competicdo como fator que influencia a estrutura
de comunidades tem sido subestimado, entretanto argumenta que comprovagdes de
competic&o ainda s&o falhas. Seus argumentos sdo: (1) Apenas sdo estudados sistemas
com fortes suspeitas de competi¢do, inviabilizando uma generalizagéo para todos o0s
sistemas; (2) A comprovagéo de partilha de recursos pode refletir processos competitivos
historicos (Connell, 1880) ao invés de atuais; (3) Um curto periodo de tempo de estudo
pode n&o evidenciar interacbes importantes que possam estar ocorrendd

A competicdo entre fitofagos € possivel (Denno et al., 1995), ocorrendo
principalmente em sugadores de seiva, brocadores e predadores de frutos e sementes e
com menor frequéncia em folivoros de vida livre. Denno et al. (1995), e Stewart (1996)
este mais sutiimente, nao sé defendem a existéncia de competicdo, como atestam sua

importancia na estruturagéo das comunidades de herbivoros.

2. ESCALAS DE INTERAGOES

A estrutura do habitat, tanto espacial quanto temporal, pode influenciar caracteristicas
das historias de vida e intera¢des biologicas entre organismos de varias formas (Bell et al.,
1991). Escalas espaciais variam desde escalas pequenas (p. ex. caracteristicas de rochas
afetando a distribuicdo espacial das espécies) a amplas (p. ex. barreiras fisicas impedindo
distribuicdo espacial das espécies). As escalas espaciais podem ser tanto biogénicas
‘quanto geologicas, e ambas s&o dinamicas no tempo (McCoy & Bell, 1991). A definicao
da escala espacial de estudo é muito importante na definicdo de um problema em
ecologia. O uso de uma escala inadequada pode levar a resultados que sdo apenas

artefatos (Wiens, 1989).



Varios componentes na estrutura de habitat s&o considerados importantes na variagao
da abundancia, diversidade e historia de vida dos herbivoros. A hipotese da
“Concentragio de Recursos” (Root, 1973) prevé que herbivoros especialistas encontraréo
mais facilmente e permaneceréo mais facilmente em areas onde as plantas hospedeiras
sio concentradas (em areas puras, amplas efou densas). Embora algumas espécies de
herbivoros se adequem a esta hipitese, varias espécies ndo se enquadram nela (Kareiva,
1983, Bach, 1988a).

A textura da vegetag&o inclui varios atributos: densidade da hospedeira, tamanho da
mancha e diversidade da mancha. Plantas em manchas menores obrigatoriamente teréo
uma maior proporgao de vizinhos de outras espécies, que plantas em man.chas maiores
(Bach, 1988a), o que comprometerd a diversidade da mancha. A ocupagéo de manchas
menores, entretanto, pode ser alta se a vegetagdo circundante atuar como um “ascudo”,
impedindo que individuos saiam do local (Bach, 1988b). A colonizag&o e ocupagio de uma
mancha de hospedeira dependera fortemente das caracteristicas comportamentais de
procura e voo da espécie de inseto estudada {(Bach, 1980a,b, 1984).

Plantas individuais podem também variar na complexidade de sua arquitetura,
traduzidas pelo seu tamanho e variedade de estruturas (Denno & Roderick, 1991). Plantas
maiores apresentam maior complexidade (na forma de mais refugios e microclimas) e
podem abrigar maior diversidade e abundancias de herbivoros associados (Lawton e
Schroder, 1977, 1978, Strong, Lawton & Southwood, 1984 e referéncias).

Zwolfer (1979) sugere que para Asteraceae as interagdes entre herbivoros ocorram em
_dois niveis diferentes: capitulos (interagbes entre imaturos) e populagdo da hospedeira
(interagbes entre adultos). Adultos de diferentes espécies possuem diferentes
capacidades de encontro da hospedeira, diferentes formas e habilidades de discriminac&o
de sitios de oviposi¢ao de distribuicio de ovos.

Endéfagos apresentam, na maioria das vezes, intima associacdo com a planta

hospedeira. Espécies enddfagas que vivem como larvas dentro de compartimentos (como



capitulos) necessitam de adaptacbes morfoldgicas mais estreitas aos hospedeirosr {maior
especializacdo), que espécies com habitos ectéfagos (Zwolfer, 1983). Enddfagos sao
muito mais (e na maioria das vezes completamente) dependentes das decisdes tomadas
pelas fémeas ao ovipor e tém muitc menos oportunidades de evitar competidores que
larvas ectofagas de movimento livre.

Uma caracteristica comum em Asteraceae é a distribuicBo agregada dos individuos,
que se distribuem por manchas {ou moitas). Diferentes fatores podem influenciar a
ocorréncia de espécies de endéfagos de composta em diferentes escalas da planta
hospedeira. Varias escalas da planta hospedeira podem ser ultrapassadas pelo enddfago

adulto até chegar ao capitulo, que € seu objetivo final: moita, planta e ramo.

3 CAPITULOS DE ASTERACEAE COMO ARENAS DE INTERAGOES

Insetos endofagos de compostas, ndo s6 s&o predadores de sementes (se
alimentam de aquénios) como se alimeniam de uma estrutura discreta e limitada no
tempo.

Capitulos de compostas constituem “acossistemas em miniatura” possuem um fluxo
energético mensuravel, estrutura razoavelmente diversa, cadeias alimentares bem
definidas, com varios niveis tréficos, assim como mostram varias interagdes entre as
espécies de insetos associadas. Além disso, podem ser considerados como
‘compartimentos que conferem um certo grau de prote¢do, reduzindo entretanto a
mobilidade dos fitéfagos e aumentando os riscos de competicao e exposicdo a inimigos
naturais especializados (Zwdlfer, 1979, 1980; Redfern, 1983; Zwblfer e Brandl, 1989).

A caracteristica “insular’ de flores ou galhas ndo deixa possibilidade de escotha as

larvas. Podem estar melhor protegidas de fatores climaticos e predadores generalistas,



mas estdo mais vulneraveis a predadores e parasitoides especialistas (Zwdlfer e Brandt,
1989).

Capitulos constituem um recurso alimentar altamente previsivel, freqientemente se
apresentam em grandes densidades e em periodo bem marcado de floraggo (Zwdlfer,
1979; 1988).

Sao, desta forma, objetos de pesquisa apropriados para o estudo de competi¢do
intra e interespecifica, bem como dos mecanismos que tornam possivel a eventual

coexisténcia entre espécies competidoras.

3.1. Diferenciagio de guildas nos capitulos

Segundo Zwdlfer (1979), um problema fundamental para insetos endoéfagos de
capitulos é evitar competicao interespecifica, ou sobreviver na presenca dela.

Capitulos de Asteraceae possuem duas fases de desenvolvimento: uma primeira
fase de alargamento do receptaculo (pré-antese), associada ao fluxo de nutrientes para o
receptaculo; e uma fase posterior de amadurecimento dos aguénios, associada ao fluxo de
nutrientes para estas estruturas. Cada fase oferece condigbes distintas e diferentes
espécies de insetos se desenvolvem em uma ou outra (Straw, 1989a,b). Insetos endofagos
de capitulos possuem, entdo, um pequeno pericdo de tempo no qual o capitulo encontra-
se adequado para oviposig@o ou para o desenvolvimento posterior da larva, permitindo que
o desenvolvimento larval se acople ao desenvolvimento floral.

As interacdes entre os insetos que utilizam capitulos de Asteraceae ocofrem em
dois niveis (Zwolfer, 1979):
1. Capitulo - As larvas estao confinadas ao sistema e tém que competir ou compartilhar

espaco e alimento.

2 Populacido do hospedeiro e comunidade - Interacdo entre adultos, que sao 0S

responsaveis pelas interagbes que virdo a ocorrer no capitulo.



Entre as interagbes que podem ocorrer entre adultos em capitulos esta o uso de
feromdnios marcadores de oviposigdo, j& bem descritos para alguns agromizideos
minadores e tefritideos de frutas (por exemplo Prokopy, Roitberg e Averrill, 1984; Boller &
Hurter, 1985; Boller, Schoni & Bush, 1987; Roitberg e Prokopy, 4987: Aluja & Bolier, 1992)
assim como pelo menos uma espécie de tefritidec de capitulos (Angermann, 1986) e
evidéncias em uma outra espécie (Kinkorova, 1991). Feromonios marcadores s&o efetivos
apenas durante poucos dias, e provocam complexas respostas eletrofisiologicas e
comportamentais em tefritideos de frutas, tais como reduzirdo da tendéncia & oviposicao,
aumento da taxa de emigragdo de sitios de oviposicao, regulagio do tamanho da postura
regulacdo do nimero de posturas no recurso (Boller, Schéni & Bush, 1987; Aluja & Boller,
1992). A presenca € efeito de feromdénios marcadores de oviposi¢cao em tefritideos de
capitulos é ainda pouco conhecida, embora haja concordancia que seu efeito principal
deva ser o de minimizar a competi¢ao intraespecifica.

Endéfagos de capitulos de Asteraceae podem desenvolver dois tipos de estrategias
que, adicionadas aos dois niveis de interagao, formam a base da sua coexisténcia (Zwdlfer,
1980):

{. Estratégias de Evasio - reduz a competicdo interespecifica pela evolugdo de

especializagdes troficas, evitando contatos diretos entre espécies nos capitulos.

Este tipo de estratégia pode estar presente em fémeas ao ovipor, através da selegéo
de capitulos, sua avaliagdo e determinagéo do nimero de ovos por postura (Freese e
Zwolfer, 1996). Espécies coexistindo no mesmo hospedeiro, especialmente se forem
espécies congenéricas podem evoluir diferencas tanto na selegao de oviposicao e sitios
de alimentagao larval, ou na duragdo do desenvolvimento larval (Zwoifer, 1975). Esta
estratégia pode ser considerada uma variante do demonstrado para a redugdo de
competi¢do através da agregacgio dos individuos, o que diminui a probabilidade de

encontro entre espécies (Atkinson & Shorrocks, 1981, 1984; Rosewell et al., 1990).



2. Estratégias de Compensacio - compensam uma inferioridade competitiva pela evolugao

de “contra-estratégias”. Estas “contra-estratégias” podem ocorrer entre fémeas que naoc
discriminam capitulos ao ovipor, mas ovipdem no maior numero possivel de capitulos.
Pode também ser encontrada entre larvas co-ocorrentes num mesmo capitulo, com a
larva da espécie mais agressiva matando os competidores inferiores.

Pode-se ver entdo que espécies que procuram alimento em um ambiente com alta
densidade de competidores tém duas opcdes: ou modificam seu nicho para evitar
competi¢do (Zwolfer, 1983), ou maximizam sua habilidade competitiva (Zwblfer, 1979).

A diferenciacdo de nichos comecga pelos fatores de mortalidade que s&o
diferenciados, principaimente se os endéfagos pertencem a diferentes ordens ou familias
(Zwdlfer, 1985). A diversificagio pode se dar ainda através de diferencas em:

1. estrutura de alimentagao larval (receptaculo, ovariolos e aquénios maduros);
2. amplitude de hospedeiros (monéfagos ou polifagos);

3. voltinismo (numero de geragdes);

4. sitios de hibernagao (no capitulo ou no solo); etc.

Os fatores 3 e 4 s&o reconhecidamente importantes para espécies em regides temperadas.

Varios estudos demonstraram a separagao de diferentes guildas entre espécies
coexistentes de enddfagos de capitulos (p. ex. Zwdlfer, 1979, 1980, 1985; Berube, 1980;
Sobhian e Zwolfer, 1985; Straw, 1989 a, b; 7wolter e Brandl, 1989) . A separagdo mais
comum encontrada é a que diferencia galhadores de nao-galhadores. Galhadores s&o
altamente especializados na selecdo de hospedeiros, havendo apenas um pequenc
.intervato no desenvolvimento do capitulo onde este se encontra disponivel para oviposicao,
forgcando sincronizagdo de desenvolvimento larval e floral. Galhadores podem ajustar a
entrada de nutrientes na galha, podendo assim reduzir os efeitos de competigdo

intraespecifica (Zwolfer, 1985).
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3.2. Capitulos de plantas isoladas e agregadas
Thomas (1989) enumera seis fatores que podem provocar uma utilizacéo diferencial de
plantas isoladas e agrupadas por herbivoros, provocando modificagdo no modelo proposto
por Janzen:
a. Herbivoros s&o diluidos pela abundancia dos hospedeiros em plantas agregadas;
b. Plantas em manchas geralmente ocupam microhabitats particularmente adequados, e
plantas isoladas freqUentemente terdo seu desenvolvimento comprometido;
c. O atague de herbivoros pode estar relacionado a distancia de diferentes espécies de
plantas, com as quais os herbivoros s&0 compartithados;
d. Herbivoros podem estar restritos a certos habitats e atacam plantas nestes habitats
independentemente da densidade;
e. Alguns herbivoros colonizam plantas isoladas mais rapidamente que plantas em
manchas;
£ Herbivoros podem ser mais ou menos predados em plantas em manchas ou isoladas.
Algumas combinagdes de formas de vida (p. ex. alta dispers&o) irdo favorecer a
colonizagdo e persisténcia em recursos isolados (Denno & Roderick, 1991; Kareiva, 1983).
Cada espécie de herbivoro associada a uma' hospedeira pode apresentar diferentes
estratégias, utilizando plantas isoladas e agregadas de formas distintas. Esta diferenciacé@o
por parte de diferentes espécies no aproveitamento de plantas isoladas e agregadas pode
levar a diferentes padrées de co-ocorréncia entre espécies em plantas isoladas e

agregadas.
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OBJETIVOS

Este trabalho teve como objetivo estudar padrdes de co-ocorréncia em insetos
endofagos de capitulos de Asteraceae. O estudo foi formulado para detectar os dois niveis
de interagdo de enddfagos de capitulos: um entre fémeas adultas ao ovipor, e um outro
nivel entre imaturos no capitulo.

Para este estudo, foi escolhida Trichogoniopsis adenantha (DC.) King e Robinson,
1987 (=Trichogonia gardneri Gray), por apresentar uma floragéo extensa {inclusive no
inverno), e por possuir alta infestagdo por herbivoros de capitulos na area de estudo.

As interacdes entre os adultos foram evidenciadas através de utilizag&o diferencial
de recursos nos niveis de moita (ou mancha), planta, ramo e capitulo, enquanto as
interacdes entre imaturos apenas pode ser estudada no nivel do capitulo.

O estudo foi desenvolvido de forma a responder as seguintes guestdes:

a. A presenca de uma espeécie de endéfago, como ovo ou larva, influencia a presenga de
outras espécies no mesmo capitulo / ramo / planta?

b. Diferentes espécies apresentam diferentes graus de agregagéo em capitulos / ramos /

plantas?

¢. Plantas isoladas estdo mais sujeitas ao ataque de endofagos que plantas em moitas?

d. Diferentes espécies de enddfagos colonizam plantas isoladas ou em moitas na mesma
intensidade ?

e. A ocorréncia de diferentes espécies de endofagos varia sazonaimente, conforme

variagdes climéaticas ?
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SISTEMA DE ESTUDO

1 ESPECIES QUE UTILIZAM CAPITUL.OS DE ASTERACEAE NO BRASIL

No Brasil, estudos anteriores encontraram quatro ordens de insetos endofagos em
capitulos de Asteraceae: Diptera, Lepidoptera, Coleoptera e Thysanoptera (Lewinsohn,
1988, 1991; Rocha, 1992; Lewinsohn e Prado, no prelo). A amplitude de hospedeiros varia
de monofagia estrita (Tomoplagia argentiniensis (Tephritidae), encontrada apenas em
Vernonia scorpioides), oligofagia (uso de espécies do mesmo género ou fribc do
hospedeira), até polifagia (hospedeiras de diferentes tribos). Os grupos mais comumente
encontrados em capitulos de Asteraceae no Brasil s&o dipteros e lepidopteros. Embora
existam varios registros de coledpteros e himendpteros endofagos em paises temperados,

no Brasil eles sdo escassos ou ausentes.

1.1. Diptera

A familia Tephritidae cosmopoiita', ocorrendo em regides te_mperadas, subtropicais
e tropicais (com maior diversidade), com excegdo para areas deserticas ou articas, onde
vida vegetal é escassa ou ausente. Possui 4278 espécies descritas, pertencentes a 527
géneros (Foote et al., 1993, Thompson et al., 1998). Imaturos de aproximadamente 35%
das espécies atacam frutos carnosos, enquanto aproximadamente 40% das espécies se
desenvolvem em capitulos de Asteraceae, com o restante das espécies associadas a flores
-de outras familias, ou minadoras de fothas, caules ou raizes. Muito poucas espécies nao
s&o fitéfagas (White & Elson-Harris, 1992).

Zwélfer (1983) separa a familia em trés grupos ecologicos distintos.

1. Frugivoros Generalistas - Espécies multivoltinas, encontradas em regides tropicais e

subtropicais. Fémeas produzem um grande namero de ovos. As larvas deixam o fruto e



empupam no solo. O tempo de vida dos adultos é grande, podendo exceder 15 meses
em algumas espécies. Adultos sdo muito moveis. Ja foram registradas competicio tanto
intra (p. ex. Malan e Giliomee, 1968; Newell Haramoto, 1968) quanto interespecifica
(p. ex. Christenson e Foote, 1960), devido as altas densidades atingidas pelas larvas.

2 Frugivoros Especialistas - Espécies univoltinas. Pupas no solo hibernam por mais

tempo que a vida adulta. Fémeas produzem menos ovos que O giupo anterior, Alta
sincroniza¢io da emergéncia dos adultos com o amadurecimento dos frutos. Presenga
de feroménios de marcacgao de oviposi¢do e atracdo de fémeas.

3 N3o-Frugivoros - Espécies que atacam raizes, caules, botdes, folhas, sementes e

inflorescéncias inteiras, sendo este Ultimo 6rgéo o mais freqlente. Praticamente toda a
vida laral é passada nas plantas hospedeiras (incluindo a pupa). Neste grupo se
encaixam os tefritideos associados a compostas.

Os tefritideos s&o muito conhecidos na agricultura. Vérias especies de Anastrepha,
Rhagoletis e Ceratitis s&o consideradas pragas de frutos e plantagbes. Algumas espécies,
por outro lado, se mostraram benéficas no controle de ervas daninhas. Aproximadamente
20 espécies, a maioria da subfamilia Tephritinae, foram e estdo sendo introduzidas em
varios paises para controle de ervas daninhas, todas elas compostas (White & Elson-
Harris, 1992; Foote et al., 1993).

A familia Agromyzidae também & altamente associada a compostas, sendo a
princial familia a utilizar capitulos (Spencer, 1990; Lewinsohn & Prado, no prelo). O género
Melanagromyza € um dos maiores géneros da familia, com mais de 300 espécies
identificadas, sendo particularmente bem representado nos tropicos. As séo enddfagas,
principalmente de caule mas também de capitulos de compostas ou raizes (Spencer &
Steyskal, 1986). E o género dominante dentre os Agromyzidae enddfagos de capitulos no

Brasil.
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Cecidomyiidae é oufra familia que também apresenta grande associagdo com
Compostas (Gagné, 1994). Esta familia € a mais freqiente e abundante em capitulos de
Asteraceae na Serra do Cipd (MG) (Lewinsohn & Prado, no prelo). As espécies podem se
apresentar na forma de espécies galhadoras de aquénios, tubos florais e receptaculos,
espécies ndo-galhadoras que se alimentam de diversas flores, e mesmo predadoras

(Lewinsohn & Prado, no prelo; presente trabalho).

1.2, Lepidoptera

Embora os lepidopteros que atacam capitulos de Asteraceae sejam considerados
endbfagos, por se alimentar e empupar dentro dos capitulos, suas lagartas possuem a
capacidade de transferir-se entre capitulos proximos dentro de um mMesmo ramo floral,
quando 0Ss recursos no capitulo onde estdc se alimentando acabam. Embora sejam
basicamente fitdfagos, imaturos destes grupos se alimentam comumente de larvas de
outros insetos eventualmente presentes nos capitulos (Zwoifer, 1979).

No Brasil sd0 encontradas as seguintes familias de lepidopteros em capitulos de
Asteraceae: Tortricidae, Gelechiidae, Pterophoridae e .Pyralidae.. Os lepidopteros
endofagos de compostas s@o relativamente polifagos, alimentando-se geralmente de mais

de uma tribo de hospedeiros (Lewinsohn, 1988, 1991: Lewinsohn & Prado, no prelo).

2. PLANTA HOSPEDEIRA

'O género Trichogoniopsis (Eupatoriae: Gyptidinae) & constituido de ervas ou
arbustos perenes, COM POUCOS ramos. Qs capitulos possuem pedicelos moderadamente
fongos, com 18 a 20 bracteas involucrais eximbricadas, em duas séries, e receptaculo
plano ou levemente convexo. Entre 25 e 50 flores podem ser encontradas em um

capitulo, cujas corolas sao brancas. O género foi desdobrado a partir de Trichogonia, do



qual difere por ter a corola glabra, pela falta de cristas nitidas no caule e por ter 05
apéndices das anteras fendidos. Possui quatro espécies descritas, todas elas no Brasil
(King & Robinson, 1987 ).

Trichogoniopsis adenantha (DC) é uma espécie de habito arbustivo encontrada na
Serra do Japi, em dareas com bastante insolagdo, principalmente nas margens das
estradas. Floresce ao longo de todo 0 ano com um pico no verdo e outono e forte redugéo
na floragio (embora sempre existam flores) no inverno, principalmente se acompanhado
por seca. |

O capitulo n&o possui flores liguladas e amadurece da periferia para o centro. Desta
forma, um mesme capitulo pode conter aquénios maduros na sua periferia e imaturos no
seu interior. Este processo, entretanto, se da muito rapidamente (cada flor individual passa

de botdo a sementes maduras em menos de 20 dias, observagao pessoal).

3. ESPECIES DE ENDOFAGOS

Seis espécies pertencentes a trés familias de Diptera foram encontradas em
capitulos de T. adenantha na Serra do Japi: |
1. Tephritidae: Trupanea sp. (figura 1), Xanthaciura chrysura e Xanthaciura biocellata
2. Agromyzidae: Melanagromyza sp. (figura 2)
3. Cecidomyiidae: Asphondylia sp. e Lestodiplosis sp.

Destas, apenas Lestodiplosis sp. n&o & enddfaga, pois apresenta habito predador,
ndo se alimentando de estruturas da flor. Os dipteros pertencentes as familias Tephritidae
e Agromyzidae utilizam o capitulo de forma muito semelhante, alimentando-se de aquénios

imaturos, centrais, enquanto Asphondylia sp. (Cecidomyiidae) é galhadora de tubos florais.
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CIGURA 1. Individuo de Trupanea sp. (25 X
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Além dos dipteros, duas espécies pertencentes as duas familias de Lepidoptera
emergiram dos capitulos:
1.Tortricidae; Phalonidia unguifera
2. Pterophoridae: Adaina bipunctata (figura 3).

As duas espécies de Lepidoptera se alimentam principaimente de flores imaturas,
sendo entretanto capazes de consumir todas as estruturas do capitulo, com excecao do
pappus, quando o alimento & escasso. Também se distinguem dos dipteros por
consumirem mais de um capitulo nas fases larvais.

Um grande numero de Hymenoptera parasitdides de Diptera, assim como uma
espécie de Tachinidae parasita de Lepidoptera também emergiram dos capitulos.

Alguns exofagos foram encontrados nos capitulos coletados (principalmente larvas
de Geometridae). Estes, foram retirados dos capitulos mantidos para emergéncia de
endéfagos, para ndo comprometer seu desenvolvimento, e ndo foram considerados em

nenhuma das analises.
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AREA DE ESTUDO

A Serra do Japi esta localizada em Jundiai (23°11'S e 46°52'W), em uma regido
densamente povoada do Estado de S&o Paulo, sofrendo pesada interferéncia antropica ha
pelo menos trés séculos (Leitdo-Filho, 1992). Tem altitudes entre 700m e 1291m.
Apresenta basicamente duas estagbes: uma fria e seca, em julho-agosto com temperaturas
médias entre 11,8°C e 15,3°C e niveis pluviométricos inferiores a 41mm ao més em
Jundiai: e uma outra estagdo quente e Umida em dezembro-janeiro, com temperaturas
médias entre 18,4°C e 22,2°C de acordo com a altitude e pluviosidade mensal superior a
250mm (Pinto, 1992).

O estudo foi desenvolvido ao longo de aproximadamente 4 km nas margens da
estrada entre a Base Ecolégica € o Mirante, com altitudes variando entre 1000 e 1170 m.
Na area de estudo foram escolhidas inicialmente sete moitas para estudo. Dez individuos
da planta hospedeira, desenterrados da area de coleta, mostraram apenas um caule
saindo de cada raiz. A partir desta observacéo, cada caule saindo do chio foi considerado
um individuo da planta hospedeira. Foram consideradas moitas agrupamentos com mais
de dez individuos da espécie. Foi definida para a coleta sempre a face da estrada com
maior nimero de individuos.

Todas as moitas obedeceram uma faixa estreita ao longo da estrada, que nao
excedeu 2m de largura. Ao longo do periodo de estudos todas as moitas se mostraram
perenes, ndo havendo diferenciacdo de tamanho ou densidade perceptiveis durante 0
periodo de estudo.

Moita 1 — Sentido 0°N, recebendo sombra pela manha e sol & tarde e sombra ao

entardecer, em abril. Extensao de 150 m’. Altitude de aproximadamente 1000 m.
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Moita 2 — Sentido 10°N, recebendo sombra pela manh&, a tarde e ao entardecer, em abril.
Extensdo de 20 m°. Altitude de aproximadamente 1000 m.

Moita 3 — mesmas caracteristicas da moita 2, distando desta aproximadamente 50m.
Extensdo de 10m°. Altitude de aproximadamente 1000 m.

Moita 4 — Sentido -10°N recebendo sol pela e sombra a tarde, em abril. Extensdo de
aproximadamente 60 m’. Altitude de 1100 m.

Moita 5 — Sentido -25°N recebendo sol pela manh3 e sombra a tarde, em abril. Extens&o
de aproximadamente 100 m’. Altitude de 1100m. Dista da moita 3
aproximadamente 50m. Esta moita margeia um eucaliptal.

Moitas 6 e 7 — Altitude de 1170m, préximas ao mirante. Foram podadas em 1995 apés o
inicio do trabatho, e apenas alguns individucs rebrotaram, na&o mais
correspondendo a uma moita como definida aqui. Foram coletadas em agosto de
1995 e novamente em 30/01/96, quando apenas um individuo em condigbes de
coleta foi encontrado em cada local.

O periodo de coleta apresentou dois meses secos (agosto de 1995 e julho de 1996)

e uma época quase seca em novembro de 1995 Os periodos setembro-outubro e

dezembro-fevereiro apresentaram alta pluviosidade caracterizando uma época umida. O

ano de 1996 apresentou um inverno bem marcado, com baixas temperaturas, o que néao

aconteceu em 1995 (figura 4).
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FIGURA 4. Temperatura média mensal (°C) e precipitagio pluviométrica (mm) no periodo
de coletas (Junho de 1995 a julho de 1996) em Jundiai. Dados obtidos no Instituto

Agrondmico, estacéo experimental de Jundiai, 23°068 46°55W, 715m de altitude.
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PROCEDIMENTOS

1. COLETA

A 4rea de estudo foi percorrida para a coleta de capitulos de 7. adenantha de julho
de 1995 a julho de 1996. No total, 15 coletas foram efetuadas. N&o foram feitas coletas
nos meses de outubro e novembro de 1995, devido a uma forte seca em agosto, que
diminuiu _drasticamente a oferta de capitulos na populagio da Serra do Japi.

A figura 5 mostra os niveis hierarquicos estudados, em ordem descendente: moita,
planta, ramo, e capitulo. Trichogoniopsis adenantha & uma espécie de habito arbustivo, ©
que inviabiliza a coleta de todo 0 individuo. Por isto, foram coletados todos os ramos florais
de cada individuo, que eram trazidos ao laboratério. Individuos (com um minimo de ftrés
capitulos maduros) de T. adenantha foram coletados aleatoriamente.

Todas as moitas foram amostradas a cada coleta, com excecio das moitas 6 e 7.
Em cada moita, quatro a cinco individuos da planta hospedeira tinham todos ©0s ramos
florais coletados. Além dos individuos presentes em moitas, a cada coleta todos os ramos
florais de um minimo de trés individuos isolados foram coletados. Foram considerados
isolados os individuos proximos de no maximo dois individuos da mesma espécie, e
distantes um minimo de 50m de qualquer das moitas.

Para cada planta com ramos coletados foram anotadas as seguintes caracteristicas:
altura maxima, numero de ramos ficrais, e nimero de capitulos em cada estagio por ramo
(ver tabela 1 para descricdo dos estagios de desenvolvimento). No periodo de estudo
foram coletados 3329 capitulos maduros em 295 plantas, que foram individualizados para
obtengdo de adultos.

Ao todo foram coletados todos os ramos florais de 38 plantas isoladas e 257

plantas em moitas (agregadas).



FIGURA 5. Niveis hierarquicos estudados no presente trabatho. Adaptado de
Roitberg (1985). Trichogoniopsis adenantha retirada de King e Robinson

(1987).
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Os individuos da planta hospedeira que tiveram seus ramos co!etados nao
foram marcados, de forma que o mesmo individuo pode ter sido amostrado mais de uma
vez. Tal fato, se chegou a ocorrer, ndo pode ter se dado em coletas sucessivas, ja que a
planta coletada precisaria de tempo para desenvolver novos ramos florais, e provavelmente
foi um evento raro.

Os capitulos presentes em cada inflorescéncia foram classificados quanto a fase de
desenvolvimento em quatro classes (tabela 1). A disponibilidade de sitios de oviposi¢do na
data de coleta é refletida pelo nimero de capitulos fechados e em pré-antese, assim como
o numero de capitulos maduros reflete a disponibilidade de capitulos num passado
préximo. Ambos os fatores podem influenciar a freqliéncia de ataque por parte dos

endéfagos.

2. CRIACAO EM LABORATORIO

Todos os capitulos maduros receberam um codigo identificador de moita, planta e
ramo de origem e foram pesados em uma balanca de precisdo Cahn C-30, com precisdo
entre 1ug a 200 mg. Os valores foram entdo arredondados para a precisdo de 10 ug.
Todos os capitulos maduros foram entao acondicionados individualmente em tubos de
vidro (1 x 4 cm) cobertos com algoddo umedecido, por um més, para a emergéncia dos
adultos de endéfagos (figuras 6 e 7). O algodao era re-umedecido a cada 2-3 dias, quando
também eram feitas triagens para retirada dos adultos. O periodo principal de emergéncia
de adultos no laboratdrio deu-se entre 2 e 26 dias apos coleta (figura 8), comprovando o
periodo de um més como o suficiente para a emergéncia de todos os adultos. Os
endofagos de T. adenantha apresentaram entretanto diferentes fases de emergéncia,
sendo Trupanea sp. a primeira espécie a emergir, seguida por Melanagromyza. As duas
espécies de Lepidoptera apresentaram emergéncia mais freqliente a partir de 10 dias no

laboratério.



TABELA 1. Categorias de desenvolvimento de capitulos de T. adenantha.

Denominagao Caracterizagdo

Fechado Botdo muito pequeno. Bracteas recobrem completamente os botdes florais,
que ndo entram em contato com o exterior.
Pré-antese Ainda considerado botio. Flores fechadas visiveis com o inicio de abertura
das bracteas.
Maduro Todas as flores abertas, ou poucas flores fechadas no centro. Podem haver
sementes maduras na periferia do capitulo.

Dispersao Flores senescentes. Todas as sementes maduras. Disperséo das sementes.




CIGURA 8. Detalhe de tubo de vidro transparsnia onde capitulos foram mantidos por 1 mes

para optengio de adultos.

FIGURA 7. Manutencéo de capituies am lahoratério, mostrando varies ubos contendo um

capitulo cada.
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A individualizag@o dos capitulos permitiu identificar com exatidao o dano céusado
por cada espécie de endéfago, assim como detectar o ndmero de individuos de cada
espécie de inseto em cada capitulo. Além disso, permitiu verificar o grau de agregacao das
jarvas, detectar se insetos endéfagos ocupam capitulos de acordo com seu tamanho
(nimero de aquénios), assim como interagcdes entre individuos de diferentes espécies no
capitulo. Com estes procedimentos, foi avaliada a freqiiéncia de ocorréncia de cada
espécie de Diptera por capitulo, ramo, planta e moita, assiﬁ como sua distribuicdo
temporal ao longo de um ano.

Embora tenham sido escolhidas plantas com um minimo de trés capitulos maduros,
algumas plantas coletadas tiveram apenas um ou dois capitulos separados para obtengao
de adultos, devido a danos prévios ndo detectados no campo (p. ex. capitulo utilizado por
exofagos (Geometridae), ou capitulos ressecados). Este problema nao foi freglente,
entretanto, e estes casos foram mantidos nas analises mesmo assim.

Foram feitas tentativas de manutencéo de adultos de Trupanea e Melanagromyza
no laboratério, para observagbes de comportamento. Para tal, adultos foram colocados em
um recipiente plastico transparente com 20 cm de altura por 20 cm de diametro, com uma
abertura de diametro de 12 cm coberta por tela fina. Proximo & parede do recipiente, foi
colocado um papel de filtro de 10 X 10 cm com uma dieta para tefritideos composta por
hidrolisado de proteinas e glicose. Esta dieta € utilizada com sucesso para outros
tefritideos, principalmente os frugivoros (Vera Solferini, com. pess.). Um vidro de 10 cm de
altura contendo um chumago de algoddo molhado também era posto no recipiente como
fonte de agua. Embora esta técnica seja usada com freqiéncia para tefritideos de frutas,
f’mpanea e Xanthaciura nio sobreviveram a mais que trés dias, impossibilitando as
observacdes comportamentais. Rocha (1992) conseguiu manter X. biocellata por algumas
semanas em um recipiente de acetato transparente encaixado em um vaso com a planta

hospedeira. O porte arbustivo de T. adenantha impossibilitou 0 uso de tal método.
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2.1. Dissecgéo de capitulos

Com o fim da emergéncia dos adultos, todos os capitulos criados foram dissecados
em um microscopic estereoscopico para a detecgdo de herbivoria e obtengé@o de puparios.
Este método apenas permitiu identificar o tipo de dano causado pelos herbivores, assim
como puparios no interior dos capitulos, nao sendo possivel achar eventuais larvas mortas,
devido ao adiantado estado de degradacdo dos capitulos. Quando n&o houve emergéncia,
a deteccdo do tipo de dano nos capitulos seguiu alguns criterios (tabela 2, figuras © a 13).

A presenga de pupdrios de Trupanea e Melanagromyza, assim Como galhas de
Asphondylia puderam ser identificados com precisdo, e foram considerados nas andlises
comc se 0s individuqs tivessem emergido no laboratério. Os puparios de Xanthaciura foram
atribuidos a Xanthaciura chrysura, pois s6 houve a emergéncia de um adulto de X
biocellata contra 18 adultos de X. chrysura.

A cada coleta, trinta capitulos foram escolhidos aleatoriamente para a contagem,
sob microscopio estereoscépico, do numero de aquénios. Este namero variou bastante,
de 7 a 65 aquénios (figura 14). A relagdo do nimero de aquénios com O peso do capitulo
foi testada através de uma regresséo linear simples. O peso do capitulo teve correlac@o
baixa com o numero de aguénios, embora significativa (" =0,40, gl=1, p<0,001; n = 402;
fig. 11). A contagem dos aquénios pode ter sido prejudicada algumas vezes,
principalmente quando o capitulo apresentava dano de endofagos, o que pode explicar ©
baixo valor da correlagdo. O efeito da planta de origem no tamanho dos capitulos foi
testado através do teste ANCOVA, utilizando o nimero de aquénios como covariavel. Este
teste mostrou ser o nimero de aquénios altamente significativo na determina¢do do peso

destes (F = 35,747, gl = 1,400; p<0,001).



TABELA 2. Critérios utilizados durante a disseccdo dos capitulos, para atribuir diferentes

danos as espécies ocorrentes.

Denominacao

Caracterizagio

Dano por Trupanea

Aquénios imaturos completamente consumidos e outros com
marcas de mordedura. Presenca de pupario de Trupanea (figuras 9
e 10).

Dano por

Melanagromyz&a

Semelhante ao descrito para Trupanea, com presencga de puparios

de Melanagromyza (figuras 11 e 12).

Dano por Xanthaciura

Varios aquénios imaturos, centrais, com marcas de herbivoria.

Presenca de pupario de Xanthaciura sp. no centro do capitulo.

Dano por Asphondylia

Presenca de tubos florais com crescimento anormal, caracteristicos

da galha da espé&cie em questdo (figura 13).

Dano por Lepidoptera

Varios aquénios consumidos completamente e varios outros,
maduros ou nio, com marcas de herbivoria. Presenga de fezes
caracteristicas de Lepidoptera. Presenga ou nac de capsula
cefilica. Quando eram encontradas pupas no capitulo, estas foram

facilmente distinguiveis entre si.

Dano

(sem pupérios)

Aquénios imaturos, centrais, danificados, que podem variar de um
a varios aquénios. Aquénios individuais variando de completamente
consumidos a apenas pequenas marcas de mordedura, formando
um pequeno “furo” no aquénio. Estas marcas de herbivoria nao

chegam a apresentar seu entorno escurecido.
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FIGLRA 8. Pupario de Trupanea 0. inserido am “palicada” caracterisiica formada por

FAm Yy
NG

cascas de aqudnios colados por seiva enduracida & fezes

SIGURA 10, Capitule de 7. adenantha mostranda sitio de pupacao e pupa de Trupansa sp.

ro centro. Notar cor escura do pupario (10 X



miURA 11, Puparic de Melanagromyza sp. antre as practeas e Gltima fileira de SOUENInS
i B I

em capitulo de T. adenantha, Notar marcas de alimentacio no capitulo (10 X}

CIGURA 12, Pupéaric de Melanagromyza sp. aderido a apenas um aquénio imaturc de 7.

adenantha. Notar cor clara e presenca de Cerces, que permitiram facii distingao dos

pupéarios de Trupanea sp.
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SIGURA 13. Tubo floral de 7. adenantha com gatha de Asphondylia (esquerda) e agusnio

intacto, maduro (dirsiia). Notar forrma abaulada do tubo floral com galhador.
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Peso capftuo {mg)

N aguenios

FIGURA 14. Correlacio entre peso (fresco) do capitulo {mg) e nimero de aquénios.

(Pcap= 3,84 + 0,94naquen) (* =0,40; 1g!.; p < 0,001; n = 402).
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2.2 Armazenamento e identificagdo de enddfagos adultos

Todos os adultos obtidos foram montados com microalfinetes e dispostos em
montagem dupla, com excecdo de Melanagromyza sp., que foram colados em tridngulos, e
de Cecidomyiidae, que foram fixados em alcool 70°. Todos foram enviados a especialistas
para identificacéo, excetuando-se Melanagromyza sp. e os Hymenoptera parasitides: Dr.
Allen Norbom (USNM) identificou os Tephritidae, Dr. Raymond Gagné identificou 0s
Cecidomyiidae e Dr. Vitor O. Becker (Embrapa) identificou o Tortricidae. Dr. Thomas M.
t ewinsohn identificou © Agromyzidae e Pterophoridae. Séries representativas de cada
espécie foram depositadas em uma colecdo de referéncia do Projeto Biodiversidade de

Fitofagos de Compostas e no Museu de Histéria Natural da Unicamp (Campinas).

3. ANALISE DOS DADQOS

3.1. Agrupamento das coletas

Para facilitar a analise dos dados das coletas, estas foram separadas em cinco
periodos de coieta, que n3o comrespondem as estagdes do ano, mas sim a um
agrupamento de coletas a cada dois meses. Desta forma, as 15 coletas foram divididas em

cinco periodos.

3.2. Diagrama de dispersao
A distribuicgo espacial agregada pode ser decorrente de competicdo interespecifica,
‘diminuindo a probabilidade de encontro entre espécies.
Para testar o grau de agregac@o de cada espécie foi utilizado o indice de dispersao |
(Krebs, 1989), que é definido como:
| = (variancia observada / média observada) = (s*1x).
A distribuicdo randdémica de individuos € representada pela distribuicdo de Poisson

descreve uma. Nesta distribuig&o a variancia é igual a meédia. Em uma distribuicdo tedrica
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de Poisson, o valor de | sera sempre 1. Valores acima de 1 indicam agregacao, enquanto

valores abaixo de 1 indicam distribuic&o unifarme.

3.3, Plantas em moitas e isoladas

Plantas presentes em moitas podem mostrar-se distintas das plantas isoladas de
varias formas. Para testar o efeito do tamanho da moita na riqueza de espécies de
endéfagos, foi feita uma anélise de regressdo linear simples. Nesta analise foram incluidos
os tamanhos das moitas 1 a 5 com suas respectivas riquezas. Dois tamanhos de moita
foram atribuidos para as plantas isoladas: uma planta excepcionalmente grande foi
estimada em 1 m? de area, enquanto as outras plantas isoladas foi atribuida a area de 0,25
m>. A riqueza de espécies nestas plantas isoladas foi obtida através da média da riqueza
de piantas individuais.

Caracteristicas estruturais de plantas isoladas e agregadas foram comparadas
através do teste t. Este teste compara médias de duas amostras com distribuigdo normal e
variancias iguais. Zar (1984), entretanto, garante ser este teste robusto o suficiente para
suportar desvios significativos destes pré-requisitos, especialmente se o numero das duas
amostras é semelhante. Antes de iniciar o teste {, foi feito um teste de hmogeneidade de
variancias (Bartlett). Quando as variancias eram iguais entre si foi empregado o valor det
para variancias em conjunto (“pooled variances”), enquanto do contrario foi empregado o
valor de t para variancias separadas.

As frequéncias de ataque em capitulos de plantas isoladas e agregadas, assim
como a propor¢io dos capitulos fechados e dispersando sementes foram testadas através
ao teste de qui-quadrado (tabela de contingéncia 2 X 2) com a corregéo de Yates. Para
estas analises foram sorteadas uma planta por moita, evitando desta forma que efeitos de
agregagdo em moitas interferissem nas andlises. As plantas isoladas foram todas

mantidas.



3.4, Co-ocorréncia

A teoria da competicBo prevé que espécies com nichos muito semelhantes
deveriam se excluir, de forma que suas distribuicdes sejam mais distintas que 0 esperado
a0 acaso. Begon et al. (1996) sugerem avaliar a competicio através da comparagéo dos
padroes de co-ocorréncia das espécies com o esperado para distribuicbes ao acaso. Se ©
namero observado for significativamente menor que © esperado, individuos das duas
espécies nédo apresentam distribuicdo randdmica independente.

para testar diferencas entre os valores observados e esperados nos diferentes
niveis estruturais de 7. adenantha (capitulo, ramo, planta), foram feitos testes de qui-
quadrado para presenga e auséncia (tabela de contingéncia 2 x 2) com corre¢édo de Yates
das duas espécies mais frequentes: Trupanea e Melanagromyza.

Para uma andlise alternativa, 0os mesmos testes foram feitos destacando-se um
subconjunto dos dados iniciais, utilizando apenas estruturas onde as duas espécies co-
ocorreram (ramos na analise de capitulos e plantas na analise de ramos). Esta analise
possui maior poder biologico, pois exclui as “duplas auséncias’, que podem “‘mascarar’

tendéncias presentes nos dados.

3.5. Efeitos da presenca e proporgéo de outras espécies na presenca de cada
uma

A presenga de cada uma das sete espécies que emergiram dos capitulos de T.
adenanfha, nos niveis de capitulo, ramo e planta, foi analisada de acordo com a presenga
e proporgao das outras espécies, assim como algumas varidveis ambientais, Como a
variavel presencalauséncia pode ser definida como uma variavel binaria (ou dicotdmica),
para tais andlises foram utilizadas regressbes logisticas (Hosmer & Lemeshow, 1989,

Steinberg & Cola, 1991).



Um modelo de regressdo logistica difere de um modelo de regressdo linear por
utilizar uma variavel de resposta dicotdmica (no caso presente presengalauséncia), e nao
continua, como na regressdo linear.

No caso de uma variavel categérica ter mais de dois valores, uma serie de variaveis '
sdummy” sdo utilizadas para codificar 0s n valores em diversas variaveis dicotdmicas.
Normalmente se a varavel tem n valores sfo criadas n-1 variaveis "dummy”. Variaveis
dummy sdo utilizadas em conjunto nos modelos, sendo sempre incluidas ou excluidas
juntas. |

Na regress&o linear a estimativa de pardmetros normaimente é feita pelo metodo
dos minimos quadrados, onde s&o utilizados valores de parametros que minimizam a soma
dos quadrados dos desvios entre os valores observados e 0s previstos pelo modelo. Na
regress&o logistica o ajuste é feito através do metodo da méaxima verosimilhanga (maximum
likelinood), que estima valores para os parametros que maximizam a probabilidade de
obter-se os dados observados. Desta forma, os valores estimados s&o 0s que mais se
aproximam dos observados, tendo como critério a maximizag&o do logaritmo natural, sendo
chamada de logaritmo da verosimilhanca, ou LL (do inglés, “log likelihood”) (Hosmer &
Lemeshow, 1989).

Na regressao logistica, diferengas entre modelos séo obtidas através do teste G.
Este teste é calculado como o dobro da diferenga entre os valores de LL para um par de
modelos, com o niimero de graus de liberdade igual & diferenga do numero de parametros
estimados entre os dois modelos (excluida a constante) (Steinberg & Colla, 1991).

G=2(LLy-LLy)
b valor da probabilidade para este teste & obtido da tabela de qui-quadrado.

O valor de p* (Ré6 de MacFadden) na regress&o logistica ¢ uma transformagéo do
valor de G calculado para cada modelo entre o modelo estimado e um outro modelo sem
os parametros, apenas com a constante. Este valor foi projetado de forma a se assemelhar

ao F* da regress3o linear, e estd sempre dentro do intervalo 0-1. Um maior valor de p°
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significa resultados mais significativos. Este valor ndo atinge, entretanto, valores tao altos
como os valores de r°, 0 que nio significa estimativas mais fracas. Valores de p2 entre 0,20
e 0,40 podem ser considerados muito satisfatdrios (Steinberg & Colla, 1991).

Os dados podem ser descritos de forma igualmente satisfatéria (sem diferengas
significativas através do teste G) por varios modelos diferentes, de forma que mais de um
modelo poderia ser considerado apropriado. Para evitar este problema, foi utilizado neste
trabalho uma ferramenta adicional na selecgio de modelos, o Critério de Informacéoc de
Akaike (ou AIC, das iniciais em inglés) (White & Bennetts, 1996). O valor de AIC &
calculado por:

2 -(LL) + 2. (nimero de par&metros estimados).
Este teste leva em consideracgao tanto a adequagdo do modelo (LL), quanto o numero de
parametros neste. Desta forma, menores valores de AIC indicam modelos mais
parcimoniosos e portanto melhores (White & Bennetts, 1996).

No presente estudo, foram estimados modelos para a presenga de especies em
capitulos, ramos e plantas, em relagdo a presenga de outras espécies e de algumas
variaveis ambientais (temperatura média mensal e pluviosidade total mensal). Foram
estimados seis modelos para todas as espécies, em capitulos (ver siglas na tabela 3).
Modelo a. espécie = constante + [outras espécies(presengal/auséncia), uma a uma] + Per
Modelo b. espécie = constante + [outras espécies(presenca/auséncia), uma a uma] + temp

+ pluv
Modelo ¢. espécie = constante + [outras espécies(presenga/auséncia), uma a uma] + templ

+ pluvi
Modelos d-f . Modelos a-c com as variaveis presenga/auséncia substituidas pela média de

individuos no ramo.

Em ramos os modelos d-f foram estimados em relacdo a média das espécies em

plantas.
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A substituicdo de periodo de coleta por temperatura e pluviosidade foi feita como
tentativa de verificar se sao os componentes climaticos de cada periodo que determinam a
variagdo de ocorréncia. Quando o modelo ndo melhorou em relagdo ao modelo com
periodo apenas, isto significa que em vez (ou além) dos fatores climaticos, existem outros
fatores ndo detectados embutidos em periodo.

A inclusao de analises com temperatura e pluviosidade do més anterior ac més de
coleta foi incluida como alternativa para detectar quais fatores climaticos melhor
explicariam a presenca de espécies em capitulos: o clima do més de coleta ou o clima na
época de oviposicao pela féemea.

Nos modelos estimados, foram indicadas variaveis significativas também com p <
0,010. Este @ um procedimento comum em regressdes logisticas, e este valor de
probabilidade € mantido em regressdes “passo-a-passo” (stepwise) para incluir novas
variaveis em um modelo (Hosmer & Lemeshow, 1989; Steinberg & Cola, 1991).

Em capitulos foram feitas as mesmas analises com maior potencial bioldgico,
considerando para as trés especies mais freqientes (Trupanea, Melanagromyza e
Asphondylia) apenas o0s capitulos pertencentes a ramos onde pelo menos uma das
espécies ocorreu {chamados ‘ramos ocupados”). Estas andlises foram efetuadas pois a
inclusdo de unidades (ramos ou plantas com nenhum fitdéfago) em uma analise de
associacdo inflaciona as “duplas auséncias” podendo afetar os resultados, assim como 0 ja
comentado nas andlises de qui-quadrado. Nestas andlises, o conjunto de dados diminuiu
de 3329 entradas para 1895.

Os varios modelos foram comparados entre si através do teste G. Quando os varios
modelos estimados néo diferiram significativamente entre si, foi escolhido sempre o0 modelo
com o menor AIC. Analises foram feitas através do pacote LOGIT (Steinberg & Colla,1991),

um mddulo suplementar ao programa SYSTAT (Wikkinson, 1990).
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TABELA 3. Cédigos das varidveis utilizadas nos modelos estimados por regresséo

logistica. Variaveis relativas a espécies e Pcap seguidas pela letra m significam a

média em ramos ou plantas, se os modelos se referem respectivamente a capitulos

ou ramos.
Codigo da Atribuida a
Variavel
Trup Trupanea {Diptera: Tephritidae)
Mel Melanagromyza (Diptera: Agromyzidae)
Pter Adaina bipunctata {Lepidoptera: Pterophoridae)
Tort Phalonidia unguifera {L.epidoptera: Tortricidae)
Asp Asphondylia (Diptera: Cecidomyiidae)
Lest Lestodiplosis (Diptera: Cecidomyiidae)
Xant Xanthaciura chrysura {Diptera: Tephritidae)
Pcap Peso do capitulo (mg)
Per Periodo de coleta (variavel dummy, com valores de 2 que significa periodo
2 emrelacé@o a 1; a b que significa periodo 5 em relagéo a 1).
Temp Temperatura média no més de coleta (°C)
Pluv Precipitacdo pluviométrica no més de coleta (mm)
Templ Temperatura no més anterior ao més de coleta

Pluvi

Pliuviosidade no més anterior ao més de coleta
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RESULTADOS

1. DISPONIBILIDADE DE RECURSOS

Devido ao fato de as plantas terem sido escolhidas para coleta na populagao,
houve pouca variagdo no numero de capitulos maduros entre coletas e estas néo
permitiram estimar a variagéo de fases de floracdo na populacdo como um todo (tabela 4).
Entretanto, como as plantas com ramos florais coletados eram escolhidas somente pela
presenc¢a de capitulos maduros, a proporcao de capitulos imaturos (classes fechado e preé-
antese) e capitulos dispersando sementes (dispersdo) variou bastante entre as coletas. A
partir de novembro de 1995 (estagéo chuvosa) até maiofjuiho de 1996 (estacio seca) de
1996, a proporgao de capitulos imaturos decresceu, ao passo que a propor¢ao de capitulos
dispersando sementes aumentou (figura 15).

Foi detectada uma variagio no peso dos capitulos durante o periodo de estudo. Em
1995 a média de peso dos capitulos foi maior que nas coletas de 1996 (F = 113,66; gl = 4/
3324; p < 0,001; n = 3329; figura 16a). J& a produgo de capitulos maduros por planta nos
periodos de estudo ndo mostraram diferenga entre os periodos de coleta nos dois anos de

estudo (F = 4,547, gl = 4/ 290; p < 0,001; n = 295; figura 16b).
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TABELA 4. Nomero de plantas, capitulos (todas as fases) por planta (x * d.p.), capitulos
maduros por planta (x *+ d.p.), capitulos maduros por coleta, capitulos maduros
danificados por coleta, e percentagem de capitulos maduros danificados por coleta,

para T. adenantha.

PERIODO COLETA PLANTAS CAPITULOS POR CAPITULOS  CAPITULOS CAPITULOS PROPORCAC

PLANTA MADUROS POR MADUROS MADUROS CAPITULOS
PLANTA TOTAL COM DANO COM DANO
TOTAL

1 08/07 20 17,2 +9,7 87+66 168 103 613 %
1 04/08 15 26,5+ 15,7 13,1+7.2 181 85 52,5 %
1 15/08 33 36,3+279 14,4 +97 457 253 55,4 %
1 24/08 4 21,7+1786 10,7+ 5.2 42 25 59.5%
2 0911 20 204 +123 98+63 197 115 58,4 %
2 2111 20 19,2+ 11,5 81+42 161 94 58,4 %
2 21/12 17 270+178 1324829 222 95 42,8 %
3 16/01 24 288+11.0 11,5+ 5,4 269 143 532%
3 30/01 20 19,3+9,2 70+54 141 70 498 %
3 29/02 20 42,1+ 331 16,15+ 10,1 319 106 33,2 %
4 11/03 20 36,9+153 13,7167 270 100 37.0%
4 08/04 21 489+330 163189 349 123 352%
4 30/04 20 326+16,5 119+6.4 236 97 41,1 %
5 30/05 20 247+ 180 82+50 160 60 375 %
5 10/07 21 249+19,0 8,0+6,6 157 56 331 %
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FIGURA 15. Distribuig3o de capitulos nos diferentes estagios de desenvolvimento, nos

varios periodos de coleta e de acordo com a situagéo do capitulo. a) Plantas em

moitas e b) Plantas isoladas.
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FIGURA 16. Média + desvio padrdo: a) do peso de capitulos maduros nos 5 periodos de
coletas. (F = 113, 664; gl = 4/ 3324, p < 0,001, n = 3329)
b) do nimero de capitulos maduros produzidos por planta nos 5 periodos de
coletas. (F = 4,547; gl = 4/ 290; p< 0,001; n = 295)
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2. OBSERVAGOES SOBRE A HISTORIA NATURAL DOS ENDOFAGOS DE

T. ADENANTHA

As espécies enddfagas de T. adenantha se alimentam apenas de flores do capitulo,
ndo havendo utilizacdo do receptaculo. -A excecao sdo as espécies de Lepidoptera, que
sdo capazes de se alimentar de receptaculos, bracteas e até de aquénios maduros quando
nos uitimos estadios, e na falta de outros capitulos. Capitulos extensamente consumidos
por endofagos ndo foram observados no campo durante as coletas, sugerindo que tal

comportamento seja raro.

2.1. Trupanea

Larvas de Trupanea consomem em média 10,28 + 2,24 (x + dp) {n = 43) agquénios
durante sua fase larval, contados em capitulos com apenas um pupario. Somente séo
utitizados aquénios imaturos como alimento. Tedos os puparios de Trupanea foram
encontrados no interior de uma “palicada” construida no centro do capitulo com cascas de
aquénios comidos colados com seiva endurecida e fezes (figura 9), como ja descrito para
T. californica (Goeden, 1991). Foram encontrados até quatro puparios de Trupanea por
capitulo em T. adenantha. Neste caso, a “palicada” € comum aos quatro puparios.

A distribuicdo de puparios de Trupanea mostrou-se agregada em todos os niveis
estudados (capitulo, ramo, planta e moita), com média de 1,3 puparios por capitulo onde
ocorreu (tabela 5). O grau de agregaci&o aumentou levemente entre capitulos, ramos e
plantas, apresentando um aumento muito consideravel em moitas (figura 17a). Este padr&o
sugere que para Trupanea a localizacdo e/ou escolha das moitas seja critica.

Dos 763 puparios de Trupanea detectados na dissec¢do dos capitulos, 334
apresentaram parasitismo (43,77%), que aumentou de acordo com a quantidade de pupas
no capitulo {r, = 0,660; p< 0,001; n = 3329; tabela 5). Dos 136 capitulos coletados com

mais de um pupario, 49 continham apenas um parasitado (36,02%). Nem sempre todos os

nitndarine Ao Trirmmanaz am nim canitiln anrecantavam naracitiamn
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Tentativas de manutenco de adultos de Trupanea no laboratorio chegaram a um
tempo de sobrevida de no méaximo 3 dias. Durante todo o periodo de campo, apenas foi
avistada uma fémea de Trupanea em T. adenantha. Esta encontrava-se pousada, imovel
sob uma folha e ficou nesta posigdo por mais de 40 minutos. Esta observacao foi feita
aproximadamente as 12:00 horas, e tal comportamento é conhecido para tefritideos nas
horas mais quentes do dia (Malavasi et al., 1983).

Trupanea foi a espécie mais abundante entre julho e agosto e novembro e
dezembro de 1995 (periodos 1 € 2 de coleta). Sua densidade (individuos por 100
capitulos), entretanto, apresentou queda continua em todos os periodos de coleta (figura
18a). Trupanea foi entdo a espécie mais abundante justamente nos dois periodos do ano
em que os capitulos se mostraram maiores (figura 16), além de o periodo julho-agosto ter

apresentado um inverno fraco, com temperaturas (ver figura 4).
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FIGURA 17. Valores dos indices de dispers@o (l) para as seis espécies endodfagas de
capitulos de T. adenantha em diferentes estruturas da planta hospedeira. a)
Trupanea; b) Melanagromyza; ¢) Asphondylia; d) Xanthaciura chrysura; e) Adaina
bipunctata; f) Phalonidia unguifera. Valores de | = 1 indicam distribuicdo aleatdria.
Valores acima de 1 indicam distribuicdo agregada e abaixo de 1 distribuigéo
uniforme. A linha que representa a dispersdo em moitas & tracejada devido ao
pequeno numero de moitas utilizadas na analise (n = 5). Pontos com (*) indicam

distribuico aleatdria na estrutura em questao.
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FIGURA 18. Numero de individuos de cada espécie por 100 capitulos, e distribuigdo nos

cinco periodos de estudo. Notar diferentes escalas das ordenadas em cada grafico.



TABELA 5. Fregléncia de capitulos contendo insetos enddfagos, em 3329 capitulos
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periencentes a 295 plantas. Valores para parasitismo sdo independentes dos

valores individuais. Alguns capitulos com um pupario parasitado podem conter mais

de um pupario.

Grupo Espécie Individuos por capitulo
1 2 3 4 5 6 9 TOTAL
Dip.: Tephritidae Trupanea sp. 450 103 25 8 O O 0 586
Trupanea parasitada 224 34 10 3 0 0O o 271
Dip.: Tephritidae Xanthaciura chrysura 14 2 0O 0 0 0O 0 16
Xanthaciura biocellata 1 0 0 0 0 O 0 1
Xanthaciura parasitada 4 0 0 0O 0 0 0 4
Dip.: Agromyzidae Melanagromyza sp. 261 15 1 0 0 ¢ 0 277
Melanagromyza parasitada 155 8 0 0 0 © 0 163
Dip.: Cecidomyiidae Asphondylia sp. 34 18 22 11 6 1 1 94
Lep.: Pterophoridae Adaina bipunctata 9 0 o 0 0 0 0 9
Lep.: Tortricidae Phalonidia unguifera 30 0 0 o0 0 O 0] 30




2.2. Melanagromyza

Cada imaturo de Melanagromyza consumiu em meédia 11,73 + 266 (n = 15)
aquénios durante o seu desenvolvimento, consumindo portanto mais aquénios que
Trupanea (t = 2,063; 56 gl; p=0,044).

Podem ser encontrados até irés puparios de Melanagromyza dentro de um capitulo
(tabela 5), embora a média seja de 1,1 pupario em capitulos onde ocorreram. Seus
puparios, diferentemente dos de Trupanea apresentaram distribuicdo aleatdria em
capitulos, e agregacac em ramos, plantas e moitas (figura 17b).

As larvas de Melanagromyza se alimentam, assim como Trupanea, de aquénios
imaturos, centrais. Apresentam, no entanto, dois sitios distintos de pupagdo no capitulo.
Suas pupas podem ser encontradas no centro do capitulo (31% das ocorréncias de
puparios), entretanto, sem formarem a “palicada” caracteristica de Trupanea. Contudo, séo
mais comumente encontradas (68% das vezes), na periferia dos capitulos, entre a Gitima
fileira de aquénios e as bracteas, onde se fixam em apenas um aquénio (figura 12). Nesta
posicdo estdo altamente vulneraveis a perturbagdes, como choques ou simples movimento
do capitulo pelo vento, que podem facilmente ocasionar sua gueda (obs. pess.). Neste
estudo, nao foi encontrada razdo aparente para tal diferenciagdo comportamental. Ndo ha
relacdo entre o numero de larvas de Melanagromyza na periferia e presenca de Trupanea
no mesmo capituio (xz = 0,183, 1 gl,; p>0,05; n = 155; tabela 8). A presenca dos pupérios
de Melanagromyza na periferia dos capitulos também ndo interfere no parasitismo das
pupas (x° = 0,256; 1 gi.; p>0,05; n = 107; tabela 6).

Dos 294 puparios de Melanagromyza coletados nos capitulos, mais da metade
estavam parasitados (58,16 %) (tabela 5). O parasitismo, assim como encontrado para
Trupanea, tambem foi maior em capitulos com pupas agregadas (r; = 0,755, p < 0,001; n =
3329). Larvas de Melanagromyza também podem escapar de parasitismo em capitulos
com ao menos um pupario parasitado. Dos 16 capitulos com mais de um pupario de

Melanaaromvyza. 6 apresentavam apenas um parasitade (37.5%).
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TABELA 6. Tabelas de contingéncia 2X2 para presenca de Melanagromyza em capitulos

de acordo com a presenga de Trupanea (n=155), ou parasitismo das pupas (n =

107).
Localizaggdo Espécie / Situacao gl ¥° p
Melanagromyza Trupanea
Presente Ausente

Periferia 9 o8
Centro 5 43 1 0,16 0,69
Melanagromyza Parasitismo

Sim Néo
Periferia 58 : 16

Centro 24 Q 1 0.26 0,61

il
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Um individuo de Melanagromyza foi avistado uma vez no campo, por volta de 10:00
horas da manhd, sobre um botdo fechado ainda muito no inicio de desenvolvimento. O
botdo foi circundado pelo individuo mais de uma vez antes de se retirar. O botéo foi entéo
coletado e dissecado, ndo havendo sinal de ovos. Caso esta observago :ter sido de uma
fémea procurando sitios de oviposicao, Melanagromyza provavelmente sera o primeiro
grupo a ocupar Os capitulos de T. adenantha, dado o estagioc muito inicial de
desenvolvimento do capituio.

Melanagromyza foi a segunda espécie mais abundante de julho a dezembro de

1995 passando a ser a mais abundante em janeiro e fevereiro de 1996 (figura 18b).

2.3. Asphondylia

Cada larva de Asphondylia se alimenta de apenas uma flor, onde provoca
crescimento anormal do tubo floral, caracterizando a galha. Tal crescimento impede ©
desenvolvimento normal do aquénio, provavelmente inviabilizando o fruto (figura 13).
Asphondylia chega a infestar até nove flores em um capitulo (tabela 5), com média de 2,5
gathas por capitulo. Sua distribuicdo se mostrou agregada em todos os niveis estruturais
analisados, especialmente em moitas, com o grafico de dispersdo muito semelhante ao de
Trupanea (figura 17c¢).

Asphondylia praticamente apenas ocorreu a partir de janeiro de 1996, no verdo. Foi
a espécie mais freqlente em marco e abril de 1998, apresentando pico de ocorréncia no
outono {figura 18c).

A dissecc¢io dos capitulos ndo permitiu identificar parasitismo nestas galhas.

A outra espécie de Cecidomyiidae obtida dos capitulos nao produz dano aparente,
sendo identificada como Lestodiplosis sp., uma espécie predadora. Esta espécie s

ocorreu praticamente no Ultimo periodo de coletas.



2.4. Xanthaciura

Apenas um individuo de X. biocellata foi obtido dos capitulos coletados (tabela 5},
indicando que tal ocorréncia é muito rara na area de estudo, e provavelmente possui
outro(s) hospedeiros na area.

O comportamento de alimentagdo e pupagéo dos imaturos de Xanthaciura chrysura
é muito semelhante ao de Trupanea, mas nao constréi a “palicada” em torno da pupa.
Devide ao pequeno numero de individuos obtidos de X. chrysura, nao foi possivel
comparar 0 nimero de aquénios danificados por esta espécie (9 e 10 aquénios, n = 2) com
Melanagromyza ou Trupanea.

Foram encontrados até dois puparios desta espécie em capitulos (tabela 5), com
média 1,1 pupario por capitulo atacado. Entretanto a distribuic@o de X. chrysura se mostrou
muito distinta das outras espécies, apresentando fraca agregago em capitulos e ramos e
distribuicdio aleatoria em plantas e moitas (figura 17d). Este resultado sugere ser X
chrysura a espécie com maior mobilidade, nao apresentando distribuicdo agregada nas
moitas coletadas, como as outras espécies estudadas.

Dos 18 pupérios de Xanthaciura chrysura obtidos nas coletas (ver métodos para
explicagdo da atribuicdo dos puparios neste género), apenas 4 estavam parasitados
(22,22%) (tabela 5). O baixo parasitismo encontrado para esta espécie esta provavelmente
vinculado a baixa ocorréncia desta nas coletas.

X. chrysura praticamente sé ocorreu entre novembro de 1995 e fevereiro de 1996,
em pleno verao (figura 18d). Esta & uma espécie generalista (Projeto Biodiversidade de
Fitéfagos de Compostas, dados nao publicados), e seu pico de ocorréncia em
Trichogoniopsis estad provavelmente condicionado pela floragdo de outras espécies de

Eupatoriae na Serra do Japi.



2.5, Lepidoptera enddéfagos

As duas espécies de Lepidoptera consomem preferencialmente flores imaturas de
mais de um capitulo, podendo também utilizar aguénios maduros, quando nos ultimos
estadios e quando ha falta de flores novas. Suas larvas percorrem varios capitulos num
mesmo ramo floral. Suas pupas sd0 encontradas no centro do capitulo, entre os tubos
fiorais, sempre uma pupa por capitulo (tabela 5). O casulo de Phalonidia unguifera
(Tortricidae) ultrapassa a fileira de flores, “emergindo” e tornando-se bem visivel apés a
emergéncia do adulto, sendo desta forma faciimente detectavel a olho nu. O casulo de
Adaina bipunctata (Pterophoridae) continua entre as flores apds a emergéncia do adulto,
somente sendo detectado com a dissecgio do capitulo.

Embora a biologia das duas espécies seja muito semelhante, suas distribuicdes n&o
o foram. Adaina bipunctata apresentou distribuicdo aleatdria em capitulos, mas mostrou-se
agregada em ramos, plantas e moitas (figura 17e). Ja P. unguifera apresentou distribuicdo
aleatéria em capitulos, ramos e plantas, mostrando-se agregada somente em moitas (figura
171). |

A ocorréncia das duas espécies também se mostrou levemente diferenciada.
Phalonidia unguifera ocorreu em todos os periodos de coleta, entretanto em densidades
muito baixas, apresentando um piccﬁ entre margo e abril (figura 1.8f). Adaina bipunctata
somente ocorreu entre janeiro e ab'ril,rcom pico de ocorréncia entre marge € abril, e mesmo

assim em densidades ainda muito baixas (figura 18e).



3. PLANTAS EM MOITAS EISOLADAS
3.1 Plantas em moitas

O tamanho da moita se mostrou um bom previsor da rigueza de espécies de
endéfagos encontradas em capitulos de 7. adenantha. A maior moita coletada teve area de
150 m?, comportando sete espécies, a0 passo que plantas isoladas (moita com 0,25 mz)
apresentaram uma media de 1,27 espécies associadas (figura 19). Este resultado,
associado aos diagramas de dispersdo, sugere que para a maioria das espécies a moita
seja um forte fator, influenciando o estabelecimento, tamanho efou persisténcia o das
populacges ocorrentes.

Metade das espécies ndo colonizaram todas as moitas (tabela 7 e figura 20). O
tamanho de moitas se mostrou critico para algumas espécies. Somente Trupanea,
Melanagromyza e X. chrysura ocorreram em todas as moitas. Asphondylia somente ndo
ocorreu na moita menor, estando presente em moitas com mais de 20 m®. As duas
espécies de lepidopteros apenas ocorreram em moitas com mais de 100 m?.

A presenca de Asphondylia e P. unguifera em plantas isocladas pode indicar a
ocorréncia ocasional destas espécies devido a migragdo, provavelmente néo serdo

capazes de permanecer nestes individuos.
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FIGURA 19.Grafico de regressiio entre a area ocupada por uma moita ou planta isolada e

sua riqueza em espécies.
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FIGURA 20. Proporcdo de estruturas, nos diferentes niveis hierarquicos estudados,

infestadas pelas varias espécies que emergem de capitulos de T. adenantha.
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TABELA 7. Numero de plantas, capitulos total (incluindo todas as fases), capitulos
maduros, insetos emergentes por moita € soma em plantas isoladas. Valores em

italico representam a propor¢do de individuos ou dano por 100 capitulos.

Moita Tamanho Plantas Capitulo CapMad Trup Mel Pter Tort Asp Xchry Xbio Dano

(m’)

i 150 73 2214 853 315 73 8 15 151 3 1 513
37,7 86 0¢ 18 177 03 01 60,1

2 20 46 1223 501 81 32 1] 0 ) 2 0 185
16,2 64 1,0 0,4 39,9

3 10 25 668 271 40 Kis] 0 4] 0 2 0 118
148 13,3 07 43,5

4 60 53 1503 568 128 44 0 o 38 4 0 238
2256 1.7 67 0,7 421

5 100 48 1409 535 93 39 1 7 18 5 0 221
174 7.3 02 13 34 0.9 41,3

Ispladas 38 1302 484 56 58 0 8 21 2 0 193
11,6 11,6 1.6 4.3 0.4 399

Total 285 8604 3329 763 204 9 30 233 18 1 1537
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3.2. Plantas em moitas X isoladas

Plantas isoladas se mostraram mais altas que plantas em moitas, com uma
tendéncia a apresentar um maior numero de ramos florais, e maior ntmero total de
capitulos (todos os estagios) na planta (tabela 8). Embora plantas agregadas e isoladas
ndo tenham mostrado diferencas quanto ao ndmero de capitulos maduros, plantas em
moitas apresentaram capitulos maiores que os coletados de plantas isoladas (tabela 8).

Somando-se todos os periodos de coletas, observa-se que plantas isoladas
apresentaram maior propor¢do de capitulos no ultimo estagio de desenvolvimento
(dispersao) (x> = 7,68; 1gl; p < 0,001) e menor proporgdo de capitulos jovens (pré-antese)
(x> = 6,06; 1gl; p < 0,021) que plantas agregadas. Pequenas diferencas na proporgéo de
capitulos nas varias fases foram encontradas também nos periodos de coletas individuais,
como mostra a figura 15. Estes resultados sugerem que capitulos em moitas tém tempo de

desenvolvimento mais lento que capitulos de plantas isoladas.



TABELA 8. Média e desvio padrdo de caracteristicas de plantas presentes em moitas

(agregadas) e isoladas
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Atributo Origem da Planta
Moita isolada
Altura {m) 94,33+ 2312 111,00 + 2597
t=3,678; 43,1 gl; p= 0,000 n=219 n=35
Namero de ramos florais 5,00+ 3,94 6,97 + 6,04
t = 1,954; 41,8gl.; p = 0,057 n = 257 n=38
Numero de capitulos 28,41+ 20,85 34,26 + 23,28
t=1,590; 293 gl; p= 0,057 n =257 n=38
No capitulos maduros 11,34 +7,59 13,03 + 8,36
t=1,263: 293 gl; p= 0,208 n =257 n=238
Peso de capitulos maduros 41,42 + 16,79 30,00 + 15,47
{mg) n=2845 n=>584

t= 3,031, 691,4 gl; p=0,003
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Plantas em moitas e isoladas ndo mostraram diferen¢a na probabilidade de ataque
por endéfagos, testando-se uma planta por moita (x° = 0,410; 1gl; p= 0,522; n = 43; tabelé
9). Capitulos de plantas em moitas e isoladas também néo apresentaram diferenciacido de
ataque, se consideradas uma planta por moita (x2 = 1,304; 1gl; p = 0,253; n = 534; tabela
10).

Plantas isoladas foram encontradas por enddfagos nas mesmas proporgdes que
plantas agregadas, embora os capitulos de plantas isoladas tenham sido menos atacados
por endoéfagos, quando consideradas todas as plantas coletadas (figura 21).

Trupanea fol a espécie com maior diferenciacdo de ataque entre 0s dois grupos de
plantas (figura 21). Embora suas freqii&ncias ndo tenham mostrado diferenciacdo nas
analises de qui-quadrado, com uma planta por moita, (y° = 1,529; 1gl; p = 0,216; n=43;
tabela 9), um maior niimero de individuos por 100 capitulos foi encontrado (24,0 + 55,5) em
relacdo a plantas isoladas (11,6 + 39,0) (t = 2,05; gl = 532; p < 0,05). Também n&o houve
diferenciagdo no numero de capitulos atacados em plantas isoladas e agregadas (x° =

2,654: 1gl: p = 0,103, n = 534; tabela 10).

Melanagromyza atacou plantas isoladas e agrupadas nas mesmas proporgdes (x°

0,025; 1 gl; p=0,874; n=43, tabela 9), assim como capitulos nestas (x°=0,080; gk p
0,637; n = 534; tabela 10). Também apresentou densidades semelhantes {ind. / 100 caps.)
entre plantas isbladas (11,2 + 38,5) e em moitas (12,0 + 35,7) (t = 0,08; gl = 532; p = 0,94).
No conjunto total de dados, por outro lado, Melanagromyza atacou mais capitulos em
plantas isoladas (figura 21).

As outras espécies juntas ocuparam a mesma proporgdo de capitulos nos dois

grupos de hospedeiras (tabelas 11 e 12 e figura 21).
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TABELA 9. Tabelas de contingéncia 2X2 para presenga de Trupanea, Melanagromyza e

dano em geral em plantas isoladas (n = 38) e em moitas (n =5).

Espécie/ Situagao Agregacio gl 1 p=
Moita Isolada

Trupanea

Presente 4 15

Ausente 1 23 1 1,528 0,216

Melanagromyza

Presente 2 20

Ausente 3 18 1 0,025 0,874

Dano

Presente 5 29

Ausente 0 9 1 0,410 0,522

Tabela 10. Tabelas de contingéncia 2X2 para preseng¢a de Trupanea, Melanagromyza e

dano em geral em capitulos de plantas isoladas (n = 484) e em moitas {n =50).

Espécie/ Situagéo Agregacao gl xz b
Moita Isclada

Trupanea

Presente g 46

Ausente 41 438 1 2654 0,103

Melanagromyza

Presente _ 5 51

Ausente 45 433 1 0,080 0,637

Dano

Presente 18 132

‘Ausente 3z 352 1 1,304 0,253
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TABELA 11. Freqiéncia de capitulos contendo insetos endéfagos, em 257 plantas

pertencentes a 5 moitas.

individuos por planta

1 2 3 4 5 6 7 8 ¢ 10 >10 TOTAL
Trupanea sp. 45 32 24 12 11 5 4 4 3 2 19 161
Xanthaciura chrysura 12 2 0 0 0 c o0 0o 0 O 0 14
Melanagromyza sp. 52 22 19 6 8 1 1 1 0 0 0 110
Adaina bipunctata 2 2 1 0 0 0 ¢ 0o 0 0 0 5
Phalonidia unguifera 11 4 1 0 ¢ 0 0 0 0o O 0 16
Asphondyilia sp. 10 3 9 4 1 2 2 0 3 3 4 41

TABELA 12. FreqlUéncia de capitulos contendo insetos enddéfagos, em 38 plantas isoladas.

Individuos por planta

1 2 3 4 5 6 7 8 8 10 >10 TOTAL
Trupanea sp. 6 1 2 2 11 1 0 0 1 15
Xanthaciura chrysura 2 0 0 0 0O 0 0 0 0 © 0 2
Melanagromyza sp. 9 2 5 2 0 0 1 66 0 O 1 20
Phalonidia unguifera 4 2 0 ¢ 0 0O 0 O 0 O 0
Asphondylia sp. 2 4] 1 6 2 1 0 ©0 0 O 0
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FIGURA 21. Proporgéo de capitulos de 7. adenantha com e sem herbivoria coletados de

plantas isoladas (n = 38) @ em moitas (n = 257).
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4. OCORRENCIA DE ENDOFAGOS

Dos 3329 capitulos analisados, 1535 (46,1%) apresentaram algum tipo de dano. A
proporgdo de capitulos danificados variou entre 33,1% em julho de 1995 ¢ 61,3% em julho
de 1996 (tabela 4). A variagdo de intensidade de dano ndo acompanhou mudangas na
floragdo (setembro-outubro) e escassez progressiva dos capitulos.

Embora a diferenca de peso dos capitulos com dano (x = 40,45mg + 16,99, x + dp.;
n = 1537) e sem dano (x = 41,63mg + 16,28; n = 1792) tenha sido significativa (t = 2,058
gl = 3327, p < 0,05; figura 22), as médias s&o muito proximas. As diferencas no tamanho
dos capitulos ocupados, para cada espécie serd discutido mais a frente.

Eoram encontradas até quatro puparios de Trupanea sp. e trés de Melanagromyza
sp., assim como até nove galhas de Asphondylia por capitulo, mostrando que estas co-
ocorréncias intraespecificas e interespecificas s@o possiveis, mas pouco freqlentes
(tabelas 5 e 13). Na maior parte das vezes, é encontrado apenas um individuo por capitulo.
A co-ocorréncia intraespecifica ocorre mais freqUentemente em Trupanea e em
Asphondylia , devido a sua maior abundancia e distribuigao agregada.

Ja a co-ocorréncia em ramos (tabela 14) e plantas {(tabelas 15 e 16) se mostrou

bem mais freqliente, sugerindo a presenca de diferentes processos atuando nestes niveis.

Andlises de ocorréncia e co-ocorréncia em espécies individuais foram feitas
principalmente através de regressdes logisticas. As tabelas de resultados das regressdes
apenas apresentam os modelos melhor ajustados segundo os métodos de G, p° e AIC,
como descrito nos procedimentos. Demais modelos para comparac¢do encontram-se no

apéndice.
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FIGURA 22. Média e desvio padrdo do peso (mg) de capitulos intactos e com dano.
Embora os valores sejam semelhantes, as diferengas se mostraram significativas (t

= 2 043: gl = 3327; p = 0,04).
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TABELA 13. NUimero de capitulos de T. adenantha com co-ocorréncias intra (diagonal) e

interespecificas.

Trupanea X chrysura Melanagromyza A. bipuncfata P. unguifera Asphondylia

Trupanea 138
X. chrysura 1 2
Melanagromyza 24 1 16
A. bipunctata 0 0
P. unguifera 2 0 0
Asphondylia sp. 13 0 4 80

TABELA 14. Frequéncia de co-ocorréncias em 1110 ramos de 295 plantas. Valores na

diagonal indicam co-ocorréncias intraespecificas.

Trupanea X chrysura Melanagromyza A. bipunctata P. unguifera Asphondylia

Trupanea 166
X. chrysura 5] 2
Melanagromyza 70 3 62
A. bipunctata 1 0 1
P. unguifera 8 0
Asphondylia 20 0 48
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TABELA 15. Freqiéncia de co-ocorréncias em 257 plantas em moitas. Diagonal indica co-

ocorréncia intraespecifica. Valores em italico representam a proporgdo de plantas

em cada céluia.

Trupanea X. chrysura Melanagromyza A. bipunctata P. unguifera Asphondylia

Trupanea 116
45.1%
X. chrysura 9
35%
Meianagromyza 77
30,0%
A. bipunctata 4
1,6%
P. unguifera 8
3,1%
Asphondylia 24
9,3%

0,8%

3,5%

0,4%

0,4%

58
22,6%

3 3
1,2% 1,.2%
7 1
2,7% 0,4%
16 2
6,2% 0,8%

5
1,9%

7 3
2.7% 12,1%

TABELA 16. Freqligéncia de co-ocorréncias em 38 plantas isoladas. Diagonal indica co-

ocorréncias intraespecificas. Valores em italico representam a proporgéo de plantas

em cada celula.

Trupanea. X chrysura Melanagromyza P. unguifera Asphondylia

Trupanea 9
23,7%
X. chrysura 1 0
2,6%
Melanagromyza 8 1 11
3,1% 26% 28.9%
P. unguifera 3 0 3 2
7.9% 7.9% 5,3%
Asphondylia 4 0 2 2 4
10,5% 5,3% 53% 10,5%
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4.1. Trupanea

Foram encontradas até quatro puparios de Trupanea em capitulos de T. adenantha.
A ocorréncia desta espécie mostrou-se relacionada a capitulos maiores, em plantas em
moitas (F = 14,039; gl = 4 / 2840; p < 0,001; n = 2845; figura 23a). e apresentou uma
tendéncia em plantas isoladas (F=2,411, gl =3 1 480; p < 0,07; n = 484, figura 23b).

Trupanea e Melanagromyza (a segunda espécie mais abundante) apresentaram
associacéo negativa em capitulos, quando considerados todos os capitulos coletados (* =
15.979; 1gl; p < 0,001; tabela 17) e também quando considerados capitulos em ramos
onde as duas espécies estavam presentes ();2 = 18,089; 1gl; p < 0,001; tabela 18).

Analises de qui-quadrado ndo demonstraram a manutengéo da associacdo negativa
entre Trupanea e Melanagromyza em ramos, em sua totalidade (Xz =0,722; 1gl; p = 0,395;
tabela 17), ou em ramos de plantas onde as duas espécies co-ocofreram (x*=1,201; g, p
= 0,273; tabela 18). Por outro lado, Trupanea apresentou uma tendéncia a utilizar as
mesmas plantas que Melanagromyza (xz = 2 753; 1gl; p = 0,097; tabela 17} (ver tabelas 12
a 16, para a freqléncias de capitulos, ramos e plantas com co-ocorréncias intra e
interespecificas).

Modelos de regresséo logistica para a presenga de Trupanea em capitulos (tabela
19) foram melhor ajustados no subconjunto de “ramos ocupados” (onde pelo menos uma
das trés espécies mais frequentes: Trupanea, Asphondylia e Melanagromyza ocorreram,
ver procedimenfos). A presenga de Trupanea em capitulos mostrou associacdo positiva
com peso do capitulo, e peso médio dos capitulos no mesmo ramo. Também mostrou
associacdo negativa com a presenga de Asphondyfia (a terceira espécie em abundéancia)
no mesmo capitulo, e pela abundancia média de Asphondylia no ramo (tabela 19 cap h e
o). Embora a presenca de Melanagromyza no mesmo capitulo mostre associagdo negativa
com a presenga de Trupanea, o numero médio de Melanagromyza no mesmo ramo nao

apresentou associagdo significativa (tabela 19 cap o). Individuos de Trupanea, Asphondylia
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e Melanagromyza co-ocorrem em capitulos com menor freqléncia que o esper.ado ao
acaso, enquanto a resposta a presenca destas espécies em ramos variou. Este resultado
pode ter sido devido ao fato de Asphondylia ter apresentado forte agregacdo em capitulcs
e ramos, enquanto Melanagromyza mostrou distribuicdo praticamente aleatdria nestas
duas estruturas.

Modelos ajustados por regressdes logisticas estimaram temperatura e pluviosidade
do més de coleta como 0s melhores parametros ambientais explicando a ocorréncia de
Trupanea em capitulos, ao invés de periodo de coleta (tabela 19 cap h e o). Assim, a
presenca de Trupanea em capitulos & associada negativamente a pluviosidade e
temperatura (embora esta dltima nao significativa). Ja sua presenga em ramos e plantas foi
melhor explicada pelo periodo de coleta (tabela 19 ramo e planta), indicando que a

distribuicdo desta espécie nao apresentou flutuagdes irregulares.

42. Melanagromyza

Melanagromyza sp. foi encontrada em capitulos menores (35,80 + 15,04 mg; n =
277) que os ccupados por Trupanea sp. (46,03 + 17,03; n = 586) (t = 8,219; gi=5453;,p <
0,001; figura 24), apresentando pouca sobreposicdo do tamanho (peso) do capitulo
utilizado entre as duas espécies (fig. 25).

Foram encontrados até trés pupéarios de Melanagromyza em capitulos. Esta espécie
tende a ocorrer € co-ocorrer em capitulos menores, tanto em moitas (F=7281,gi=2/
2842; p = 0,001; n = 2845; figura 23c¢), quanto em plantas isoladas (F = 5,658; gl = 3/ 480;
p = 0,001; n = 484, figura 23d). Este resultado sugere que Melanagromyza esteja, de
alguma forma, impedindo o desenvolvimento normal do capitulo, fazendo com que este

ndo atinja seu tamanho normal.
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TABELA 17. Tabelas de contingéncia 2X2 para presencga de Trupanea e Melanagromyza
em 3329 capitulos, 1110 ramos e 295 plantas. Células com a principal contribuicio

ao valor de xz: (t) Observado < Esperado. (<>) Observado > Esperado.

Espécie Espécie gl b p
Capitulos
Melanagromyza
Trupanea Ausente Presente
Presente 2480 253
Ausente 562 247 1 15,979 0,000
Ramos
Melanagromyza
Trupanea Ausente Presenie
Presente 627 136
Ausente 277 70 1 0,722 0,395
Plantas
Melanagromyza
Trupanea Ausente Presente
Presente 74 45
Ausente 91 85 <~ 1 2,753 0,097

TABELA 18. Tabelas de contingéncia 2X2 para presenca de Trupanea e Melanagromyza
em 313 capitulos de ramos onde as duas espécies co-ocorreram, e 386 ramos de

plantas onde as duas espécies co-ocorreram.

Espécie Espécie gl v p
Capitulos
Melanagromyza
Trupanea Ausente Presente
Presente 104 69
Ausente 116 24 1 18,089 0,000
Ramos
Melanagromyza
Trupanea Ausente Presente
Presente 138 68

Ausente 110 70 4 1,201 0,273
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Modelos ajustados para a presenca de Trupanea em ramos e plantas néo
mostraram influéncia significativa de nenhuma das outras espécies de endofagos (tabela
19 ramo e planta). Desta forma, fatores que influenciam a oviposicdo (e presen¢a no
capitulo) de Trupanea estdo diretamente relacionados a fatores relacionados ao capitulo,

n&o apresentando esta espécie interacdo com outras nos niveis de ramo ou planta.

Modelos de regressao logistica para a presenca de Melanagromyza em capitulos
(tabela 20cap p) foram melhor ajustados no subconjunto de “ramos ocupados” para as
abundéancias medias. O modelo de presenca de Me!anagromyza em capitulos para a
presenca/auséncia das outras espécies foi melhor estimado através do conjunto total dos
dados (ver tabela 20cap b e apéndice).

A presenca de Melanagromyza em capitulos foi negativamente correlacionada com
o peso do capitulo, e peso medio os capitulos no mesmo ramo; e tambem apresentou
associacdo negativa com a presenca de Trupanea no mesmo capitulo, ou com abundancia
média de Trupanea no mesmo ramo (tabela 20cap b e p), corroborando o ja encontrado
para Trupanea. Melanagromyza também apresentou associagdo negativa com a
abundancia média de Asphondylia no ramo (tabela 20cap p), embora a presenga de
Asphondylia no mesmo capitulo nao tenha mostrado relagéo significativa (tabela 20cap b).
Embora a equacéo de Melanagromyza em ramos tenha mostrado uma relacéo positiva
com alta abundancia média de A. bipunctata, o nimero de ocorréncias desta espécie foi
muito baixo.

Assim como mostrado como tendéncia pela analise de qui-quadrado para Trupanea
e Melanagromyza em plantas, a regressio logistica confirmou uma convergéncia de
utilizacdo de plantas enire estas duas espécies mais freqlentes. Assim, Trupanea e
Melanagromyza co-ocorrem mais freqlentemente que o esperado nas mesmas plantas,

enquanto apresentam associacao negativa em capitulos (tabela 20planta d).



A presenca de Melanagromyza em capitulos se mostrou melhor estimada em
modelos de regressdo logistica pelo periodo de coletas em modelos binarios (apenas
presencalauséncia de espécies) (tabela 20cap b), e por pluviosidade no més de coleta em
modelos com abundancia média das espécies (tabela 20cap p). A presenga em ramos foi
melhor explicada pelo periodo de coleta (tabela 20ramo b e f), enquanto a presenca em
plantas foi melhor explicada por maiores niveis pluviomeétricos (tabela 20planta d) . kstes
resultados sugerem uma forte interrelag@o entre clima (temperatura e pluviosidade) do més
de coleta e periodo de coleta, que estariam influenciando conjuntamente a presenca de

Melanagromyza em capitulos, ramos e plantas (tabela 20).

4.3.Asphondylia

Nos modelos logisticos, Asphondylia se mostrou associag&o positiva com o peso do
capitulo individual, assim como a média de peso dos capitulos no mesmo ramo e na
mesma planta (tabela 21cap f e n), embora a andlise de varidncia ndo tenha mostrado
diferenga de peso entre capitulos atacados e ndo atacados, tantc em moitas (F = 1,483, gl
= 8/ 2836; p = 0,154; n = 2845; figura 23e); quanto em plantas isoladas (F = 0,901; gl =5/
478; p = 0,480; n = 484, figura 23f).

Assim como para Trupanea e Melanagromyza, Asphondylia também respondeu
negativamente a presenca destas espécies no mesmo capitulo (tabela 21cap f) ou sua
abundancia média no ramo (tabela 21cap n). A presenca de Asphondylia no mesmo ramo
e mesma planta mostrou associagao positiva com a presenca de P. unguifera (tabela
21ramo b e planta), sugerindo que as duas espécies utilizem ramos e plantas semelhantes.
A relac@o positiva em ramos de plantas com alta abundancia média de Trupanea (tabela
21ramo f) indica que ambas as espécies possuem preferéncias semelhantes.

Em plantas, a presenca de Asphondylia se mostrou positivamente associada a

presenca de todas as outras espécies (embora apenas P. unguifera apresentado resultado
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significativo). A exclus&o das espécies na formula fez com que a equagao perdesse grande
parte de seu poder explicativo (p° passa de 0,265 para 0,198, ver apéndice).
Provaveimente estdo ocorrendo correlagBes entre todas as espécies, o que confunde 0s
efeitos de cada uma no modelo.

Modelos estimados através de regresséo logistica para a presencga de Asphondylia
em relagdo a variaveis ambientais foram melhor explicados pelo clima do més (ver
apéndice). O clima do més anterior provaveimente influencia a populac&o de adultos, que
s&0 os responsaveis pela populacdo observada quando da emergéncia dos capitulos. O
periodo de coleta, entretanto, se mostrou um melhor estimador em relagdo ao clima, na

estimativa da presenca de Asphondylia ermn capitulos, ramos e plantas (tabela 21).

4 4. Xanthaciura chrysura

Xanthaciura chrysura ndo mostrou relagdo com tamanho dos capitulos em plantas
em moitas (F = 0,364; gl = 2 / 2842; p = 0,695; n = 2845; figura 23g). Modelos logisticos
para X. chrysura (tabela 22cap b e f) relacionaram apenas periodo de coleta com a sua
presenga em capitulos. Ja a sua presenca em ramos mostrou influéncia de todas as outras
espécies em conjunto, embora nenhuma tenha apresentado relagdo significativa
individualmente (tabela 22ramo ¢ e g). |

Xanthaciura chrysura € uma espécie generalista, e provavelmente ndo escolhe os
sitios de oviposicao em T. adenantha, exclusivamente por suas caracteristicas, ja que esta
provavelmente ndo é sua hospedeira principal (Projeto Biodiversidade de Fitéfagos de
Compostas, dados n&o publicados) na Serra do Japi.
| Regressdes logisticas indicaram © periodo de coleta como melhor estimador da
presenga de X. chrysura em capitulos e plantas (tabela 22cap b e f, planta), enquanto a
presenga em ramos foi melhor explicada por temperatura e pluviosidade (embora nenhum

destes fatores tenha se mostrado significativo) (tabela 22ramo ¢ e g). Assim como o
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observado para Melanagromyza, tanto periodo de coleta como clima podem estar

interrelacionados afetando a presenca desta espécie.

4.5. L.epidoptera

Ndo foram detectadas nas regressdes logisticas relagbes destes grupos com
nenhuma das outras especies (tabelas 23 e 24). Phalonidia unguifera utilizou mesmos
ramos e plantas que Asphondylia em maior freqliéncia que o esperado ao acaso. Como ja
indicado, este associagdo provaveimente demonstra preferéncias semelhantes de
oviposicdo pelas fémeas (tabela 24ramo b e planta b). A presenga de P. unguifera em
ramos foi melhor ajustada (ainda assim com um coeficiente muito baixo) pela média de
todas as outras especies na planta, embora nenhuma tenha se mostrado significativa
(tabela 24ramo g). Como sugerido para X chrysura, isto pode significar a falta de
discriminagdo de ramos com presenga de outras espécies fitdfagas pelas fémeas ao
ovipor.

Adaina bipunctata apresentou ocorréncia muito baixa durante as coletas. Assim
como P. unguifera, ndo mostrou associag@o com nenhuma outra espécie de enddfago no
mesmo capitulo (tabela 23cap d e h). Por outro lado, ocorreu preferencialmente em ramos
com alta abundancia media de Asphondylia (tabela 23ramo f). Sua presenga em ramos e
plantas foi influenciada pela presenga de todas as outras espécies, e como ja comentado,
provavelmente por nenhuma. Diferentemente de P. unguifera, A. bipunctata ocorreu em
capitulos maiores (tabela 23cap d, ramo ¢ e f). A presenca de A. bipunctata em plantas foi
o melhor modelo ajustado (dentre todos os calculados para todas as espécies),
apresentando valor de p2 de 0,664, ao passo que nenhuma espécie individual apresentou
resultado significativo. Novamente, correlagdes entre espécies podem estar confundindo os
efeitos de cada uma.

Modelos de regressa@o logistica para F. unguifera foram melhor ajustados para

narindo de coleta em canitidos (iahala P4can by embora em ramons n: narametros ae
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melhor estimaram a variacdo foram temperatura e pluviosidade (n&o significativos) (tabela
24ramo g).

A presenca de A. bipunctata em capitulos, segundo modelos de regressaoc logistica
foi melhor ajustada a temperaturas mais aitas e menores niveis pluviométricos (tabela
24cap d e h). Em ramos e plantas © mesmo padrdo se repetiu, embora as varidveis

climaticas deixaram de ser significativas (tabela23 ramo ¢ e planta ¢).
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MOITA ISOLADA
a) Trupanea b) Trupanea
(F=14,039; gl = 4 /2840, p < 0,001; n = 2845) (F=2,411; gl = 3/480; p = 0,07; n = 484)

) it

c) Melanagromyza d)} Melanagromyza
(F=7281,¢gl= 2712842, p=0,001, n=2845) (F=7,281;gl=2/2842;p=0,001; n = 2845)
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(F=1,493; gl = 8/2836; p =0,154; n = 2845) (F=0,901; gi=5/478; p = 0,480; n = 484)
3"%‘%%% 5“"%%}9

g) Xanthaciura chrysura
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FIGURA 23. Média e desvio padrdo de peso (mg) de capitulos com diferentes nimeros de
individuos das diferentes espécies de Diptera enddfagos de 7. adenantha em
moitas e isoladas. a e b) Trupanea; c e d) Melanagromyza; e e f)Asphondylia; g) X.

chrysura.
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FIGURA 24. Média e erro padrdo do peso (mg) de capitulos com Trupanea e

Melanagromyza. Nao foram considerados capitulos com co-ocorréncias. (t = 8,8614;

5453 gl.; p = 0,000, n = 815).
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FIGURA 25. Capitulos ocupados por Trupanea e Melanagromyza, segundo classes de

tamanho.
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DISCUSSAO

1. POOL DE ESPECIES E A INTERPRETAGAO DE VARIAGOES POPULACIONAIS

A fauna de enddfagos de compostas na area de estudo nio foi avaliada, impedindo
maiores generalizagdes, j& que as espécies endéfagas poderiam se transferir entre
hospedeiras. Esta dinamica de transferéncias entre hospedeiras pode ser responsavel por
parte dos padrbes encontrados neste trabalho.

Lewinsohn {1991) e Lewinsohn e Prado (no prelo) detectaram que para endoéfagos
de Asteraceae € muito comum 0 uso de uma tribo de hospedeiras (considerado
monofagia). Esta observacio confirma a hipotese de que quanto maior a disponibilidade de
espécies de compostas aparentadas, maior influéncia estas teréo na ocorréncia e utiizacdo
de cada uma das espécies. Este efeito adverso pode ser minimizado se consideradas
apenas especialistas na hospedeira em questio (Vitolo e Stiles, 1987, Straw, 1989a;
Romstock-Valkl & Wissel, 1989 Romstbek-Volkl, 1990;Straw, 1991; Freese e Zwdifer,
1996). Outros autores estudaram espécies nao-especialistas, mas se detiveram em uma ou
poucas espécies de herbivoros (p. ex. Lalonde e Roitberg, 1992 e How, 1993). Por outro
lado, outros autores estudaram a fauna associada a apenas uma espécie de hospedeira, e
a auséncia de dados sobre ¢ pool de espécies na area nédo interferiu nas conclusdes
atingidas (Root, 1973; Rigby e Lawton, 1981; Sobhian e Zwdlfer, 1985; Freese e Gunther,
1991: Root e Cappuccine, 1892; Harrison et al., 1995). A falta de conhecimento do pool de
‘espécies colonizadoras, atraves da fauna associada a outras espécies na area de estudo,
apenas impede que conclusdes sejam tomadas sobre a comunidade como um todo, n&o

ameacando as ja atingidas para a populagdo da hospedeira.
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2. EFEITO DA AGREGAGAO DA HOSPEDEIRA NO ATAQUE DE ENDOFAGOS

2.1. Tamanho de Moita

Quanto maior a area ocupada por uma moita de T. adenantha (ou individuo isolado),
maior a riqueza de espécies de endéfagos associadas aos seus capitulos (figura 19),
adequando-se desta forma ao modelo espécie-area. Procurou-se, na medida do possivel,
empregar o mesmo esforgo de amostra nas coletas para as varias moitas, o que, como
descrito por Rigby e Lawton (1981), excluiria a hipétese do esforgo de amostra e
confirmaria o tamanho de moita como um fator importante na manutengdo de espécies de
herbivoros. A disponibilidade de plantas para coleta ndo foi entretanto sempre igual em
todas as moitas coletadas, o que ocasionou uma tendéncia a coleta de mais individuos em
moitas maiores. Das cinco moitas coletadas, entretanto, irés (moitas 2, 4 e 5) apresentaram
namero total de plantas coletadas muito semelhante, somente a moita 5 apresentando
mais espécies que as moitas 2 e 4 (ver tabela 7). Pode-se assim considerar que o esforgo
de amostragem foi entdo muito semethante, podendo-se minimizar seus efeitos.

Endéfagos de T. adenantha apresentaram diferentes capacidades de colonizagdo
(proporgéo de capitulos atacados) de moitas. A porcentagem de capitulos atacados por
cada uma das espécies ndo variou de acordo com o tamanho da moita (ver tabela 7). As
mesmas espécies se repetiram em todas as moitas, acrescentando-se mais espécies a
medida que o tamanho das moitas aumentou. Enquanto Trupanea, Melanagromyza e X.
chrysura estiveram presentes em todas as moitas coletadas, as espécies de
microlepidépteros somente ocorreram em plantas isoladas e moitas com mais de 100 m’.

Trupanea, Melanagromyza e Xanthaciura chrysura apresentaram altas taxas de
dispers@o, encontrando, mas ndo colonizando todas as moitas da mesma forma. X
chrysura apresentou potencial de colonizac&o (proporgdc de capitulos ocupados) abaixo
das espécies supracitadas. Vérias hipéteses podem ser levantadas para explicar os

padres de dispersdo (presenca) e colenizacdo (proporgdo de capitulos atacados)
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encontrados no presente estudo. Moitas da planta hospedeira podem ser consideradas
ilhas de recursos, como uma explicacdo para o efeito espécie-area (Janzen,1968,1973;
Segara-Carmona e Barbosa, 1892). Esta teoria envolve um equilibrio dinamico entre taxas
de imigracdo e exting&o, e sustenta que quanto maior a ilha, maior 0 numero de espéecies
que poderdo habité-la, como encontrado aqui. Aléem disso, também pode-se dizer que
quanto maior o tamanho da moita (ou ilha), maior o numero de microhabitats para as
espécies colonizadoras (teoria da diversidade de habitats (Wiliams, 1943; Lewinsohn, 1991
e referéncias)), assim como maior probabilidade de encontro (Lewinsohn, 1991 e
referéncias). Diarmond (1975) definiu o termo “fung&o de incidéncia” para explicar diferentes
capacidades de espécies em colonizar ilhas. Diferentes espécies possuem diferentes
capacidades de dispersdo, assim como diferentes capacidades de colonizacao de ilhas
dependendo das espécies previamente presentes (Diamond, 1975 e Drake, 1990). Desta
forma, algumas espécies com altas taxas de dispersdo podem apresentar pouca
persisténcia em ithas com alta riqueza, enquanto outras espécies somente serdo capazes
de persistir em grandes ithas com alta riqueza (Diamond, 19795).

Todas as moitas estudadas apresentaram a mesma proporgdo de capitulos com marcas
de herbivoria (tabela 7). Tanto as moitas, quanto as plantas isoladas analisadas neste
estudo foram coletadas em beiras de estrada, apresentando ao menos uma das faces
jivies de vegetacio marginal. Esta caracteristica pode explicar a n3o observancia do
padrdo encontrado por Bach (1980a, b; 1984), onde grandes populagbes de herbivoros
foram encontradas em moitas pequenas, devido ao “escudo” causado pela vegetacio

marginal.

2.2. Plantas em Moitas X Isoladas
Plantas isoladas s3o mais altas e possuem mais ramos florais, assim como mais
capitulos maduros que plantas em moitas. Seus capitulos s&o, entretanto, menores (tabela

8). Plantas isoladas também apresentam menor propor¢ao de capitulos imaturos e maior
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proporcao de capitulos dispersando sementes (figura 15), o que sugere que capitulos de
plantas isoladas t&m menor tempo de desenvolvimento.

Duas hipdteses alternativas podem ser levantadas para explicar diferencas em tamanho
de plantas isoladas em relacdo a plantas em moitas:

1. Plantas isoladas estéo livres de competicao por outras da mesma espécie, podendo se
desenvolver mais que plantas em moitas; ou

2. Plantas isocladas sdo remanescentes ou colonizadores que conseguiram sobreviver em
um ambiente adverso. Serdo entdo menos desenvolvidas que plantas em moitas.

Dados deste trabalho refutam a segunda hipdtese. Plantas em moitas estéo
provavelmente enfrentando competigio intraespecifica por espago, mas n&o por nutrientes,
ja que seus capitulos sdo maiores.

A utilizacdo diferencial entre plantas de T. adenantha isoladas e agregadas,
depende tanto de caracteristicas dos enddéfagos (“fun¢ao de incidéncia” - Diamond, 1975),
guanto de caracteristicas da hospedeira. Plantas isoladas provavelmente possuem uma
“janela de vulnerabilidade & herbivoria® mais estreita que plantas em moitas. Desta forma,
capitulos de plantas em moitas possuem um periodo 6timo para oviposi¢cdo por endéfagos
maior que os capitulos de plantas isoladas, estando mais vulneraveis.

Embora plantas isoladas sejam encontradas por enddfagos nas mesmas
proporgbes (dispers&o) que plantas agregadas, os capitulos de plantas isoladas s&o menos
atacados (colonizagio) por endofagos. O pequeno numero de moitas mantido nas
analises nao permitiu um teste formal desta hipdtese. Para evitar efeitos de pseudo-
replicac@o nos testes de diferenciacdo entre plantas isoladas e em moitas (todas as
.espécies com excec¢do de Xanthaciura mostraram distribuicdo agregada em moitas), estes
foram realizados com apenas uma planta por moita. Tal faic entretanto, fez com gque o
ndamero de plantas analisadas caisse de 245 para 5, o que diminuiu 0 poder dos testes.
Proporcionalmente, entretanto, Trupanea e a especie gue apresenta maior diferenciacdo

de ataque entre plantas em moitas e isoladas, utilizando metade dos capitulos de plantas



isoladas em relagéo a plantas em moitas (figura 21), e ocorrendo em maiores densidades
em plantas em moitas. O comportamento de oviposicdo de Trupanea, que discrimina
capitulos grandes, pode explicar tal diferenciagdo de ataque, ja que capitulos em plantas
isoladas foram significativamente menores. Melanagromyza apresentou, por outro lado,
tend@ncia a atacar mais capitulos em plantas isoladas (figura 21), embora com as mesmas

densidades nestes dois grupos.

3. GUILDAS DE 7. adenantha

As espécies endofagas de T. adenantha podem ser divididas em trés guildas:

1. Nao-galhadores sésseis - E composta por espécies que se alimentam de aquénios

imaturos, e ndo possuem a capacidade de mudar de capitulo. A esta guilda pertencem
as duas espécies mais freqlientes e abundantes durante a coleta: Trupanea e
Melanagromyza, assim como Xanthaciura chrysura. Este grupo, embora nac gaihador,
necessita também de estreita sincronizagdo com o hospedeiro, devido ao répido periodo
de amadurecimento dos aguénios no capitulo.

2 Nio-galhadores moveis - £ composta por espécies que se alimentam de aquénios

imaturos e que consomem aquénios de mais de um capitulo durante seu
desenvolvimento. A esta guilda pertencem as duas espécies de microlepidopteros
(Adaina bipunctata - Pterophoridae e Phalonidia unguifera - Tortricidag). As fémeas
destas espécies provavelmente selecionam ramos para ovipor, ao invés de capitulos, ja
que cada larva precisa se alimentar de vérios capitulos. Embora suas larvas sejam
capazes de se deslocar entre capitulos num mesmo ramo, acho improvavel que haja

deslocamento entre ramos.

3. Galhador de tubos florais - A esta guilda pertence Asphondylia sp. Apenas uma flor é
utilizada durante todo o desenvolvimento larval, havendo o comprometimento de apenas

um aquénio por individuo.
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A composigdo de guildas de herbivoros enddfagos de Asteraceae é determinada
por varios tipos de partilha de recurso. Podem ser espaciais (receptaculo, aguénios) ou
temporais (Zwolfer, 1980). O receptaculo de T. adenantha ndo é utilizado por nenhuma
das espécies de endoéfagos encontradas na Serra do Japi, o que € incomum em capitulos
utilizados por enddfagos, ja que o receptaculo oferece uma grande fonte de nutrientes
(Straw, 1989 a,b). Desta forma, parece haver um "nicho vago” em capitulos de T.

adenantha.

4. CO-OCORRENCIA E COMPETICAO

4.1. Interagdes entre adulios

Capitulos de Asteraceae podem apresentar desenvolvimento muito rapido. O tempo
de desenvolvimento dos capitulos de T. adenantha leva de 26 a 50 dias, de boto fechado
a dispersdo de sementes, dependendo da época do ano (Jorge Rodolfo Lima, em prep.}.
Desta forma, ndo s6 os galhadores necessitam de sincronizagdo de oviposicdo e
desenvolvimento larval com o desenvolvimento floral. O curto periodo de tempo em que o
capitulo estd disponivel para a oviposic@o pelas fémeas, principalmente em plantas
isoladas, pode ser uma séria restricdo a oviposig&o para endéfagos utilizando esta espécie.
Qutros trabalhos encontraram resultados semelhantes. A oviposicdo de Urophora cardui,
nao é limitada somente pelo nimero de ovos que uma fémea pode produzir, mas também
pelo seu curto periodo de vida, que nem sempre é suficiente para encontrar capitulos
.étimos para oviposicao (Freese & Zwdifer, 1996). Da mesma forma, Straw (1991) concluiu
que capitulos de Arctium minus foram restritos & oviposicdo de tefritideos devido a
necessidade de sincronizacdo de desenvolvimento larval e floral e a limitagéo dos adultos

em localizar os capitulos.
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Tentativas de criagdo de tefritideos adultos de 7. adenantha ndo apresentaram
sucesso por mais de trés dias. Embora o tempo de vida destes individuos ndo deva ser tao
curto, sua vida no campo também ndo deve ser muito longa, assim como espécies de
Cecidomyiidae, que tém vida adulta de 24 horas (Geraldo Wilson Fernandes, com. pes.). O
curto periodo de vida das fémeas adultas, adicionado ao rapido desenvolvimento do
capitulo, provavelmente impbe fortes restricbes as fémeas. Devido a esta limitagao
temporal varios capitulos podem “escapar” ao ataque, assim como o descrito nos estudos
citados acima, 0 que nado significa que o recurso ndo seja limitante ou que estejam
“sobrando” capitulos. Trupanea e Asphondylia apresentaram distribuicdo agregada em
todos os niveis estudados, 0 que sugere que uma fémea aproveite varios capitulos no
mesmo ramo e planta para ovipor (ver figura 17 e tabela 25).

A dificuldade de encontro de sitios de oviposicdo, entretanto, pode levar a
oviposicdo em sitios sub-6timos ou levar a superpopulagdo larval, se o ndmero de larvas
eclodidas for maior que a capacidade de suporte do recurso. Tal fato podera levar a
competicio larval com um decréscimo no numero efou aptidao da progénie, como descrito
por Romstock-Volkl e Wissel (1989). Outra conseqliiéncia da superpopulagdo larval em
capitulos é exemplificada por Trupanea californica (Headrick & Goeden, 1991). Esta
espécie pode usar eventualmente o receptaculo de sua planta hospedeira, quando mais de
duas larvas co-ocorrem no capitulo, sugerindo que “0s aquénios n8o suprem a alimentagéo
de trés individuos” e que a fémea nem sempre consegue avaliar corretamente a
quantidade de recursos em um capitulo.

O parasitismo larval em Trupanea, Melanagromyza e Xanthaciura foi alto, podendo
-ser responsavel por manter a populagdo de adultos em niveis populacionais baixos. Tais
niveis, entretanto, ndo impedem que exista co-ocorréncia intra e interespecifica em
capitulos.

A baixa co-ocorréncia interespecifica entre enddéfagos de capitulos de 7. adenantha

parece se dar principalmente por diferengas de oviposicio. Melanagromyza parece ovipor



88

ern capitulos mais jovens (fechados) que os utilizados para oviposicao por Trupanea ou
Xanthaciura (pré-antese), o que evitaria em muito o encontro interespecifico de adultos em
capitulos desta espécie. Outros autores confirmam a oviposicdo de tefritideos em capitulos
em pré-antese. Espécies de Trupanea da regiao da Califérnia ovipbem em capitulos com
as bracteas estdo comecando a se abrir, atravessando-as com o ovipositor e depositando
os ovos préximos acs botdes fiorais (Goeden, 1985; 1988; Headrick e Goeden, 1991).

Zwolfer (1979) sugere que, entre duas espécies, podera haver coexisténcia se uma
for capaz de explorar um segmento maior da populacio de hospedeiros, através da maior
capacidade de busca e oviposicgo adiantada, enquanto a outra pode compensar com um
comportamento agressivo no caso de contato larval no capitulo. Este sistema €
exemplificado pelos endoéfagos de Carduus nutans. Urophora solstitialis (Tephritidae) &
uma espécie galhadora e altamente gregaria, que provoca a formacdo de uma galha
lignificada e impede que © capitulo seja aproveitado por outras espécies de enddfagos.
Esta espécie prefere ovipor em capitulos maiores. Larnnus stumus (Coleoptera,
Curculionidae) prefere ovipor em capitulos menores, evitando assim as galhas do tefritideo.
Uma outra espécie de curculionideo, Rinocyllus conicus (Coleoptera) ndo escolhe sitios de
oviposigcdo e coloca um ovo por capituio.

Berube (1980) encontrou padrées semelhantes ao encontrado aqui para Trupanea
e Melanagromyza, envoivendo duas espécies de tefritideos galhadores, Urophora affinis &
U. quadrfasciata, que diferem no tamanho dos capitulos utilizados para oviposicao
“orovavelmente para permitir sincronizagdio de desenvolvimento larval e floral’. A primeira
espécie' a utilizar o capitulo retarda seu desenvolvimento, atrasando a oferta de capitulos
para a segunda espécie. O mesmo padrao também foi encontrado por Kinkorova (1991)
para Terellia serratulae e Urophora stylata, ambos tefritidecs. U. stylata, galhadora, € a
primeira espécie a ocupar o capitulo (neste caso, entretanto existe uma separacdo de
nichos). Embora a co-ocorréncia interespecifica seja possivel em capitulos, ela tambeém foi

evitada nestes dois casos.
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Adultos entdo devem ser capazes de discriminar sitios ja ocupados de sitios n&o
ocupados. Tefritideos de frutas, assim como alguns agromizideos minadores, possuem
ferombnios marcadores de oviposigdo para sinalizar a presenga de ovos em um recurso e
evitar competiciio intraespecifica em um fruto (Roitberg e Prokopy, 1987 e referéncias).
Embora muito pouco estudado para espécies de capitulos, néo foi comprovada sua
existéncia para pelo menos uma espécie de Urophora (Freese e Zwolfer,1996). Ainda n&o
se sabe sobre a presenca de tais marcadores em tefritideos e agromizideos endéfagos de

capitulos.

4.2. Interagdes entre larvas

Segundo Denno et al. (1995), algumas caracteristicas do herbivoro (mobilidade ou
agregacao) e estilos de alimentagdo (nicho alimentar, amplitude de dieta, forma de
crescimento da hospedeira) podem influenciar a probabilidade de competicdo em insetos
fitbfagos. Herbivoros estacionarios {ou sésseis), com pouca ou nenhuma capacidade de
mudar de planta hospedeira apresentam maior probabilidade de competigéo (Karban,
1989; Denno et al., 1995), que pode ser diminuida através de agregamento larval (Atkinson
e Shorrocks, 1981, 1984; Rosewell et al., 1990; Denno et al., 1995).

A principal separagéo de nichos observada em T. adenantha ocorreu entre a unica
espécie galhadora, Asphondylia, que também foi a espécie mais gregaria, € as outras
espécies néo-galhadoras. Herbivoros coexistentes possuem varias possibilidades de
particdo de seus nichos alimentares, através da selegdo de diferentes especies de
hospedeiro, estruturas ou fases de desenvolvimento (Zwdlfer & Brandl, 1889). Uma analise
f;omparativa das guildas de tefritideos associados a capitulos de mais de 50 espécies de
Cynareae indicou que espécies da mesma guilda sempre ocupam diferentes subnichos
troficos (Zwolfer, 1985).

Varios autores concordam que a diferenciagdo de nicho mais importante para

endofagos de capitulos & a que separa galhadores de ndo-galhadores (p. ex. Zwolifer, 1985



90

e Straw, 1989). Gathadores s&o aitamente especializados na selegdo de hospedeiros, e
sdo altamente dependentes de sincronizaga&o entre desenvolvimento floral e larval. Estas
espécies podem viver gregariamente pois podem aumentar o influxo de nutrientes na
galha, diminuindo assim a competicdo intraespecifica (Zwolfer, 1985; Freese & Zwolfer,
1996).

A interacdo entre endéfagos imaturos em capitulos de T. adenantha ndo é
aparentemente influenciada por parasitismo larval. Uma vez parasitada, a larva continua a
se alimentar até empupar, quando o parasita emerge. A interac&o entre larvas é mantida,
entdo, no capitulo, e o parasitismo nao interfere nos resultados apresentados néste
trabalho.

Melanagromyza ocorre € co-ocorre em capitulos menores, ao contrario das outras
espécies de enddéfagos (figura 23), 0 que sugere que esta espécie esteja modificando o
desenvolvimento do capitulo através de oviposigdo em capitulos muito jovens, impedindo
que estes se desenvolvam naturaimente.

Espécies de endofagos de T. adenantha apresentam 0s dois tipos de estrategia
sugerida por Zwolfer (1980) para possibilitar coexisténcia. Melanagromyza apresenta
distribuicio aleatoria e & a primeira espécie a ocupar 0 capitulo. Nao faz diferenca se o
capitulo utilizado por Melanagromyza seja reconhecido por outras espécies no ato da
oviposi¢do, ou se a larva de Melanagromyza simplesmente consiga matar larvas mais
jovens que ela em um mMesmo capitulo, esta espécie &€ um exemplo de astratégia de
compensacao {(ver introdugdo), como descrito por Zwolfer (1980). Por outro lado, se
tefritideos forem capazes de reconhecer capitulos previamente ocupados por
Melanagromyza, estes possuiriam estratégias de evasio (senso Zwdlfer, 1980}.

As espécies de tefritideos (Trupanea e Xanthaciura) e Asphondylia encontrados em
capitulos de T. adenantha apresentaram agregacdo larval nos niveis de capitulo e ramo.
Estas espécies podem estar reduzindo competicdo através da agregagéo larval, como

sugerido por Atkinson e Shorrocks (1981, 1984) e Rosewell et al. (1990), deixando ilhas de
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recursos livres de individuos, que poderiam ser utilizadas por outras espécies. .Se esta
hipdtese for correta, espécies com distribuicdo agregada tém menor probabilidade de
encontro interespecifico, o que serd uma variante da estratégia de evasio (Zwoifer, 1980).

Ja foi descrito para algumas fémeas de tefritideos a capacidade de avaliar o
tamanho do capitulo, controlando o numero de ovos a serem colocados em cada um e
aumentando sua capacidade competitiva; ao passo que espécies gathadoras podem
apresentar distribuicdo agregada pela auséncia (ou diminuicdo) de competigdo
intraespecifica (Freese & Zwolfer, 1996).

Os capitulos de onde os microlepidOpteros emergiram ndo sio os capitulos em que
a famea ovipds. Estes grupos apresentam grande mobilidade e se alimentam de
praticamente todos 0s capitulos disponiveis no mesmo ramo.

As duas espécies de Lepidoptera presentes em T. adenantha na Serra do Japi
apresentam mesmas caracteristicas. A estas espécies ndo importa a presenga de larvas
de Diptera no capitulo, ja que s3o capazes (pelo menos uma das especies) de matar e se
alimentar de outras larvas ou pupas presentes no capitulo. 830 os grupos que Zwolfer
(1983) chamou de “competidores superiores”, podendo matar e se alimentar de imaturos
de outras espécies de enddéfagos co-ocorrentes (obs. pes.). Esta caracteristica as inclui

como possuindo estratégias de compensagao no capitulo.

5. DIFERENTES PROCESSOS ATUAM EM DIFERENTES NIVEIS

Moitas e individuos isolados de T. adenantha na Serra do Japi podem ser
encontrados em uma variedade de habitats. Diferentes ramos na mesma planta
hospedeira tambeém podem distribuir-se por varios microhabitats distintos, como por
exemplo em partes mais ou menos sombreadas.

Além das diferencas de habitat, também podem ocorrer diferencas na concentracao

de compostos secundarios entre individuos da planta. Um estudo em andamento (Adriana
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Monteiro de Almeida e José Roberto Trigo, em prep.) detectou diferengas, embora néo
significativas, na concentracdo do alcaldide licopsamina em diferentes individuos de T.
adenantha coletados de uma mesma populagdo na Fazenda Santa Elisa, Mata dos
Amarais, Campinas.

Fitéfagos freqientemente encontram sua hospedeira utilizando estimulos quimicos
(olfatorios) e visuais (Roitberg, 1985, Bernays e Chapman, 1994). Estimulos quimicos da
hospedeira podem ser misturados a quimicos de outras espécies, fazendo com que ©
inseto ndo consiga encontrar sua hospedeira apenas quimicamente. Da mesma forma,
somente o estimulo visual tampouco & efetivo, j& que a mesmas espécies de plantas
podem apresentar varias formas e cores distintas.

O encontro e avaliagdo de recursos em varios niveis hierarquicos e feita, em
tefritideos de frutas, através de uma conjungéo de sinais quimicos e visuais. Roiterg (1985)
descreveu o encontro de plantas hospedeiras por Rhagoletis pomonelfa (Tephritidae)
através de estimulos visuais e quimicos. UUma vez na planta, ela utiliza sinais visuais para
localizar os ramos com frutos. Dentre os frutos em um ramo, a escolha de um fruto para
ovipor é baseada em sinais quimio-tateis, através do tarso, e a fémea e capaz de avaliar o
grau de amadurecimento, vigor, e presenca de imaturos da mesma espécie (atraves de
feromoénios marcadores de oviposi¢ao).

Diferencas em microhabitats também podem afetar o encontro de hospedeiras.
Tefritideos que infestam Arctium minus atacaram significativamente mais capitulos em
areas sombreadas (Straw, 1991), assim como Melanagromyza atacou menos plantas de
Praxelis clematidea expostas ao sol na Serra do Japi (José Vicente Ortiz, em prep.).

Em T. adenantha na Serra do Japi, foi observado um maior namero de interacdes
entre qualquer par de espécies enddfagas em capitulos, se comparados a ramos, plantas
ou moitas. O fato de as interagbes envolvendo associagbes negativas entre especies

estarem restritas principalmente a capitulos esta de acordo com o padrdo de escolha de
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sitios de oviposicao por dipteros, que o avaliam a partir de contato tarsal. A decisao de
ovipor ou ndo & tomada entdo capitulo a capitulo.

O grau de agregagdo encontrado em ramos e plantas & provaveimente devido a
proximidade dos capitulos entre si, assim como semelhangas de habitat e qualidade
quimica nestas estruturas. Estes fatores, juntamente ao curto tempo de vida adulta das
fameas pode provocar a agregagdo encontrada nestas estruturas (tabela 27).

Co-ocorréncias acima do esperado ao acaso, nos niveis de planta e ramo, nem
sempre demonstraram mesmos picos de ocorréncia temporal. Asphondyfia (Cecidomyiidae)
e P unguifera (Lep.: Tortricidae) apresentaram associagao positiva em plantas e ramos, e
apresentaram o mesmo pico de ocorréncia em margo e abril de 1996 (ver tabelas 21 e 24
e figura 18). Por outro lado, Melanagromyza e X. chrysura apresentaram pico comum em
janeiro e fevereiro de 1996 e n&o apresentaram associagdo positiva em qualquer dos niveis
estudados. Enquanto isso, Trupanea e Melanagromyza, as duas especies mais freqlentes
e abundantes, apresentaram associacdo positiva em plantas e picos de ocorréncia muito
diferentes ao longo do periodo de estudo. Estes resultados sugerem que associagbes
positivas em plantas e ramos s&o devidas principalmente a diferengas quimicas ou fisicas
(estruturais) destas estruturas, que séo discriminadas por fémeas ao ovipor.

Co-ocorréncias como as encontradas para Asphondylia e as espécies de
microlepidopteros em ramos e plantas provavelmente resultaram das mesmas preferéncias
de habitat ou qualidade quimica da hospedeira, assim como um pico de ocorréncia na
mesma época.

O fato de Trupanea e Melanagromyza estarem utilizando as mesmas plantas para
oviposigdio, mas estarem evitando contato em capitulos € o resultado mais interessante
deste trabalho. Sugere que competicBo possa representar um fator importante na

estruturacdo da comunidade de endéfagos de T. adenantha na Serra do japi.
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TABELA 25. Agregagdo de cada espécie enddfaga de T. adenantha nos diferentes niveis

estruturais estudados.

Espécie Capitulo Ramo Planta Moita

Trupanea Agregada Agregada Agregada Agregada
Xanthaciura chrysura Agregada Agregada Aleatéria Aleatbria
Melanagromyza Aleatéria Agregada Agregada Agregada
Asphondylia Agregada Agregada Agregada Agregada
Adaina bipunctata Aleatoria Agregada Agregada Agregada
Phalonidia unguifera Aleatdria Agregada Agregada Agregada




CONCLUSOES

1. Os herbivoros endéfagos de T. adenantha podem ser divididos em trés guildas:

@ nao-galhadores estacionérios - se alimentam de aquénios n&o trocam de capitulos:
Trupanea sp. e Xanthaciura chrysura (Dip. Tephritidae) e Melanagromyza sp. (Dip..
Agromyzidae),

® nao-galhadores moveis - consomem aquénios de mais de um capitulo durante seu

desenvolvimento: Adaina bipunctata (Lep.: Pterophoridae) e Phalonidia unguifera (Lep.:
Tortricidae);

@ gathador de tubos florais - provoca galha em uma flor: Asphondylia sp. (Dip..

Cecidomyiidae).

2. Diferentes espécies de enddéfagos apresentam diferentes formas de utilizagdo dos
capitulos, a comecar pela fase de oviposicdo. Melanagromyza (Agromyzidae),
provavelmente € a primeira espécie' a ovipor, o que interfere no desenvolvimento normal do
capitulo, resultando em capitulos maduros menores. A incidéncia de Meflanagromyza em
capitulos menores & provavelmente conseqgiéncia do efeito da larva comecar a se
alimentar de capitulos muito jovens, e n&o resultado de preferéncia por capitulos menores.

3. As duas espécies de Tephritidae, Trupanea sp. e Xanthaciura chrysura) ocupam ¢ mesmo
nicho no capitulo. Trupanea € a espécie mais abundante e freqlente, apresentando
distribuicdo agregada em todos 0s niveis estruturais (capitulo, ramo, planta, moita)
estudados. Xanthaciura chrysura apresentou distribuicdo aleatéria em plantas e moitas.
Esta espécie provavelmente possui mais de um hospedeiro na Serra do Japi, sendo rara
em T. adenantha e praticamente nao interagindo com Trupanea.

4. As trés espécies mais freqUentes e abundantes, Trupanea, Melanagromyza e Asphondylia,
nesta ordem, se excluem guase completamente em capitulos. Melanagromyza ocupa

capitulos em estagio de desenvolvimento muito inicial, Asphondylia é galhadora de tubos
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espécies pode estar acontecendo em dois niveis: fémeas discriminam capitulos ocupados,
elou larvas de espécies mais agressivas (ou mais velhas) matam outras larvas co-
ocorrentes, coespecificas ou n&o.

. Embora o parasitismo larval seja alto para Trupanea, Melanagromyza e Xanthaciura, as
larvas continuam a se alimentar até empuparem, quando o parasitdide emerge, matando-
as. Portanto, o parasitismo apenas interfere na interagdo entre fémeas, reduzindo o
numero de adultos. As interagbes entre larvas nos capitulos nd@o s&o afetadas,
aparentemente. N&o ha evidéncias que o comportamento de alimentag&o ou pupagdo das
larvas seja modificado por parasitismo.

. As duas espécies de Lepidoptera ndo mostraram relagdo com a presenca de outras
espécies. Fémeas destas espécies provavelmente n3o discriminam sitios de oviposicao, ja
que as larvas s3o moveis, e capazes de matar e se alimentar de outras larvas, o que as
caracteriza como competidores superiores.

. Para alguns pares de especies, Melanagromyza e Trupanea, Asphondylia e Trupanea,
houve convergéncia de ramos e plantas utilizados, ao contrario dos capitulos, onde houve
divergéncias. Isto indica que houve significativamente mais ocorréncias interespecificas do
que o esperado por acaso nestas estruturas, e que ndo apenas diferengcas nas
distribuicBes sazonais sdo responsaveis pelas convergéncias encontradas em algumas
estruturas. Tais resultados sugerem que diferentes processos devem atuar em diferentes
escalas de interag&o.

. As espécies endofagas de T. adenantha sao capazes de coexistir numa mesma moita
(mancha) de planta hospedeira. Varios fatores podem estar envolvidos na manuteng&o
desta co-ocorréncia: separagdo de nichos (gathadores e ndo-galhadores), separagéo
fenologica e/ou sazonal, maior capacidade competitiva, agregaco larval, discriminagao de

sitios de oviposi¢do, capacidade de dispersao, grau de especializa¢éo, dentre outros.
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RESUMO

Larvas enddfagas encontram-se inseridas em estruturas do hospedeiro, onde estao
protegidas, embora tenham de reduzir sua mobilidade, aumentando assim 0s riscos de
competicio e exposicdo a inimigos naturais especializados.

Trichogoniopsis adenantha ¢ encontrada florescendo ao longo de todo o ano na Serra
do Japi, com redugéo no inverno (principalmente se acompanhado por seca). Plantas floridas
frequentemente apresentam alta infestag&o por endéfagos. Tais caracteristicas contribuiram
para a escolha desta hospedeira em um estudo de padrdes de co-ocorréncia intra e
interespecificas de insetos endéfagos. Foram feitas 15 coletas, entre julho de 1995 e julho de
1996. Ao todo, foram coletados 3329 capitulos maduros de 295 individuos (alguns poucos
podem ter sido re-amostrados). Todos os capitulos maduros foram criados individualmente no
laboratério por um més para obtencédo de adultos. Todos os capitulos foram dissecados para
identificacao de puparios.

Espécies podem apresentar diferentes padrdes de co-ocorréncia devido a interagdes
competitivas. Tais interagbes podem se manifestar em diferentes niveis estruturais e
espaciais. Foram estudados, além de capitulos, ramo, planta e moita (mancha). O modo e os
padrdes de utilizagdo dos capitulos pelas espécies estudadas também podem evidenciar
partilha de recursos, e por isso também foram avaliados: periodo de oviposicdo, numero de
frutos/flores utilizados, e forma de utilizacdo.

Plantas isoladas podem ser localizadas e utilizadas de formas distintas por diferentes
espécies de endofagos, o que pode afetar as co-ocorréncias entre espécies. Trichogoniopsis
adenantha isoladas s&o mais altas, com mais capitulos maduros que individuos em moitas.
Por outro lado, seus capitulos amadureceram antes, atingindo tamanhos menores que
capitulos de plantas em moitas.

Ao todo, foram obtidas seis espécies de enddfagos em capitulos de T. adenantha:

Trimanan en o Yantharinrm rhresira (Din Teohritidae), Melanagromvza sp. (Dip.:
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e Phalonidia unguifera (Lep.: Tortricidae). Todas as espécies foram encontradas praticamente
por todo 0 ano, entretanto apresentando diferentes picos de ocorréncias.

Plantas isoladas foram infestadas por endofagos nas mesmas proporgées que plantas
agregadas, entretanto seus capitulos foram comparativamente menos atacados. Trupanea
ataca proporcionalmente menos capitulos em plantas isoladas, talvez devido ao menor
tamanho destes capitulos, enquanto o inverso ocorreu com Melanagromyza.

Trupanea, Melanagromyza e Asphondylia (as trés espécies mais abundantes) co-
ocorreram menos que O esperado ao acaso em capitulos, mostrando, por outro lado
tendéncia a preferir mesmas plantas para utilizagdo, 0 que sugere que diferentes processos

estao influenciando o uso do recurso em diferentes escalas.



99

ABSTRACT

Immature endophagous insects develop inside host structures which offer them
protection but, on the other hand, they have lower mobility, which increase the risks of
competition and exposure to specialised natural enemies.

Trichogoniopsis adenantha is an asteraceous herbs that found flowers throughout the
year in Serra do Japi, Jundiai, SP, Brazil. There is a small interval, in which flowers are scarce,
especially during the dry winter. The flowers, when available, are frequently infested by
endophages. This species was chosen to study the patterns of coocurrence of endophagous
insects in asteraceous flowerheads. For one year, from July 1995 to July 1996, 15 samples
were made. | collected 3329 mature flowerheads from 295 host plants. All mature flowerheads
were kept in individual vials, until adults emerged, after which all flowers were dissected to
identify remaining puparia.

Different species may show different coocurrence patterns, due to competitive
interactions. These interactions can be manifest at different spatial and structural levels. The
levels studied were: flowerheads, shoots, plants and patches. The way flowerheads are used
by the endophagous species may show how resources are partitioned, so | also noted: number
of used flowers or fruits, and the way these structures were used.

Isolated plants may be found and used by endophagous insects in different ways,
which can cause changes in the coocurrence patterns among species. Isolated individuals of
I. adenantha are taller and bear more mature flowerheads. On the other hand, its flowerheads
complete development earlier, and with smaller sizes than flowerheads from host plants in
patches.

Six species of endophagous insects were reared from T adenantha: Trupanea sp. and
Xanthaciura chrysura (Dip.: Tephritidae), Melanagromyza sp. (Dip.: Agromyzidae),
Asphondylia sp. (Dip.: Cecidomyiidae); Adaina bipunctata (Lep.: Pterophoridae) e Phajonidia

unguifera (Lep.: Tortricidae). All species were found throughout the year, but in different
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Isolated plants were infested by insects in the same proportion of plants in patches,
although their flowerheads were comparatively less attacked. Trupanea was found in more
flowerheads from plants in patches, possibly because this species prefers larger flowerheads.
The opposite happened to Melanagromyza.

Trupanea, Melanagromyza and Asphondylia (the three more abundant species)
coocurred in flowerheads less often than expected by chance. These species, on the other
hand, coocurred more often than expected on the same shoots and plants. This result

suggests that different processes may be operating at different levels of resource.
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TABELAS 8 a 14. Resultados da aplicac@o de regressdes logisticas para cada espécie em
ramos de 7. adenantha, com valores estimados para os varios parametros, P’ de
McFadden, log da semethang¢a (LL) e o valor do Critério de Informacao de Akaike
(AIC) para os varios modelos computados. Valores em negrito s&o significativos

com p<0,050; enquanto valores com asterisco s8o significativos com p< 0,100.

Modelos a-d - presenca X auséncia das espécies, para todos os ramos coletados (n=
1110 ramos)
Modelos e-h - presenca da espécie X média das outras espécies no ramo, para todos os

ramos (n = 1110 ramos)

Abaixo, resultados para relagdes entre modelos, com o valor de G, os graus de

liberdade (GL) e a probabilidade de semelhanga entre 0s modelos.

Letras indicadoras do modelo em negrito sublinhadas indicam os modelos melhor
ajustados. Nos modelos semelhantes entre si, foi escolhido como melhor ajustado o
modelo com menor valor de AlIC.

(Ver texto para explicagbes mais detalhadas).
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TABELAS 15 a 21. Resultados da aplicacio de regressdes logisticas para cada espécie
em plantas de 7. adenantha, com valores estimados para os varios parametros, p°
de McFadden, log da semelhanga (LL) e o valor do Critério de Informacéo de
Akaike (AIC) para os vérios modelos computados. Valores em negrito sao
significativos com p<0,050; enquanto valores com asterisco s&o significativos com

p< 0,100.

Modelos a-d - presenga X auséncia das espécies, para todos as plantas coletados (n =

3329 capitulos)

Abaixo, resultados para relagbes entre modelos, com o valor de G, os graus de

liberdade (GL) e a probabilidade de semelhanga entre os modelos.

Letras indicadoras do modelo em negrito sublinhadas indicam os modelos melhor
ajustados. Nos modelos semelhantes entre si, foi escolhido como methor ajustado o
modelo com menor valor de AlC.

(Ver texto para explicagbes mais detalhadas).
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