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Relaciio do desenvolvimento de vespas de figo (Hymenoptera: Chalcidoidea) com

aspectos reprodutivos de Ficus eximia Schott (Moraceae).

1 - INTRODUCAO

1.1 - “Conflitos” do mutualismo

A estabilidade de cooperagdes interespecificas tem sido abordada como um dilema
do ponto de vista evolutivo, considerando que a selegio individual poderia favorecer
individuos n&o-cooperativos que explorariam seus parceiros sem, no entanto, dar algo em
troca. A cooperaglo interespecifica nfio compreende um estado discreto de interacio, mas
sim um continuo entre um extremo de parasitismo/patogeneidade até outro de mutualismo
(Bull & Rice 1991). A partir desta idéia, interages mutualisticas tém sido abordadas como
exploragdo mutua, na qual cada parceiro explora o outro sem impedir que o outro o explore
(Axelrold & Hamilton 1981; Bull & Rice 1991). Exemplos de interagdes cooperativas,
cujas origens podem ser encaixadas no critério de coevolugdo, sdo as interagdes
especializadas de plantas e polinizadores cujas larvas se alimentam das sementes da mesma
planta que o©s adultos polinizaram (Thompson 1989). Porém, Janzen (1980) discute a
validade e os usos inadequados do termo coevolugdo. Exemplos destes mutualismos sdo:
“yuccas” (Agavaceae) e lepdopteros (Addicott 1986); Trollius europaeus (Ranunculaceae)
e moscas (Pellmyr 1989); e [Iicus (Moraceae) e vespas (Hill 1967, Janzen 1979a;
Ramirez 1969, Wiebes 1979). !

Plantas do género Ficus apresentam interagdes com vespas polinizadoras
espécie-especificas que utilizam a inflorescéncia da planta para ovipositarem nos ovérios das
flores femininas e desenvolverem suas proles. Deste modo, cada vespa se desenvolve em
uma flor feminina no lugar do fruto (Baker 1961; Corner 1985; Galil & Eisikowitch 1968a;
Hill 1967, 1971, Janzen 197%9a; Murray 1985; Ramirez 1969, 1970a, 1974; Rixford 1912;
Wiebes 1979).  Vespas ndo-polinizadoras que se desenvolvem também galhando flores
femininas ou parasitando larvas das galhadoras que apresentam certa especificidade de
hospedeiro sfo associadas a Ficus (Boucek 1988, 1993; Bronstein 1991, 1992; Compton et
al. 1991; Gordh 1975; Janzen 1979a; Hill 1967, Ramirez 1988). Devido a estas interagdes,
Ficus e vespas constituem um excelente sistema para estudos de relagio planta-inseto

(Anstett et /. 1997, Bronstein 1992; Compton 1993).



A inflorescéncia de Ficus (siconio) constitui-se de uma estrutura globosa cuias
flores sdo inseridas internamente (Crane 19806; Verkerke 1989). Esta estrutura corresponde
morfologicamente ao eixo da inflorescéncia alargado e invertido. O fruto de Ficus ¢ do tipo
aquénio, possuindo um pericarpo duro envolvendo uma Unica semente. Por constituir a
unidade de dispersio da planta, o sicdnio equivale ecologicamente ao fruto e os aquénios as
sementes (Janzen 197%a).

Aproximadamente metade das espécies de Ficus sio mondicas (Berg 1989),
possuindo flores masculinas e femininas em um mesmo siconio. Nestas espécies, as fungdes
feminina (producdo de aquénios) e masculina (dispersdo de polen através de vespas fémeas)
ocorrem no mesmo individuo. As demais espécies sfio ginodidicas, mas funcionalmente
didicas. Nestas, alguns individuos possuem sicénios com flores exclusivamente femininas
(plantas femininas). Nos demais inidividuos os sicnios tém flores dos dois sexos, mas as
plantas sio funcionalmente masculinas. As flores femininas possuem estilete curto que
permite o acesso das polinizadoras para oviposi¢io e, desta forma, raramente produzem
aquénios (Berg 1990). Por outro lado, as polinizadoras que entram em stcdnios de plantas
femininas ndo t€m acesso &s flores para oviposigdo, pois os estiletes sio mais longos que o
ovipositor da polinizadora e os évulos possuem uma protegio de dois integumentos a mais
que dificulta a insergfio do ovipositor (Verkerke 1987).

O sucesso reprodutivo de individuos de Ficus, em espécies mondicas, pode ser
medido pela producio de aquénios e de vespas polinizadoras fémeas, as quais sdo vetores
para dispers@o de polen (Herre 1989). Uma vez que a prole de polinizadores se desenvolve
as custas dos ovarios de flores femininas, ocorre um “conflito de interesses” entre as
fungdes femimina ¢ masculina da planta. Na planta, a selegdo individual favorece a maior
produgdo de aquénios e de vespas dispersoras de podlen, enquanto para as vespas
polinizadoras, a sele¢dio favorece apenas a mator fecundidade que corresponde a um maior
ntmero de flores galhadas (Anstett e/ al. 1997, Bronstein 1992),

As vespas ndo-polinizadoras tém sido consideradas como outro possivel impacto
no sucesso reprodutivo da planta, uma vez que exploram o mutualismo envolvido na
polinizagdo, galhando flores femininas que poderiam produzir aquénios e/ou afetando a
dispersdo de poélen pela competigio com as polinizadoras (Bronstein 1991),  Assim,
considerando este sistema, surgem duas questdes: (i) a fecundidade das vespas

polinizadoras pode ser maior que a capacidade da planta em garantir a produgdo de



aquénios? e (2) a presenga das ndo-polinizadoras tem algum prejuizo para a planta? Varios
trabalhos tém abordado a relagio custo/beneficio e o efeito da exploragio por vespas
ndo-polinizadoras neste mutualismo (Bronstein 1988, 1991; Bronstein & Hossaert
McKey 1996; Cook & Power 1996; Herre 1989; Herre & West 1997, Kerdelhué
& Rasplus 1996; West & Herre 1994, West ef al 1996).  Porém, segundo Herre
& West (1997), a complexidade do sistema muitas vezes dificulta a anélise dos principais
fatores atuantes, o que tem levado alguns estudos a resultados inconclusivos.

Neste trabalho serd analisado o efeito das vespas (polinizadoras e
nfio-polinizadoras) sobre a produgiio de aquénios e das vespas ndo-polinizadoras sobre a
prole de vespas polinizadoras, vetoras de pélen, em uma espécie mondica do subgénero
Urostigma se¢lo Americana, Ficus eximia. Nas analises sera considerado o efeito de
covariaveis (tamanho do siconio e densidade de flores femininas utilizadas) que, segundo
Herre & West (1997), confundem as interpretagdes das interrelagdes.

Na sequéncia serdo abordadas algumas questdes basicas sobre o género Ficus e as
vespas associadas, as quais sdo de grande importéncia para o entendimento desta interacio

planta-inseto.

1.2 - Distribui¢io geografica do género

Ficus Tourn. ex Linn. € o maior género da familia Moraceae e possui cerca de 750 espécies
amplamente distribuidas pelas regides tropical e subtropical do velho e novo mundo, e
algumas regides de clima temperado (Berg 1989; Cronquist 1981). Segundo Berg (1989),
o género € divido em dois principais grupos. O primeiro é formado por dois subgéneros:
Pharmacosycea e Urostigma com espécies exclusivamente mondicas. O segundo é
constituido  de trés subgéneros: Ficus, Sycidium e Sycomorus com espécies
predominantemente ginodidicas. Na América ocorrem aproximadamente 140 espécies, das
quais cerca de 20 pertencem ao subgénero Pharmacosycea segio Pharmacosycea e 120 ao
subgénero Urostigma segio Americana. No Brasil, o género se distribui por todas as
regides do pais com 59 espécies nativas conhecidas, sendo cinco do subgénero
Pharmacosycea e 54 do subgénero Urostigma. Além destas, ocorrem 30 espécies exdticas

que pertencem aos subgéneros Ficus, Sycomorus e Urostigma (Carauta 1989).



1.3 - Fenologia

Na maioria das espécies monoicas, a produgio de siconios é sincronizada dentro de
um individuo, enquanto diferentes arvores apreseatam siconios em diferentes fases de
desenvolvimento (Bronstein 1992; Janzen 1979a; Ramirez 1970b, 1974 e outros estudos
mais restritos: Figueiredo & Sazima 1997, Figueiredo ef al. 1995; Milton 1991; Milton ef
al. 1982; Patel 1997; Pereira et al. 1995; Windsor ef al. 1989). Assim, Bronstein & Patel
(1992) sugerem que a fenologia de Ficus evoluiu de modo a assegurar a polinizacio
cruzada, uma vez que este padrio de sincronia intra e assincronia inter-individuo permite as
vespas colonizarem apenas sicénios de plantas diferentes daquelas das quais elas emergiram.
Todavia, a evolugio da sincronia intra-individuo evita a supercolonizagio e
superparasitismo dos siconios (W. Ramirez', com. pess.). Como conseqiiéncia, a populagio
local de vespas ¢ mantida pela presenca continua de arvores nas fases receptiva e de
liberagdo de vespas, pois longos periodos sem arvores entrando em florescimento podem
levar a extingdio da populagio local de polinizadores (Bronstein 1989 Bronstein ef
al. 1990).

Ramirez (1970a) levantou a hipdtese de que uma quebra de sincronia no
florescimento de um individuo em ambientes sazonais poderia ocorrer em periodos
desfavoraveis para o vbo das vespas entre arvores. Esta adaptagio permitiria que o
polinizador, ao emergir carregando pélen, encontrasse sicénios receptivos em sua propria
arvore natal. A planta teria a desvantagem de perder a polinizagio cruzada, porém o custo
da autopolinizago seria menor que o beneficio da manutencio da populagio de
polinizadores. Bronstein & Patel (1992) avaliaram e rejeitaram esta hipotese, observando
que arvores de uma espécie monoica, /. aurea, foram mais sincronicas durante a maioria
dos meses frios e secos, a0 passo que maiores assincronias Ocorreram em estagOes
provavelmente mais favoraveis para o (ransito das vespas entre as arvores. Além disso, a
sobreposi¢io temporal de estadios fenoldgicos permitindo a permanéncia das vespas en sua
arvore natal foi muito rara. Apesar da transferéncia de polen dentro de uma mesma planta
ser uma condigo pouco freqiiente, uma assincronia de florescimento no individuo com o

prolongamento das fases receptivas e de liberagdo de vespas pode ocasionar um aumento no

! Universidade da Costa Rica



sucesso reprodutivo da interagdo, especialmente das vespas polinizadoras, aumentando a
chance destas fases criticas se sobreporem (Bronstein ef /. 1990; Bronstein & Patel 1992).
Por outro lado, resultados experimentais recentes tém demonstrado que a
receptividade das flores femininas, quando ndo polinizadas, pode se prolongar por duas ou
trés semanas {(Anstett et al. 1996; Khadari et al. 1995), contrapondo a idéia do curto
periodo de receptividade. O aumento na duragdo da receptividade tem efeito direto sobre o
sucesso do mutualismo Ficus/vespa, diminuindo a chance de supercolonizagdo (W.
Ramirez, com. pess.) e de ocorrer extingdo local da populagdo de polinizadoras (Anstett ez
al. 1995). Somado a isto, ¢ importante considerar a alta capacidade de movimentagdo das
vespas polinizadoras a longa distdncia. Estima-se que estas vespas, apesar do pequeno
tamanho e da curta longevidade, sdo capazes de colonizar plantas a distdncias maiores que
cinco km (Bronstein & Hossaert McKey 1995; Compton ef al. 1988; Nason ef al. 1996).
As polinizadoras parecem utilizar uma combinagfo de dispersdo & longa distdncia auxiliada
por correntes de vento e orientagdo por quimio-recepgdo a curta distdncia para localizagao

dos siconios receptivos (Ware & Compton 1994a, 1994b).

1.4 - Interagdo Ficus e vespas polinizadoras

Uma das primeiras citagtes da intera¢do de Ficus e vespas foi feita por Teofrasto
(370-287 a.c.), relatando que insetos galhadores, vindos de figueiras selvagens, penetravam
nos sicdnios de figueiras cultivadas, fazendo-os amadurecer. Teofrasto ainda associou a
presenga destes insetos com a producd@o de aquénios, alegando que estes se formavam
apenas ap0s a chegada dos insetos.

O polinizadores de Ffcus provavelmente evoluiram de calcidéides galthadores que
visitavam inflorescéncias de plantas ancestrais de Ficus para se alimentar de poélen ou
ovipositar nas folhas, recepticulos ou ramos da planta (Ramirez 1976), ou ainda, de
parasitoides de insetos fitofagos (Wiebes 1979). Esta interagio deve ter se iniciado durante
o Cretaceo, a mais de 100 milhdes de anos, quando a inflorescéncia adquiriu a forma de
urna atual (Galil 1977).

Em relagdo a registros fOsseis, existem impressdes de folhas de Ficus em

sedimentos do Paleoceno (Ambwani 1991). Fosseis de vespas de figo sdo conhecidos do



Terciario, exclusivamente da vizinhanga da América (Wiebes 1995). Poinar (1993) citou
um registro em ambar (25-40 milhdes de anos) de uma vespa provavelmente do género
Pegoscapus, polinizadoras de espécies do subgrupo Urestigma segdo Americana e
Brues (1910) citou um registro de Zesrapus (1. mayri) da época Terciaria do Florissant
Colorado (E.U.A).

De modo geral, cada espécie de Ficus possui uma Unica espécie polinizadora
(Bronstein 19287; Ramirez 1970a, 1970b; Wiebes 1995). Porém, excecdes a esta regra sdo
conhecidas, como no caso em que duas espécies de polinizadores polinizam ativamente uma
espécie de Ficus (Kerdelhué e a/. 1997, Michaloud et al. 1985; Ramirez 1970a). Em
outros casos, polinizadoras de outras espécies de Ficus parecem colonizar “por engano”,
sendo comum a produgio de  hibridos interespecificos (Ramirez 1994; Ware
& Compton 1992). A filogenia molecular das véspas polinizadoras e suas espécies
hospedeiras mostram alto grau de congruéncia, sugerindo a predominincia de coevolugio
ou evolugiio em paralelo nesta associagio (Herre et al 1996; Machado er al. 1996;
Yokoyama 1995).

As espécies de Ficus do subgénero Urostigma se¢io Americana sio polinizadas
por vespas do género Pegoscapus (Ramirez 1970b, Wiebes 1995). Nestas espécies, bem
como nas monodicas em geral, ocorre uma forte protoginia. As flores femininas ficam
receptivas primeiro e as flores masculinas amadurecem vérias semanas depois, coincidindo
com a emergeéncia da prole de vespas (Bronstein 1992; Janzen 1979a). Vespas fémeas
carregadas de polen e fecundadas sio atraidas por substincias volateis sinomonas liberadas
pelos sicOnios receptivos da espécie hospedeira (Hossaert McKey ef al. 1994; van Noort ef
al. 1989; Ware & Compton 1994¢c; Ware ef al. 1993). Nesta fase, as vespas entram através
do ostiolo, polinizam os estigmas das flores femininas e depositam ovos nos ovéarios de
algumas delas. As larvas das polinizadoras desenvolvem-se no lugar das sementes.
Proximo ao final do ciclo de desenvolvimento do sicdnio, quando as flores masculinas
amadurecem, a prole de vespas completa seu desenvolvimento. Primeiro os machos
emergem, localizam e copulam com as fémeas ainda nas galhas em que elas se
desenvolveram e escavam o orificio por onde as vespas deixarfio o siconio. Em seguida as
fémeas emergem, coletam ativamente polen e abandonam o siconio em busca de outra

arvore com inflorescéncias receptivas, repetindo o ciclo (Bronstein 1992; Janzen 1979a).



ApOs a dispersdo das vespas, o0s siconios completam o amadurecimento, tornando-
se atrativos para varias espécies de vertebrados que podem atuar como dispersores. Entre
estes pode-se citar como exemplos: aves, morcegos, macacos € gambas (Argel de Oliveira
& Figueiredo 1996; Coates Estrada & Estrada 1986; Figueiredo 1993; Tigueiredo ef
al 1995; Janzen 1978; Laman 1996, Lambert 1989, 1991, Lambert & Marshall 1991;
Muller & Reis 1992; Senna 1993), além de peixes e tartarugas (Horm & Ramirez 1990;
Horn 1997, Moll & Jansen 1995; Souza Stevaux ef al 1994). Apds passarem pelo trato
digestivo de frugivoros vertebrados, os aquénios sdo ainda atrativos para formigas, as quais
podem atuar como dispersoras secundarias (Kaufmann er al 1991; Roberts
& Heithaus 1986).

L5 - Interagio Ficus e vespas nio-polinizadoras

As wvespas ndo-polinizadoras pertencem a vérias subfamilias de Agaonidae, e a
outras familias, tais como, Eurytomidae e Torymidae (Boucek 1988, 1993).  Alguns
trabalhos indicam que assim como as polinizadoras, as néo~poiinizadoras apresentam certa
especificidade ou preferéncia pela planta hospedeira (Bronstein 1991, 1992; Compton et
al. 1991; Gordh 1975; Ramirez 1988). A filogenia molecular das vespas nao-polinizadoras
e suas espécies hospedeiras, da mesma forma que a das polinizadoras, mostra alto grau de
congruéneia (Machado er al 1996).  Enquanto cada espécie de Ficus é associada
geralmente a uma Unica espécie polinizadora, varias espécies ndo-polinizadoras podem estar
associadas a planta. Compton & Hawkins (1992) encontraram faunas variando de trés a 30
espécies ndo-polinizadoras associadas a diferentes espécies de Ficus da Africa do Sul.

As espécies ndo-polinizadoras emergem antes (W. Ramirez, com. pess.) ou no
mesmo periodo que a polinizadora e deixam o siconio pelo orificio aberto pelos machos da
Gltima. A biologia deste grupo de wvespas, principalmente a relagio trofica, nio é muito
conhecida (Joseph 1984; S. West', com. pess.). Estudos detalhados sobre a biologia ¢ as
interrelagdes de espécies ndo-polinizadoras foram realizados para algumas espécies do vetho

mundo (Abdurahiman 1980; Abdurahiman & Joseph 1978a, 1978b, 1979; Joseph 1984) e

' Universidade de Edinburgh



para as espécies do novo mundo, estando disponiveis algumas informagdes baseadas
principalmente na coocorréncia de espécies em um mesmo sicénio e na morfologia de
galhas (West ef al. 1996).

Nas espécies de Ficus do subgénero Urostigma se¢do Americana € comum a
ocorréncia  de ndo-polinizadoras  dos géneros Aepocerus, Heterandrium, ldarnes
(Agaonidae), FEurytfoma (Eurytomidae), Physothorax e Torymus (Torymidae)
(Boucek 1993). Entre estes, /darres certamente € o mais estudado. Gordh (1975) realizou
um estudo detalhado da morfologia externa e sistematica deste género. Varios aspectos
ecologicos também foram estudados por Bronstein (1991), West & Herre (1994) e West ef
al. (1996).

Sobre a relagiio trofica, os géneros Aepocerus, Idarnes e Heterandrium sio
considerados fitéfagos. Porém, ndio se sabe se eles ovipositam em ovarios ja ocupados por
polinizadoras, atuando como cleptoparasitas, ou se eles induzem suas proprias galhas
(Machado er al 1996, West et al. 1996). As espécies das familias Eurytomidae e
Torymidae podem ser parasitdides das larvas de espécies fitofagas, uma vez que estas
familias comumente s3o representadas por espécies parasitoides (Costa Lima 1962). Além
disso, West ef al. (1996) sugerem que espécies do género Physothorax sio parasitoides de
Aepocerus, pois individuos destes dois géneros normalmente ocorriam em um mesmo

siconio e emergiam de galhas com morfologias semelhantes.

1.6 - Consideracoes taxonomicas sobre Ficus eximia

A espécie estudada tem recebido nomes diferentes de acordo com diferentes autores.
Portanto, para efeito de comparagdo com outros estudos realizados, torna-se necessario
chamar a atencdo para os sindnimos mais utilizados, a fim de evitar interpretagdes erroneas.

Dr. C.C. Berg' determinou este material como F. eximia Schott e considera-o como
entidade do amplo complexo taxonOmico F. citrifolia P. Miller. Ficus eximia é a entidade
que ocorre na porgio sul da América do Sul, a qual Berg tem se inclinado a considerar

como subespécie de [, citrifolia.  No Brasil, esta espécie foi determinada pelo Dr. P.P.
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Carauta' como F. guaranitica Chodat & Vischer e considerada muito afim de F. citrifolia
(Carauta 1989). Segundo Dr. W. Ramirez B.% este taxon possivelmente é a mesma espécie
determinada npa Costa Rica como [ hemsleyana Standley. DeWolf (1960) lista 29
sinbnimos para F. citrifolia, entre eles F. eximia, V. guaranitica e F. hemsleyana, Esta
diversidade de nomes ¢ devido, possivelmente, a ampla distribuicio geografica e grande
plasticidade de caracteristicas morfologicas que este tdxon apresenta, principalmente em
refagdo a forma e ao tamanho das folhas (Carauta 1989),

Neste trabalho sera adotado o nome F. eximia por ser considerado como uma
espécie ou subespécie de F. citrifolia de distribuigio sul na América do Sul. Porém, -
ressalta-se a necessidade de uma revisdo deste grupo tratado como complexo F. citrifolia,
utilizando inclusive a comparagio das vespas polinizadoras, uma vez que a especificidade
desta relacfio estd bem registrada (Bronstein 1992; Janzen 197%a; Ramirez 1970a, 1970b;
Wiebes 1979, 1995).

2 - OBJETIVOS

» Caracterizar o sistema de interagbes de F. eximia e vespas polinizadoras e ndo-
polinizadoras,

« Caracterizar o padrio de utilizagdo das flores femininas do sicénio para a producio de
aquénios e para o desenvolvimento de vespas;,

» Avaliar a relagdio do desenvolvimento da prole de polinizadoras e ndo-polinizadoras
sobre a producio de aquénios;

e Avaliar a relagio do desenvolvimento da prole de ndo-polinizadoras sobre a prole de

polinizadoras.

! Herbario Alberto Castellanos, FEEMA
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3 - MATERIAIS E METODOS

3.1 - Locais ¢ individuos estudados

Individuos de Ficus eximia foram estudados nos municiptos de Campinas/SP
(22°54’S; 47°03°’W), Londrina/PR (23°18°S; 51°09°W) e Dourados/MS (22°{3’S;
54°48°W). Em Campinas os dados foram coletados em quatro individuos: um jocalizado
em frente ao prédio do Departamento de Botanica/IB/Unicamp e proveniente da Fazenda
Rio das Pedras (individuo C1) e outros trés espontineos localizados no distrito de Bario
Geraldo, proximos ao campus da Unicamp (individuos C2, C3 e C4). No presente estudo,
o termo “‘safra” sera utilizado para designar a producio de sicontos de uma planta. No
individuo C1 foram analisadas trés safras, amostradas no periodo de 1995-1997. Em
Londrina/PR foram avaliadas amostras coletadas no periodo de 1992-93 em oito individuos
remanescentes de mata, presentes no campus da Universidade Estadual de Londrina (UEL)
(individuos I.1 a L8). O mdividuo amostrado em Dourados/MS estava localizado no
perimetro urbano em 1997 e foi utilizado exclusivamente para teste de estimativa de volume

dos siconios (individuo D1).

3.2 - Materiais testemnunhos

As exsicatas dos individuos estudados, exceto o coletado em Dourados/MS, estio
depositadas nos herbarios da Universidade Estadual de Campinas (UEC) e da Universidade
Estadual de Londrina (FUEL). Os individuos, seguidos pelo local de coleta ¢ nimero de

herbario, sdo listados a seguir:

Individuo L1; Londnna; FUEL 20011
Individuo L2; Londring; FUEL 20016
Individuo L3; Londrina; FUEL 20060
Individuo L4; Londrina; FUEL 20035
Individuo L5, Londrina; FUEL 20001
Individuo L.6; Londrina, FUEL 20006
Individuo L.7; Londrina; FUEL 20040
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Individuo L8; Londrina; FUEL 20058
Individuo C1; Campinas; UEC 93511 e UEC 93512
Individuo C2; Campinas; UEC 89755
Individuo C3; Campinas, UEC 93506 e UEC 93508
Individuo C4; Campinas, UEC 89754

Os 1insetos coletados fazem parte da colecio de referéncia do autor e, apos a
conclusdo das identificagdes, serdo depositados em museus (provavelmente da Universidade

Federal do Parana e Universidade de Sdo Paulo).

3.3 - Estimativa do tamanho do siconio

O tamanho do sicdnio foi utilizado como covaridvel nas analises dos dados e no
calculo da densidade de flores femininas utilizadas para a produciio de aquénios e para o
desenvolvimento de vespas. O tamanho foi representado pelo volume de uma esfera de
didmetro igual ao do siconio (Equagdo 1). O didmetro dos siconios foi medido com o
auxilio de um paquimetro eletronico com exatiddo de duas casas decimais. Devido ao
formato dos siconios de /. eximia ser um pouco achatado lateralmente, a média entre a
maior € a menor medida foi utilizada para representar o didmetro, referido com “didmetro
médio do siconio”. A estimativa do tamanho do sicénio com base no didmetro médio foi
utilizada por motivos de facilidade de se obter esta medida e pelo fato de que, para as safras
de Londrina e para uma de Campinas, o volume do sicénio ndo foi medido no momento da

coleta.

3 [Diamefm medio) ?
V = T -
4 2

Equagdo 1. Formula do volume de uma esfera.

Para testar a adequagdo da estimativa do tamanho do sicdnio, calculada a partir do

didmetro meédio, foram utilizados sicdnios de cinco individuos. Nestas amostras, o volume
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do siconio foi medido pejo deslocamento do volume da agua. Os siconios foram
mergulhados individualmente em uma proveta de 100 mL e o volume de agua deslocado foi
recolhido com auxilio de uma pipeta graduada com exatidio de 0,1 mL. A imprecisio
estimada do volume medido foi de 3,4%. Este parimetro foi caleulado a partir do
coeficiente de variacdo de dez medigdes consecutivas de um mesmo sicdnio.

O volume calculado apresentou alta correlagio ao volume medido. Os indices de
determinacdo das retas (r*) variaram de 0,80 a 0,96 e as inclinagdes padronizadas de 0,90 a
0,98 (Tabela I).

Tabela 1. Regressdo linear entre volume calculado (variavel dependente) e volume medido
(variavel independente). Os individuos sio seguidos pelo nimero de sicdnios
amostrados (n), pela inclinagdo padronizada da reta e pela proporgio de variincia

explicada (r?). *** p < 0,001.

Individuos  n  Inclinagio padronizada 2
— g— 5 F YT
C2 50 0,90 0,82%x*
C3 50 0,95 0,89%*x*
C4 57 0,98 0,96%**
D1 56 0,96 0,91***

O volume calculado foi maior que o medido em trés das cinco arvores, como
indicam as diferencas negativas entre os volumes medidos e estimados (Figura 1A, C e E).
Nas demais, a diferenga foi dispersa ao redor de zero (Figura 1B e D).

O volume calculado, de modo geral, nio mostrou vicio ao estimar os valores com
a variagdo do volume do sicénio. A Figura 1A-D mostra que a diferenca entre volume
medido e volume calculado foi dispersa em relagdo ao tamanho do sicénio.

A estimativa do tamanho do siconio, representada pelo volume calculado,
mostrou-se muito robusta, uma vez que, para todas as amostras, altas correlagdes e valores

proximos das inclinagdes das retas foram obtidos.
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Figura 1. Relagdo entre o volume medido do sicénio (mL) e a propor¢io da diferenca entre
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(B), C4 (C), C1 (D) e D1 (E).

3.4 - Observacdes gerais sobre o sistema

Duas safras do individuo C1 foram acompanhadas com o objetivo de observar o
desenvolvimento dos organismos associados aos sicénios. Na primeira safra, compreendida
no periodo de abril a junho de 1995, os siconios foram coletados em intervalos semanais e
preservados em alcool 70%. Em cada data de coleta, aproximadamente 20 defes foram
dissecados para observagdo. Na segunda safta, entre agosto e outubro de 1996, 30 siconios
frescos foram dissecados a cada dois dias.

Em cada data de observagdo, para as duas coletas, avaliou-se:

o O diimetro dos siconios;

» O nimero de vespas polinizadoras que entraram no siconio (colonizadoras);



O numero de vespas polinizadoras que morreram presas entre as bracteas do
ostiolo;

* A presenga de acaros entre as bracteas do ostiolo;

e A presenga de fungos na cavidade interna (lamen) do sicdnio;

e A presenga de nematoides na cavidade interna do sicdnio;

e A emergéncia da prole de vespas”;

* A coleta de polen pelas vespas polinizadoras';

* A saida da prole através do orificio aberto pelos machos Pegoscapus sp. e a

- - - - L
infestagdio das vespas por &caros neste periodo .

Além deste protocolo, observagdes complementares de longevidade em laboratorio
foram realizadas em vespas polinizadoras e ndo-polinizadoras coletadas em Campinas. As
amostras do mdividuo Cl1, preservadas em alcool 70%, também foram utilizadas para o

estudo da distribuigdo espacial dos aquénios e das galhas nos siconios (item 3.6).

3.5 - Coleta das vespas e outras medidas do siconio

Aproximadamente 40 e 50 siconios foram amostrados de individuos em Londrina e
Campinas, respectivamente. Os siconios foram coletados na fase em que a prole de vespas
estava emergindo, porém, antes da abertura do orificio de saida. Esta fase pode ser
facilmente detectada em campo através da consisténcia mais macia e da presenca de insetos
recém emergidos na cavidade interna dos sicdnios. Apds coletados, os sicdnios foram
individualizados em frascos plasticos de capacidade de 50 mL e mantidos tampados até a
emergéncia das vespas. Os siconios coletados em Londrina foram cortados ao meio para
emergéncia das vespas. Posteriormente notou-se que a emergéncia natural, sem o corte dos
siconios, era igualmente eficiente. Assim, nas coletas de Campinas, os sicénios foram
mantidos inteiros, para que os insetos saissem naturalmente. Apos aproximadamente 48

horas do inicio da emergéncia, as vespas foram mortas por congelamento.

" Qbservados apenas na segunda safra.
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Os insetos coletados segundo o método acima foram triados, sexados e separados
em morfoespécies com identificagio em nivel genérico, segundo Boucek (1993). O
didmetro do sicdnio foi medido com o auxilio de um paquimetro eletrénico com acuracia de
duas casas decimais (idem 3.3) para céalculo de seu volume. Os sicOnios coletados em
Londrina estavam desidratados para preservagio. Assim, foram submetidos & reidratacio
em fervura de agua por aproximadamente 15 minutos.

Nas amostras de Campinas, o numero de manchas presentes na superficie dos
siconios foi quantificado para testar a possibilidade de serem marcas formadas pela insercio
dos ovipositores de vespas ndo-polinizadoras. Assim, o nimero de manchas observado na
superficie do sicdnio foi comparado ao nimero de vespas ndo-polinizadoras emergindo
destes.

Posteriormente, uma se¢do longitudinal equivalente a Y% do siconio foi retirada.
Nesta porgdo foram quantificados o nimero de aquénios ¢ registrados os insetos que ndo
tinham emergido de suas galhas. O numero total de aquénios e de vespas ndio emergidas de
cada espécie foi estimado multiplicando por quatro os valores obtidos. O niimero de vespas
ndo emergidas foi somado as emergidas para obtengio do nimero total de vespas por
espécie desenvolvendo-se nos siconios. Em algumas espécies ndo-polinizadoras do género
Idarnes o dimorfismo sexual ¢ acentuado, com os machos muito parecidos entre as
espécies, tornando dificil a associag@o de casais co-especificos. Nestes casos, o nimero de
machos foi distribuido para cada espécie de Idarnes proporcionalmente ao nimero de
fémeas emergidas no siconio.

Em duas safras coletadas em Campinas, C1 e C2, também foram quantificados na
secdo referente a Y do sicdnio, o numero de flores femininas ndo utilizadas (que ndo
formaram aquénios ou desenvolveram vespas) e o nimero de gathas vazias (provavelmente
devido a morte da larva da vespa). Estes dados, somados ao numero de aquénios e vespas,

foram utilizados para estimar o niimero total de flores femininas presentes no sicénio.

3.6 - Distribuicito espacial dos aquénios e das galhas nos siconios

Duas safras do individuo C1 foram analisadas para caracterizacdo da distribuigio

espacial dos aquénios ¢ gathas na fase em que os sicdnios possuiam aquénios formados e
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galhas com insetos adultos pouco antes da emergéneia.  Os siconios das duas saftas,
coletados em 25/05/95 e 30/09/96 estavam preservados em 4lcool 70%. Trinta siconios de
cada saffa foram cortados ao meio no sentido longitudinal (ostiole-pediincule) & em cada
um foi examinada a seqiiéncia de flores femininas justapostas, mostradas em uma metade do
corte longitudinal. O contedde de cada flor feminina desenvolvida, seja o aquénio ou a
espécie de vespa, foi identificado. A posigio do aquénio/gatha na camada de flores
ferininas foi determinada medindo-se a distincia entre a base da flor ¢ a superficie externa

do sicbnio com auxilic de uma ocular micrométrica acoplada a uma lupa (Figura 2).

Figura 2. Distribuigdo espacial dos aquénios/gathas em sicOnios de F. eximia. A barra (A)

indica a posigdo do aguénio/galha. A linha vertical delimita as seges medidas.

A distribuigio dos aguénios/galhas ao longo do eixo floral foi analisada
convertendo-se o numero de seqiiéncia de cada flor dissecada em graus. Assim, o Gltimo
aquénio ou galha, proximo ao pedinculo do sicdnio, foi considerado como a posigiio 180° e
os demais valores foram determinados por “regra de trés” simples. Esta transformaciio

apresentou como caracteristica um actimulo artificial de dados na posicio 180°, pois a
p



altima flor dissecada sempre recebia exatamente este valor. As categorias de conteido da
flor mais representativas (aquénios, polinizadoras e fdarnes spp.) para cada safra foram
analisadas plotando-se suas posigdes em graus num diagrama de distribuigio de freqiiéncias

circular (Zar 1996).

3.7 - Utilizagio das flores femininas para a produgiio de aquénios ¢ o desenvolvimento

de vespas

Nas andlises de utilizagdo das flores femininas para a produgio de aquénios e o
desenvolvimento de vespas foram descartados os sicdnios ndo polinizados (aqueles que nio
produziram aquénios ¢ prole de vespas polinizadoras). Este procedimento foi adotado
porque a auséncia de aquénios e polinizadoras nestes siconios é resultante da ndo
colonizag@o e ndo de exclusdo por vespas ndo-polinizadoras. Desta forma, foram excluidos
todos os sicOnios de uma safra (individuo 1.8) amostrada em Londrina e alguns siconios de
outras.

A proporgio de flores femininas utilizadas, que formaram aquénios ou
desenvolveram vespas, foi estimada em duas safras amostradas em Campinas, Cl ¢ C2. O
numero total de flores femininas fot estimado pela soma dos nimeros de flores femininas
ndo utilizadas, de galhas vazias, de aquénios e de vespas (item 3.5). A proporcio de flores
femininas utilizadas (nivel de saturag@o) foi comparada com dados de literatura para outras
espécies de Ficus (Herre & West 1997).

A produgdo de aquénios, wvespas ou ambos, expressa em numero absoluto e
nimero por volume (mL) de sicOnio, foi analisada em relagio ao tamanho do sicdnio. O
conjunto de dados referentes a Campinas e Londrina foi analisado separadamente e

comparado.

3.8 - Rela¢dio das vespas com a produciio de aquénios

Da mesma forma que o item 3.7, a andlise foi feita apenas com os siconios

polinizados.  Um modelo de regressdo miltipla foi construido, no qual a produgio de
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aquénios seria dependente do volume do siconio, da densidade de flores femininas utilizadas
(nimero de aquénios + numero de vespas por mlL de siconio), do ntumero de vespas
polinizadoras (Pegoscapus sp.), do namero de vespas ndo-polinizadoras do género Idarnes
e do numero restante de vespas ndo-polinizadoras (“restantes”). Neste modelo, a
contribuigio parcial de cada uma das variaveis sobre a produgio de aquénios pdde ser
quantificada, retirando-se a influéncia das demais (Herre & West 1997, Kerdethué
& Rasplus 1996; Zar 1996).

As variaveis referentes as vespas foram agrupadas em fungdo de similaridades
ecologicas e abundincia. Desta forma, o primeiro grupo foi representado pela espécie
polinizadora (Pegoscapus sp.). O segundo grupo incluiu quatro espécies do género Idarnes
dos grupos carme (trés) e flavicollis (uma) , nos quais os machos sdo apteros. As demais
ndo-polinizadoras, por ocorrerem em menor namero (a soma delas foi menor que o nimero
de Idarnes spp. grupos carme e flavicollis) e possuirem machos alados, foram agrupadas
em um terceiro grupo.

Os padrdes de produgio de aquénios em fungiio das variaveis foram analisados
para os dados agrupados por localidade de coleta, Campinas e Londrina, e por safras

individuais.

3.9 - Relac¢iio das vespas ndo-polinizadoras com a prole das vespas polinizadoras

As varigveis que atuam no numero de vespas polinizadoras se desenvolvendo nos
siconios foram analisadas de forma semelhante a descrita para a produgio de aquénios no
item 3.8, com a substitui¢do de algumas varidveis. Assim, pela hipOtese a ser testada, a
prole de polinizadoras (Pegoscapus sp.) seria dependente do volume do sicdnio, da
densidade de utilizagdo das flores femininas, do nimero de aquénios formados, do nimero
de vespas ndo-polinizadoras do género /Jdarnes e do nimero restante de vespas
ndo-polinizadoras. O nimero de aquénios por siconio foi incluido no modelo acima com o

objetivo de controlar estatisticamente a influéncia da sua variagio.
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3.10 - Analise dos dados

Para as analises graficas foram utilizados diagramas de dispersio (ortogonais e
“box-plots™) e de distribuigdo de freqiiéncias (lineares e circulares). Particularmente, o
“box-plot” tem sido recomendado em analises exploratorias de dados e, até para
comparagOes de amostras através do intervalo de confianga da mediana (Ellison 1993;
McGrill ef al. 1978, Wikinson ef al. 1992).

Os dados de contagem (numero absoluto de aquénios e vespas ou por mlL de
siconio) foram transformados pela raiz quadrada de (x + 0,5) e os dados em proporgio pelo
arcosseno da raiz quadrada de (x) (Zar 1996). A normalidade dos dados foi testada através
do indice K?, baseado na simetria e na curtose da distribuigio (Zar 1996).

Quando fez-se necessaria a representagio, o calculo dos pardmetros (média e
desvio padrdo) a partir dos dados transformados foi convertido para a escala original
através de transformagfo inversa.

Os pacotes estatisticos SYSTAT e STATISTICA foram utilizados nas anélises dos
dados.  Para comparagdo de duas meédias o teste t foi utilizado para varidncias
independentes (Sokal & Rohlf 1995; Zar 1996). Para as analises de dependéncia entre
variaveis, os métodos de regressdo linear simples e multipla foram utilizados, de acordo
com o nimero de variaveis independentes do modelo (Sokal & Rohlf 1995; Zar 1996).

Nas analises de regressdo multipla, para cada varidvel independente foi obtida a
inclinagdo parcial padronizada da reta, que representa sua relagio com a variavel
dependente, mantendo-se constante as demais varidveis. Desta forma, o efeito de
covariaveis foi controlado estatisticamente. A correlagdo semiparcial, associada a cada
varidvel independente, foi calculada. O valor da correlagio semiparcial elevado ao
quadrado representa o quanto é acrescido na variincia explicada no modelo pela inclusdo da
variave] em questdo (Sokal & Rohlf 1995; Zar 1996). A proporgdo de varifncia explicada
pelo modelo muitiplo (r* maltiplo) foi também obtida.

Os residuos dos testes foram analisados como sugere Kleinbaum ef a/. (1988). A
andlise paramétrica dos dados foi utilizada considerando a robustez do método frente aos

desvios ndo muito severos dos pressupostos tedricos assumidos (Zar 1996).
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4 - RESULTADOS E DISCUSSAO

4.1 - Caracteristicas do sistema
4.1.1 - Numero de flores femininas vs. volume do siconio

Nos dois individuos analisados em Campinas (C1 e C3) observou-se uma relagio
positiva entre o volume do sicdnio e o numero estimado de flores (r2=0,315; p <0,001)
(Figura 3). A relag¢do positiva de tamanho do siconio e nimero de flores femininas foi
relatada por Berg (1990). Kerdelhué & Rasplus (1996) observaram esta correlagio e
levaram-na em conta quando analisaram as relagles entre numero de vespas se

desenvolvendo e quantidade de aquénio produzidos no sicénio.
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Figura 3. Numero estimado de flores femininas vs. volume do sicdnio em duas safras (88

‘siconios) amostradas em Campinas/SP (individuos Cl1 e C3). r*=0,315;
p < 0,001,
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4.1.2 - Vespas associadas

Nas cinco amostras coletadas em Campinas e nas oito de Londrina foram
encontradas apenas uma espécie de vespa polinizadora (Pegoscapus sp.) e 14 espécies
ndo-polinizadoras (Tabela 2). Dentre as 15 espécies de vespas encontradas, 11 ocorreram
tanto em Campinas como em Londrina. As espécies que ocorreram em apenas uma das
localidades apresentaram-se em baixo nimero por siconio e em poucas amostras (Tabela 2).
A presenca das mesmas espécies de vespas em localidades distantes reforga as evidéncias de
associagio espécie-especifica para a polinizadora e ndo-polinizadoras, como tem sido

relatado (Bronstein 1991, 1992; Compton ef al. 1991; Gordh 1975; Ramirez 1988).

Tabela 2. Numero médio de aguénios e vespas por siconio e numero de safras em que
ocorreram nas amostras de Campinas/SP (cinco safras, 236 sicdnios) e
Londrina/PR (oito safras, 322 sicénios). As médias e os desvios padrdo (dados

entre parénteses) foram calculados com dados néo transformados.

Campinas Londrina

Mcédia N. de ocorréncias Meédia N. de ocorréncias
Aquénios 158,7 (53,%) 5 75,1 (77,3) 7
Pegoscapus sp. 158,4 (71,3) 5 10,9 (23.4) 7
Aepocerus spl 0,8(2,3) 4 0,9 ¢2,0) 3
Aepocerus sp3 0,06 (0,3) i 0,02 {0,2) 2
Furytoma butcheri 0,2 (0,7) 3 0,4 (1,1) 7
Furytoma sp2 0,04 (0,3) 1 0 0
Heterandrium spl 0,04 (0,5) 1 0 0
Heterandriumsp2 1,3 (2,9) 3 0,2 (0,8} 5
Jdarnes spl 15,1 (21,3) 5 4.9 (9,7) 8
Idarnes sp2 1,4 (4,3) 5 18,1 (22,5) 8
Idarnes sp3 3,6 (8,2) 5 14,6 (13,0 8
Idarnes spd 0 0 0,3(1,5) 5
ldarnes sp7 0,2 (0,1 4 0,09 (0.5 4
Physothorax spl 0.8(2.4) 3 33,7 3
Physothorax sp2 0,05 (0,3) 1 0,05 (0,3) 3
Torymus sp. 0,4 (1,6) 2 7,1(6,8) 8
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As espécies de vespas encontradas em . eximia pertencem a trés familias de
Hymenoptera, segundo Boucek (1993):

(1) Agaonidae, fitofagas e abrangendo a maior parte das espécies;

(2) Eurytomidae, com duas espécies possivelmente parasitoides;

(3) Torymidae, com trés espécies parasitodes (Tabela 3).

A biologia e ecologia das vespas associadas a I eximia sio muito variaveis,
apresentando diferentes adaptagdes morfologicas e comportamentais na exploracio do
siconio (Tabela 3, Figura4). Entre as nfo-polinizadoras, o género Idarnes apresentou
maior namero de espécies (cinco). Destas, quatro espécies possuem machos dpteros (trés
do grupo carme ¢ uma do flavicollis), assemelhando-se aos machos das vespas
polinizadoras, € uma possui machos alados (grupo incerta) sem dimorfismos sexual
acentuado.

A abundincia de vespas (polinizadoras e ndo-polinizadoras) se desenvolvendo nos
siconios amostrados nos dois locais foi diferente. Em Campinas, o nimero de vespas por
sicomo foi maior que em Londrina. A participagio das vespas polinizadoras ¢
ndo-polinizadoras também foi diferente entre as duas localidades, sendo as polinizadoras

mais abundantes em Campinas e as ndo-polinizadoras mais numerosas em Londrina

(Figura 5A ¢ Tabela 4),
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igura 4. (continua)




Figura 4. Vespas associadas a Ficus eximio. Polinizadora: Pegoscapus sp. (A - f€mea: seta=bolso de

polen, em detathe no canto superior esquerdo; B - macho). N#o-polinizadoras: Aepocerus
spl (C - fémea, D - macho); ldarnes sp7 (incerta) fémea (E); Ewrytoma butcheri femea (F),
Idarnes sp3 (flavicollis) fémea ((3); machos darnes sp. (H); Heterandrium sp2 (I - f€mes,
1 - macho);, Physothorax spl ffmea (L); Physothorax sp2 macho (M), e Torymus sp.

(N - fémea, O - macho). Escala = | mm.
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Figura 5. Numero médio de aquénios, polinizadoras (Pegoscapus sp.), Idarnes e as demais
especies ndo-polinizadoras (Restantes) por siconio (A) e por mL de siconio (B),
nas safras amostradas em Campinas/SP (236 sicOnios) e Londrina/PR (205

sicdnios).
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Tabela 4. Nuamero medio de aquénios e vespas por siconio e por mL de sicdonio para as
safras amostradas em Campinas/SP (236 sicénios) e Londrina/PR (205 sicdnios).

O desvio padrio ¢ dado entre parénteses.

Meédia por sicHnio Meédia por ml. de siconio
Campinas Londrina Campinas Londrina

Aquénio 153,7 (4,5) 08,6 (12,0) *** 56,3 (1,8) 61,6 (3,5)*
Pegoscapus sp. 150,9 (9,2) 11,5 (7,3) *** 56,8 (5,0) 6,7 (3,1) ***
Idarnes 14,4 (7,3) 44,4 (4,2) %** 5727 28,9 (1,5) ***
Restantes 2,7(1,5) 8,5 (1,8) ¥** 1,0 (0,1) 6,2 (1,1) ***
Vespas 185,1 (4,5) 80,8 (7,4) **+ 69,3 (3,5) 52,7 (2,7) ***
Vespas + Aquénios  343,0 (5,4) 184,7 (14,6) *** 127,1 (4,4)  117,9 (3,0) *

Nivel de significincia (p) das diferengas entre médias: * 0,05 < p< 0,01; *** p < 0,001.

O tamanho dos siconios, expresso em mlL, foi possivelmente importante para a
determinag¢io desta diferenga de abundincia de vespas entre as duas localidades, uma vez
que ele foi maior em Campinas (Figura 6). A influéncia do tamanho do siconio pode ser
notada observando as quantidades de vespas expressas em densidade (nimero por mlL de
siconio).  Os valores médios para o namero de vespas e vespas + aquénios por mL de
siconio foram proximos entre as localidades estudadas (Figura 5B e Tabela 4). Por outro
lado, a relag@o entre vespas polinizadoras e ndo-polinizadoras manteve-se a mesma quando
expressas em densidade (Figura 5B e Tabela 4, “média por mL de sicdnio™), indicando uma

diferenca real entre as duas Jocalidades.
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Figura 6. Volume do sicbnio (mL) nas safras amostradas em Campinas/SP (236 sicdnios) e
Londrina/PR (205 sicdnios). O retingulo delimita 50% do nimero de
observacdes ¢ o trago central representa a mediana. As barras indicam a
amplitude total da distribuigio. O estreitamento nos retdngulos representa o
intervalo de confianga da mediana ao nivel de 95%. Qs valores desviantes sio
representados por asteriscos € os muito desviantes por circulos. Média (desvio

padrio): 3,0 (1,2) e 1,6 (0,6) para Campinas e Londrina, respectivamente.

4.1.3 - Modo de oviposigio e desenvolvimento das vespas

Polinizadora

A polinizadora de /. eximia, Pegoscapus sp., apresenta modos de oviposicdo e
polinizagdo semelhantes aos descritos para vespas associadas ao subgénero Urostigma
(Frank 1984, Figueiredo & Sazima 1997; Galil & Snitzer Pasternak 1970; Ramirez 1969).
As colonizadoras entram no siconio através das bricteas do ostiolo, perdendo normalmente
parte das antenas e asas. Nesta fase, as bracteas do ostiolo estio mais frouxas e as flores
femininas est@o receptivas. Em varias ocasies, foram observadas vespas mortas entre as
bracteas do ostiolo. Janzen (1979a) menciona que o processo de fechamento das bracteas
do ostiolo pode restringir o nimero de colonizadoras que entra no sicénio e fazer com que
estas vespas fiquem presas entre as bracteas. Porém, recentemente foi demonstrado em trés

especies de Ficus que algumas polinizadoras podem sair (re-emergir) do siconio apos a
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polinizagdo e oviposigio (Gibernau er al. 1996). Desta forma, outra hipdtese é que as
vespas presas entre as bracteas do ostiolo, observadas em F. eximia, podem ter morrido
quando tentavam re-emergir dos sicOnios.

A espécie polinizadora foi a Unica que ovipositou nas flores femininas pelo lado
interno do sicdnio, padrio observado nas espécies de Ficus do novo mundo (West ef
al. 1996). Em outros grupos de Ficus do velho mundo, o modo de oviposigio interno
também € realizado por algumas espécies ndo-polinizadoras (Compton 1993; Galil
& Eisikowitch 1968a).

Dentro do siconio, a colonizadora caminha por toda a superficie interna formada
pelos estigmas justapostos (sinstigma). Periodicamente, a vespa para e insere parte do
ovipositor através do estigma, como se testasse o local para oviposi¢do. Assim, a vespa
continua a insercdo, completando a oviposigdo ou retira o ovipositor do estigma. Na
seqiiéncia, a vespa deposita ativamente o polen sobre o estigma da flor, retirando-o dos
“bolsos de poOlen”, drgdos especiais localizados no térax (Figura 4A). A funcio dos “bolsos
de polen” como oOrglos exclusivos para o transporte de pdlen foi descoberta independente e
quase simultaneamente por Galil & Eisikowitch (1969) em Israel e por Ramirez (1969) na
Costa Rica. Este processo de polinizagio ativo é conhecido como etodindmico e ocorre em
espécies de vespas que possuem estruturas especiais (bolsos e corbiculoas) para transporte
de polen (Galil & Meiri 1981; Joseph 1984). Desta forma, a vespa parece polinizar as flores
femininas independentemente da oviposi¢o, o que pode indicar uma maior capacidade de
polinizar flores femininas do que depositar ovos.

Em duas safras amostradas em Campinas foram observadas 1,7+ 1,7 (n=462) ¢
23+1,7 (n=139) colonizadoras por siconio (média+ desvio padrio). Em 66 safras
amostradas em Campinas e Londrina, mais de 35% dos sicOnios, em média, foram
polinizados por uma Gnica colonizadora; porém, este nimero chegou a 20 em uma ocasido
(Figura 7). Deve-se considerar estes dados com cautela, pois se a re-emergéncia de
colonizadoras for comum em F. eximia, como observado em outras espécies por Gibernau

et al. (1996), estes valores podem estar subestimados.
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Figura 7. Distribuigio de freqiéncias do ntmero de colonizadoras em 66 safras de
F. eximia (duas de Campinas/SP e 64 de Londrina/PR). Nas safras de Londrinas
foram amostrados 50 siconios e nas duas de Campinas foram amostrados 139 ¢

462 siconios, respectivamente. As barras representam o desvio padrio.

ApOs a polinizagdo e oviposigdo, segue o desenvolvimento do siconio. No final do
desenvolvimento ocorrem o amadurecimento das anteras e a emergéneia da prole das
vespas. Os machos das polinizadoras emergem primeiro e acasalam com as fémeas
enquanto elas ainda estdo dentro de suas galhas. Depois de acasaladas, as fémeas emergem
e coletam pdlen ativamente, a0 mesmo tempo em que os machos escavam o orificio por
onde elas deixam o siconio. Estes processos e comportamentos observados estdo de
acordo com os relatados na literatura (Bronstein 1992; Galil & Eisikowitch 1968a;
Janzen 1979a).

As polinizadoras de F. eximia apresentaram longevidade em laboratério de 1,4 dias
em média (n = 23 vespas), com limites minimos e maximos de um e dois dias. Uma solugéo
agucarada a 10% (agua + agUcar comum) foi oferecida as vespas, mas estas ndo se
alimentaram. Estes dados sugerem que a espécie polinizadora nfio se alimenta na fase
adulta. Trabalhos realizados com outras espécies polinizadoras encontraram padrdes

semelhantes de curta longevidade (Figueiredo & Sazima 1997, Kjellberg ef al. 1988).
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Nio-polinizadoras

Em [/ eximia, todas as espécies ndo-polinizadoras ovipositavam nas flores
femimnas pelo lado externo, inserindo seus ovipositores através da parede do siconio.
Entre estas, apenas uma espécie, /darnes sp3 (grupo flavicollis), foi observada ovipositando
no mesmo petriodo em que as polinizadoras. As demais espécies tiveram suas atividades de
oviposigo durante a fase de desenvolvimento do siconio. Qutros trabalhos mencionam que
espécies de [darnes colonizam o sicbnio no mesmo periodo que as polinizadoras
(Bronstein 1991; West & Herre 1994). Até o momento, nfio se havia registrado diferenga
no periodo de colonizagdo entre espécies de ldarnes dos grupos carme e flavicollis,
conforme observado no presente estudo. Esta diferenga pode representar diferentes
estratégias de utilizagdo do siconio, como observado em espécies associadas ao subgénero
Sycomorus na Africa (Kerdelhué & Rasplus 1996). Todas as espécies ndo-polinizadoras
completavam seu desenvolvimento simultaneamente com a prole de polinizadores ¢
abandonavam o siconio pelo orificio escavado pelos machos das Gltimas.

Na superficie externa do sicOnio, nos locais onde as vespas inseriam seus
ovipositores, formaram-se manchas escuras com aspecto necrético. Em algumas ocasides,
pedacos de ovipositores relacionados as manchas foram observados no sicénio (Figura 8).
Estes ovipositores provavelmente pertenciam a vespas que foram predadas durante o
processo de oviposigio. Predagio de vespas polinizadoras e nfo-polinizadoras por vespas
sociais (Vespidae) (W. Ramirez, com. pess.) e formigas parece ser freqiiente durante a
chegada e oviposigio das vespas nos sicdnios (Bronstein 1988, 1991; Compton
& Robertson 1988, 1991). O nimero de manchas escuras na superficie externa ¢ o niimero
de vespas ndo-polinizadoras que se desenvolveram no sicénio apresentaram correlagdo

positiva (r* = 0,531; p < 0,001) (Figura 9).
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Figura 8. Manchas formadas pela insergBo dos ovipositores das vespas nio-polinizadoras,

As setas mostram ovipositores associados s manchas. Escala = 1 mm.
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Figura 9. Numerc de vespas nfo-polinizadoras vs. niumero de manchas formadas no
sicOnio. Os dados foram coletados em cinco safras (214 sicnios) de F. eximia

amostradas em Campinas. 1 = 0,531, p < 0,001,
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A longevidade de Idarnes sp2 (grupo carme) foi medida em laboratorio, sendo
maior que a de Pegoscapus sp. (polinizadora). EHsta espécie, bem como outras
ndo-polinizadoras (depocerus spl, E. butcheri, Heterandrium sp2, Idarnes sp7 e
Physothorax spl) alimentaram-se de solugfo agucarada a 10%. O fornecimento de solugdo
agucarada aumentou a longevidade de [darnes sp2 de 5,7 para 8,6 dias em média
(Tabela 5). Algumas destas espécies ndo-polinizadoras buscam naturalmente fontes de
alimento no periodo em que estdo fora do sicénio (W. Ramirez, com. pess.), o que poderia
ser uma estratégia de reposi¢do de energia, aumentando a chance de localizagio de sicdnios
em fase adequada para oviposico. O aumento da longevidade através da utilizagdio de

recursos alimentares ricos em energia, como néctar de flores, é conhecido em vespas

parasitoéides (Garcia 1991).

Tabela 5. Longevidade em laboratorio de Idarnes sp2 na presenca de agua e igua + aglcar.
A coluna dos tratamentos ¢ seguida pelo nimero de vespas observadas (n) ¢ a
longevidade em dias. Os himites minimos e miximos sdo dados entre parénteses.

A longevidade foi maior na presenga de solugio agucarada (t=-6,102;

p < 0,001).
Tratamentos n  Longevidade (dias)
agua 20 5,7 (2-8)
agua +aghcar 14 8,6 (6-11)

Para as outras espécies citadas acima, a longevidade ndo foi medida
sistematicamente, mas varios individuos foram mantidos vivos em laboratdrio por varios
dias. Desta forma, o padrio de maior longevidade e a capacidade de alimentacio em
laboratorio parecem ser comuns entre as nio-polinizadoras associadas a F. eximia. FEstas
caracteristicas podem possibilitar que as vespas depositem seus ovos gradativamente por
varios dias e em diferentes siconios e plantas. Um padrio semelhante foi observado em
vespas ndo-polinizadoras associadas a espécies do subgénero Sycomorus, cujas espécies de
vespas com maior longevidade eram sinovigénicas (ovos amadurecem progressivamente na
fase adulta) e se alimentavam de fontes de agicar, parecendo ser adaptadas a taxas lentas de

ovipostgio (Compton ef al. 1994).
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4.1.4 - Qutros organismos associados

Nematdides provavelmente do género Parasitodiplogaster (Diplogastenidae),
acaros da familia Tarsonemidae e fungos Beawveria bassiana e Fusarium sp. foram
observados em associagdio com as vespas polinizadoras de F. eximia (Figura 10). Estes
organismos utilizam o corpo da vespa polinizadora para se dispersarem ¢ passam parte dos
seus ciclos de vida nos sicdnios. Os nematdides associados as vespas polinizadoras ¢ aos
siconios de Ficus sdo bastante conhecidos (Giblin Davis et al. 1995; Herre 1993, 1995;
Martin et al. 1973; Nadel et al. 1992; Vovlas ef al. 1992) e afetam indiretamente o
mutualismo, seja parasitando as polinizadoras e diminuindo sua fecundidade (Herre 1995)
ou se desenvolvendo em flores masculinas e prejudicando a produ¢io de pdlen (Giblin
Davis ef al. 1995; Vovias efal. 1992).

A associagdo de acaros da familia Tarsonemidae e vespas polinizadoras de Ficus
tem sido relatada (Hamilton 1979; Ho 1994; Nadel ef al. 1992); porém, ndo € conhecido o
impacto destes dcaros no mutualismo. Em relagdo aos fungos, propagulos de Fusarium
moliniforme causador de endossepsia em siconios de F. carica sdo transmitidos por adesdo
ao corpo da vespa polinizadora Blastophaga psenes (Michailides & Morgan 1994). Em
I eximia, fungos de uma espécie patogénica a insetos, Beauveria bassiana, e outra que
pode ser sa.préfaga} Fusarium sp., foram isolados dos corpos das vespas polinizadoras e de
Idarnes spp. Assim, resta saber se a presenga destes organismos afeta o mutualismo,

diminuindo a aptiddo das vespas polinizadoras ou da propria planta.
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4.2 - Distribuigio espacial das galhas e dos aquénios nos sicénios

Nas duas safras analisadas constatou-se que os aquénios e as vespas
desenvolveram-se em camadas distintas dos ovarios. Os aquénios foram formados quase
exclusivamente nas flores mais proximas a superficie externa do siconio, enquanto que as
vespas, polinizadoras e ndo-polinizadoras, desenvolveram-se nos ovérios mais proximos ao
limen [Figura 11 (AeB)]. Entre as espécies de wvespas observou-se ainda uma
sobreposigdo na ocupagio da camada dos ovarios, como mostram os intervalos de
confianga das medianas. Isto indica que mesmo as espécies que ovipositam pelo lado
externo utilizam os ovérios mais préximos ao lomen do sicénio. O ovipositor. de um
individuo de /darnes spl, inserido em um ovério localizado préximo ao limen, pdde ser
observado através da disseccio de um siconio congelado quando a vespa ovipositava
(Figura 12).  As galhas vazias observadas possivelmente foram formadas pela morte de
larvas de vespas, conforme Bronstein (1988).

Nas duas safras, os aquénios e as vespas (Pegoscapus sp. e Idarnes spp.) se
desenvolveram distribuidos por toda a se¢do compreendida entre o ostiolo € o pedanculo do
siconio (Figuras 13-15). Esta forma de ocupagfio dos ovarios leva a uma sobreposigio
espacial completa de vespas polinizadoras (Pegoscapussp) e nio-polinizadoras
(Idarnes spp.), indicando uma fonte potencial de competigio entre elas. Porém, apesar da
sobreposicdo no sentido ostiolo-pediinculo, ocorre a separa¢io espacial dos locais de

formagdo de aquénios ¢ do desenvolvimento de vespas, através das camadas dos ovarios.
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Figura 11. Distincia da base do aquénio ou da gatha 4 superficie externa do sicdnio em F. eximia,
A -safra 1 (25/05/95) ¢ B - safra 2 (30/09/96), ambas do individuo C1. Os valores
acima dos “box-plots” indicam o nimero de observagdes em 30 sicdnios dissccados. O
retdngulo delimita 50% do nmimero de observagdes ¢ o trago central representa a mediana.
As barras indicam a amplitude total da distribuicio. O estreitamento nos retingulos
representa o intervalo de confianga da mediana ao nivel de 95%. Os valores desviantes
sdo representados por asteriscos ¢ o0s muito desviantes por circulos.  “Idarnes”

corresponde a Idarnes spl em A ¢ a Idarnes spl, sp2 ¢ sp3 em B.
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Figura 12. Idarres spl ovipositando. A seta mostra o ovipositor inserido mum ovario

proximo 20 fmen do sicdnio. Escala = 1 mm.
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Figura {3.

Figura 14.
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Posigdo em graus dos aguénios em sicbnios de 7 eximia. A - safra de 25/05/95 (30
siconios ¢ 198 aquénios) ¢ B - safra de 30/09/96 (30 siconios ¢ 200 aquénios), ambas
do individuo C1. Cada figura representa metade da segfio longitudinal do siconio ¢
cada tridngulo negro representa uma ocorréncia. O acumulo de ocorréneias na posigio

180° ¢ artefato da transformacio dos dados {ver item 3.6).
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Posi¢io em graus das galhas contendo Pegoscapus sp. em sicomos de F. eximia.
A - safra de 25/05/95 (30 sicdnios ¢ 280 galhas) ¢ B - safra de 30/09/96 (30 sicdnios e
174 galhas), ambas do individuo C1. Cada figura representa metade da segio
longitudinal do sicoénio e cada tridngulo negro representa uma ocorréncia. O actmulo

de ocorréncias na posigdo 180° ¢ artefato da transformacdo dos dados (ver item 3.6).

39



Dstinlo
o o ldarnes

40" 90"

SN

180 A 180° B

Padlnciio

Figura 15. Posigdo em graus das galhas contendo /darnes spp. em sicdnios de /. eximia. A - safra
de 25/05/95 (30 siconios e 24 gathas) ¢ B - safra de 30/09/96 (30 siconios e 35 galhas),
ambas do individuo Cl. Cada figura representa metade da segio longitudinal do

siconio ¢ cada tridngulo negro representa uma ocorréneia.

O padrio observado na localizacdo dos aquénios e das galhas em camadas
diferentes no siconio € possivel, primeiramente, pela organiza¢gio multi-estratificada dos
ovarios na fase de polinizagio/oviposigio.  Verkerke (1989), através de estudos
ontogenéticos, constatou que em espécies mondicas, este padrio de organizagio ¢é
determinado nos estadios iniciais de desenvolvimento do sicdnio, nos quais a acomodagio
das flores resulta na disposi¢io multi-estratificada dos ovarios. O posicionamento dos
ovarios em camadas ¢ ditado por uma competicio por espago, visto que o inicio do
desenvolvimento das flores ocorre em um ambiente limitado espacialmente e preenchido por
bracteas interflorais. Desta forma, o siconio atua como componente priméario na
organizagdo espacial dos aquénios e das galhas através do substrato multiestratificado de
ovarios.

A presenga esporadica de galhas na camada inferior ¢ de aquénios nos ovarios mais
proximos ao lumen demonstra que, na espécie de Ficus estudada, todas as flores do sicénio
podem produzir tanto aquénios quanto vespas. Esta situagfo ¢ mais uma entre varias que
tém demonstrado que o termo “flor galha” ¢ errbneo e nfio pode ser aplicado (Condit

& Flanders 1945). Inicialmente, este termo foi criado para designar as flores femininas de
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plantas funcionalmente masculinas (caprificus) do figo comestivel F. carica. Gustav Eisen'
em 1896 (apwud Condit & Flanders 1945) sugeriu que, em caprificus, estas “flores galha”
eram flores femininas degeneradas e incapazes de produzirem aquénios. Este termo foi
estendido as espécies mondicas, apesar de ser conhecida a capacidade de todas as flores
produzirem aquénios (Berg 1990; Galil & Eisikowitch 1968a, 1968b, 1971). Neeman
& Galil (1978) demonstraram experimentalmente que “flores gatha” de caprificus produzem
aquénios quando polinizadas artificialmente. Qutro fato que apoia a inadequagio do termo
¢ que, em espécies monodicas, os Ovulos das flores femininas sfio anatomicamente
semelhantes e  estruturalmente  adequados ao  desenvolvimento de aquénios
(Verkerke 1988).

A produgdo de aquénios preferencialmente nas flores com ovarios mais proximos a
parede do sicOnio sugere a presenga de algum fator que limite a utilizagiio destas flores
pelas vespas. Por muito tempo acreditou-se que a organizagdo multi-estratificada dos
ovarios fosse responsavel pela partigdo entre a producio de aquénios e o desenvolvimento
de vespas (Galil & Eisikowitch 1968a, 1968b, 1971, Janzen 1979a, 1979b; Murray 1985;
Ramirez 1974). Segundo esta idéia, o ovipositor da vespa polinizadora alcangaria apenas os
ovarios mais proximos ao limen. Assim, nos ovarios mais distantes, os quais o0 ovipositor
ndo alcangaria, a produgdo de aquénios seria garantida.

A hipotese da barreira relacionada ao comprimento do estilete é questionavel, uma
vez que vespas com ovipositores mais longos teriam acesso a um maior numero de flores ¢
deixariam mais descendentes. Assim, devido ao curto tempo de geragdo da vespa em
relagio a planta, o malor comprimento de ovipositor seria rapidamente selecionado e
superaria a barreira do comprimento do estilete (Bronstein 1992; Murray 1985). Outra
forma de regulagdo da produgio de aquénios ¢ vespas seria o aborto seletivo de siconios
com alta infestagdo de vespas em relagdo ao nimero de aquénios (Axelrold
& Hamilton 1981; Murray 1985). Porém, no presente estudo, sicdnios ndo polinizados e,
conseqliientemente sem aquénios, foram retidos até o final do desenvolvimento quando
houve oviposigio por vespas ndo-polinizadoras (Tabela 6). Qutros estudos confirmam a
retengdo de sicOnios ndo polinizados quando colonizados por vespas nio-polinizadoras,

contrapondo a hipétese do aborto seletivo em situagdes de alta infestagio em relagio ao

Y California Acad. Sci. Proc., Ser. 2. 5:916-937. 1896.
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nimero de aquénios (Bronstein 1991; Compton 1993; Compton & van Noort 1992; Cook
& Power 1996; Galil & Eisikowitch 1971, West ef al. 1996).

Tabela 6. Numero de sicOnios ndo polinizados retidos até o final do desenvolvimento
quando houve oviposi¢io por vespas nido-polinizadoras. n = niimero de siconios

amostrados.

Individuo  n  sicOnios nio polinizados  ndo-polinizadoras

L2 40 18 presentes
L4 38 27 presentes
L5 31 9 presentes
L6 38 7 presentes
L8 37 37 presentes

Trabalhos recentes demonstram que o comprimento médio dos ovipositores das
vespas permite alcangar a maioria dos ovérios das flores (Bronstein 1988, 1992; Kathuria ef
al. 1995), invalidando definitivamente a hipotese da diferenga de comprimento dos estiletes
como barreira & oviposigio. Hipdteses alternativas tém sido propostas desde entio. Nefdt
& Compton (1996) constataram em algumas espécie de Ficus, que apesar da maioria das
flores serem acessiveis para oviposigdo, ndo ocorria namero médio de vespas polinizadoras
por siconio suficiente para ocupar todos os ovarios, e assim a planta continuaria produzindo
aquénios suficientes para manutengdio do mutualismo.  Nefdt & Compton (1996)
observaram ainda que os ovarios mais préximos ao limen seriam preferencialmente
ocupados pelas vespas, mas, em altas densidades, as camadas mais proximas a superficie
externa passariam a ser ocupadas.

A vantagem em utilizar flores com ovarios mais proximos do lamen provavelmente
esta reiacidnada a posigiio destes no siconio. As galhas que se desenvolvem proximas ao
lamen podem sofrer menor limitagdo de espago, permitindo melhor desenvolvimento das
larvas e/ou melhor acesso ao acasalamento das fémeas. Na espécie polinizadora e algumas
ndo-polinizadoras com machos apteros, as fémeas sio acasaladas dentro das galhas antes de
emergirem (Aunstett ef al. 1997).

Desta forma, a separagio de camadas onde sdo produzidos os aquénios e as vespas

parece ndo ser imposta pela planta, através de mecanismos que impegam a oviposigio das
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vespas ou inibam a evolugdo de ovipositores mais longos. Aparentemente, cada vespa
polinizadora de uma dada espécie tem o potencial de ovipositar um nimero constante de
ovos, de modo que ovipositores maiores ndo influenciariam (W. Ramirez, com. pess.). O
comportamento de oviposi¢do nos ovarios mais proximos ao lumen seria selecionado nas
vespas por garantir methor desenvolvimento das larvas e facilitar o acesso a acasalamentos
(Anstett ef al. 1997).

Varias questdes podem ser investigadas a esse respeito, como por exemplo a
diferenga na aptiddo em ocupar as camadas mais profundas de ovarios por machos e fémeas
das espécies com dimorfismo sexual acentuado. Nestas espécies, 0 macho aptero emerge
primeiro € varre o lumen do sicdnio para acasalar com as fémeas antes delas emergirem de
suas galhas. Desta forma, se o macho emergir com sucesso, a posigio de sua galha afetaria
pouco sua aptidio, pois uma vez chegando ao limen do sicdnio, ele teria acesso aos
acasalamentos. Por outro lado, as fémeas que se desenvolvessem em ovarios das camadas
mais inferiores seriam desfavorecidas se houvesse maior dificuldade de serem localizadas
em suas galhas e, conseqitentemente, menor chance de serem acasaladas. A diferenga de
aptiddo, em condigdes de alta densidade de vespas, poderia favorecer o desenvolvimento
preferencial de machos nas camadas mais profundas, o que pode ser testado analisando a
freqiiéncia de machos e fémeas nas diferentes camadas. Esta partigio seria possivel pela
capacidade das fémeas de Hymenoptera de determinar o sexo da prole em fungdo de
estimulos ambientais, devido & forma haplodipléide de determinagio sexual, na qual 6vulos

fecundados dao origem as fémeas e os ndo fecundados originam machos por partenogénese

arrenotoca (Werren 1987; Cook 1993).

4.3 - Utilizacio das flores femininas

A proporgo estimada de flores femininas utilizadas (que produziram aquénios ou
desenvolveram vespas) foi de 87 e 92% em duas safras amostradas em Campinas
(Tabela 7). O individuo C3, com menor proporgdo de flores femininas utilizadas (t=3,29;
p=0,001), apresentou maior volume médio de siconio (t=6,64; p <0,001) e maior
niimero médio de flores femininas (t = -7,47, p < 0,001) (Tabela 7). A presenca de flores

ndo utilizadas e a menor taxa de utilizagdo no individuo com sicdnios maiores e com maior
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numero de flores sugerem que o nimero de flores femininas em um sicénio nio € limitante
para a produgio de aquénios ou para o desenvolvimento das proles de vespas polinizadoras
e ndo-polinizadoras . Dados de Herre & West (1997) em nove espécies de Ficus, apontam
taxas de utilizaglo variando de 46 a 95%, apoiando a idéia da ndo utilizagdo de todas as

flores feminminas do sicdnio,

Tabela 7. Volume médio do sicdnio (ml.), namero total e proporgio de flores femininas
que desenvolveram aquénios ou foram galhadas, em dois individuos de F. eximia
amostrados em Campinas/SP. Desvio padrio entre parénteses; n = numero de
siconios amostrados. Todas as médias entre os individuos foram diferentes pelo

teste t com probabilidade < 0,001,

Individuos n Volume do Numero de Propor¢do de
siconio em mlL flores femininas flores utilizadas

Cl 43 1,9 (0,4) 352,4 (51,7) 0,92 (0,01)

C3 45 2,7 (0,6) 436,5 (53,9) 0,87 (0,02)

A regressio linear entre o numero de flores femininas utilizadas e o volume do
siconio nas safras amostradas em Campinas ¢ Londrina indicou que este padrio de nio
saturagdo das flores femininas pode ndo ser sempre seguido. Como mostra a Tabela 8 em
Campinas, a utilizagdo das flores femininas foi pouco influenciada pelo volume do siconio,
sendo a produgio de aquénios e a categoria “restantes” de vespas as unicas variaveis
significativamente associadas ao volume do sicénio. Uma ressalva deve ser feita para a
variavel “aquénios + vespas” (Tabela 8) que se apresentou significativa certamente por
efeito da produgio de aquénios. Este padrio de relagio com o tamanho do sicdnio pode
estar indicando que a capacidade de oviposigio em flores femininas, tanto pelas
polinizadoras como ndo-polinizadoras, estd atingindo seu limite méaximo, sem, no entanto,
esgotar o numero de flores presentes nos siconios. Em outras palavras, o aumento no
tamanho do sicdnio e, conseqiientemente, o aumento no nimero de flores femininas nio
implica num acréscimo no nimero de flores utilizadas para oviposigdo. Por outro lado, o
acréscimo na produglio de aquénios com o aumento do tamanho do siconio podem ser

reflexos de uma maior capacidade das vespas em polinizar que em depositar ovos, como
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resultado do comportamento etodindmico de polinizagdo, no qual os estigmas sdo
ativamente polinizados independente da deposigo dos ovos. (item 4.1.3; Figueiredo

& Sazima 1997; Frank 1984).

Tabela 8. Regressoes lineares entre variaveis de utilizagdo de flores femininas (variavel
dependente) e volume do siconio (varidvel independente) para os individuos de
1+, eximia amostrados em Campinas/SP (5 safras; 236 sicénios) e Londrina/PR
(7 safras; 205 sicOnios). As variaveis sdo seguidas pela inclinagido padronizada

da reta e pela propor¢do de varidncia explicada (r?). *** p < 0,001; n.s., ndo

significativa.
Campinas Londrina
Variaveis inclinagdo r? inclinagdo r?
Aquénio 0,34 0,12%%* 0,76 0,57%**
Polinizadora -0,01 0,00 n_s. 0,55 0,30%**
Idarnes -0,06 0,00 n.s. 0,59 0,35%*%*
Restantes 0,28 0,08%** 0,02 0,00 n.s.
Vespas (Total) 0,03 0,00 n.s. 0,62 0,38%**
Aquénios + vespas 0,24 0,06%** 0,80 0,63*%x*

Nos individuos amostrados em Londrina, tanto o nimero de aquénios quanto as
variaveis referentes s vespas (exceto a categoria “restantes”) foram positivamente
relacionadas ao volume do siconio. Além disso, as proporgdes de varidncia explicadas pelo
volume (r?) e as inclinagdes das retas foram maiores em Londrina quando comparadas as
safras de Campinas (Tabela 8). Neste caso, contrariamente a Campinas, as capacidades
méaximas de polinizagio e oviposi¢ao parecem ser majores que o numero de flores femininas
disponiveis, indicando possivelmente que a utilizagfio destas flores esteja atingindo um nivel
de saturagdo. Assim, com 0 aumento no volume dos siconios observa-se um aumento na
utilizagdo das flores, tanto para a produgio de aquénio quanto para o desenvolvimento de
vespas,. Em relagio ao volume dos sicénios os individuos de Campinas apresentaram
valores maiores que os de Londrina (t=15,78; p <0,001 - Figura 6, item 4.1.1). Deste

modo, o menor tamanho médio de sicOnios em Londrina permitiria atingir a saturagio na
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utilizagdo das flores femininas devido a relagdo positiva de tamanho do sicdnio e nimero de
flores femininas disponivets (Figura 3; Berg 1990; Kerdelhué & Rasplus 1996).

As vanaveis de utilizagdo das flores femininas, em densidade (nGmero de aquénios
ou vespas por mL de sicdnio), expressaram as relagSes com o tamanho do sicOnio e a
possivel diferenga de saturagio nas duas localidades. Nas safras de Campinas, a densidade
de utilizagdo diminuiu com o aumento do volume do sicdnio, exceto para a categoria
“restantes” (Tabela 9). Nas safras de Londrina, a densidade total de vespas ndo foi
relacionada ao volume do sicdnio. Porém, a densidade de aquénios ¢ polinizadoras foram
positivamente associadas ao volume. Quanto & categoria “restantes” foi observada relagio
negativa. INota-se que, apesar da densidade total de vespas ndo ter sido relacionada ao
volume do siconio, as inclinages das retas de regressio de densidade de polinizadoras ¢ a
soma das inclinagdes das retas das ndo-polinizadoras apresentaram valores préximos

(~ 0,4), porém de sinais opostos (Tabela 9).

Tabela 9. Regressdes lineares entre variaveis de utilizagdo de flores femininas expressas em
densidade (namero por mL de siconio, variavel dependente) e volume do sicdnio
(variavel independente) para os individuos de F. eximia amostrados em
Campinas/SP (cinco safras; 236 siconios) e Londrina/PR (sete safras; 205
sicOnios). As varidveis sdo seguidas pela inclinagdo padronizada da reta e pela
proporgio de varidncia explicada (r?). *, 0,01 <p <0,05; ** 0,001 <p = 0,01,

**x p <0,001; n.s, ndo significativa.

Campinas Londrina

Variavel / volume inclinagio 12 inclinagdo r2
Aquénio -0,60 0,36%*** 0,37 0,14%**
Poﬁnizadora -0,60 0,36%*%* 0,43 0,18%*%*
Idarnes -0,25 0,06%** -0,01 0,00 n.s.
Restantes 0,13 0,02% -0,39 0,15%**
Vespas (Total) -0,73 0,53%%* -0,02 0,00 n.s.
Aquénios + vespas  -0,77 0,59%** 0,24 0,06%*
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Comparando as Tabelas 8 e 9 para os dados de Londrina, constatou-se que
ldarnes spp. apresentou um acréscimo na utilizagio das flores proporcional ao aumento no
volume do siconio, uma vez que sua densidade ndo variou com o aumento do volume
(Tabela 9, regressdo ndo significativa). Ja as demais vespas ndo-polinizadoras (“restantes™)
ndo apresentaram variagdo relacionada ao volume do sicOnio (Tabela 8, regressdo ndo
significativa), sendo que suas densidades diminuiram com o aumento do volume. Esta
relagdo inversa mostra que as polinizadoras nas condigdes de Londrina apresentaram uma
participagiio relativa maior em sicOnios maiores, desenvolvendo-se, possivelmente, em
locais com menor competigdo com n#o-polinizadoras, uma vez que elas ocupam a mesma
porgio de flores femininas (conforme item 4.2). Desta forma, os padrdes de nimero e
densidade de flores utilizadas em relagfio ao volume do sicdnio sugerem uma situacio de

ndo saturagdo em Campinas e de saturagio em Londrina.

4.4 - Relac¢io das vespas com a produgio de aquénios

Os modelos de regressio multipla aplicados explicaram 60 e 89% da varidncia do
sistema para 0s conjuntos de arvores de Campinas e Londrina, respectivamente (Tabela 10),
o que indica que os modelos foram adequados, pois a maior parte da varidncia foi
amostrada. Nestes modelos, o efeito do tamanho do siconio ¢ a densidade de utilizagdo das
flores (niimero de aquénios + niimero de vespas por mL de siconio) foram controlados
estatisticamente e, assim, a influéncia do desenvolvimento das vespas sobre a producfo de
aquénios pode ser avaliada. Em relagio ao modelo de regressio linear aplicado, deve-se
chamar a atengdo ao fato de que a densidade de utilizagfo das flores foi calculada a partir
das outras variaveis, podendo assim apresentar alguma dependéncia em relagiio as demais.
Todavia, a densidade de utilizagio das flores parece ser uma varidvel biolégica importante
por expressar o nivel de infestagdo/polinizagio do sicdnio (S. West, com. pess.),
justificando sua manutengiio no modelo. A produgio de aquénios foi muito influenciada
pelo volume do sicdnio e pela densidade de flores femininas utilizadas, como mostram as
porcentagens de variagio explicadas (Tabela 10). Para as duas localidades, as vespas
polinizadoras, Pegoscapus sp., e a categoria “restantes” relacionaram-se negativamente 20
numero de aquénios. /darnes também apresentou relagdo negativa ao niimero de aquénios

por siconio para Londrina, sendo excluido do modelo para Campinas.
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De modo geral, cada safra seguiu o mesmo padrio que os dados agrupados por
localidade. A proporgdo de varidncia explicada pelos modelos também fo1 alta, variando de
0,52 a 0,98 nas safras de Londrina e de 0,69 a 0,88 nas safras de Campinas (Tabela 10),
indicando uma adequagio dos modelos de regressio multipla.. A maior parte das safras
apresentou relagdo negativa significativa entre o nGmero de aquénios e o de vespas
(Tabela 11). Nas 12 safras analisadas a relagiio do niimero de aquénios ao volume do
siconio e a densidade de utilizagdo de flores femininas foi sempre significativamente

positiva.

Tabela 11. Numero de safras para as quais as relagBes entre o ntimero de aquénios
(variavel dependente) e as demais varidveis independentes foram negativas,
positivas, significativas (p < 0,05), ndo significativas (n.s.) ou foram excluidas
do modelo pelo método de “stepwise”. Volume do siconio expresso em mL e
densidade de utilizagdo das flores femininas em nimero de aquénios + vespas

por mL de sicénio.

Variaveis Negativa  Nepativa  Positiva  Positiva Excluida
significativa n.s. significativa  n.s.

Pegoscapus sp. 10 0 0 0 2

Idarnes 10 0 0 0 2

Restantes 7 0 0 0 5

Volume 0 0 12 0 0

Deunsidade 0 0 12 0 0

Os dados agrupados por localidade ou por safras individuais sugerem a existéncia
de uma relag@o negativa entre a produgdo de aquénios e vespas. O efeito das vespas sobre
a produgio de aquénios foi pequeno quando comparado ao efeito do volume do siconio e 4
densidade de utilizagdo das flores, conforme as porcentagens de varidncia explicadas pelas

varidveis (Tabela 10). Herre & West (1997) ressaltam o efeito de covaridveis que atuam
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sobre a produgdo de aquénios e vespas e demonstram a importancia de controla-las
estatisticamente em analises de relagdes custo/beneficio no mutualismo Ficus/vespas. Herre
& West (1997) detectaram, em nove espécies monodicas de Ficus do novo mundo, um efeito
negativo do desenvolvimento das vespas polinizadoras sobre a produgio de aquénios,
descontando o efeito do nimero total e proporgdo de flores femininas utilizadas. Estas duas
covariaveis sd@o equivalentes ao volume do sicdnio e densidade de utilizagdo aplicadas no
presente trabalho.

A grande influéneia de covaridveis explica porque estudos anteriores encontraram
correlagbes positivas entre o tamanho da prole de vespas e a produgio de aquénios
(Bronstein 1991; Bronstein & Hossaert Mckey 1996; Herre 1989). Entre outros trabalhos
que incluiram covariaveis nas anélises, o unico que detectou de forma consistente relagio
negativa entre o desenvolvimento da prole de vespas e a produgdo de aquénios foi aquele
que utilizou a combinagio das covaridveis nimero total e propor¢io de flores femininas
utilizadas (West & Herre 1997, Tabela 12A). Possivelmente as outras covariaveis nio
abrangeram de forma eficiente as fontes de variagio do sistema, interferindo nas analises
Tabela 12A).

Até o momento, os estudos indicam que a relagdo negativa do desenvolvimento da
prole de vespas polinizadoras sobre a produgdo de aquénios pode ser um padrio freqiiente
em espécies mondicas de Ficus. E possivel que futuros estudos com aplicacBo de analises
com controle estatistico adequado de covariaveis encontrem também relagdo negativa entre
produgio de aquénios e prole de vespas ndo-polinizadoras. Porém, a confirmacgdo da
abrangéncia destes padroes dependera de estudos em espécies de Ficus pertencentes a

outros grupos.
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Tabela 12. Resultados de estudos analisando as relagdes de (a) produgiio de aquénios e

vespas ¢ (b) polinizador e n@o-polinizadores. As referéncias bibliograficas sio
seguidas pela relagio analisada, pelo resultado obtido e pelas covariaveis
utilizadas. Abreviaturas: mn.s., nfio significativo (p>0,05); n.f., n® de
colonizadoras por siconio; s., safra; d.s., didmetro do sicdnio; r.s., razio sexual

da prole de polinizadoras; n.f.f,, flores femininas; p.f.u., propor¢io de flores

utilizadas.

Referéncia ' Relagdo Resultado Covariaveis
fa)  West & Herre (1994) aquénio x [darnes n.s., em 3 spp. nf. /s,

Cook & Power (1996) aquénio x ndo-polinizadores  (-) sign., 1 em 4 safras  d.s./ r.s.

Kerdelhu¢ & Rasplus (1996) aquénio x polinizador n.s., cm duas spp. d.s.

aquénio x ndo-polinizadores (-} sign., 1 cm duas spp. d.s.

West erf al. (1996) aquénio x Idarnes {(-) sign., L em 5 spp. nf. /s,

Herre & West (1997) aguénio x polinizador {-) sign., em 9 spp. nff / pfu
(b)  West & Herre (1994) polinizador x Idarnes {-) sign., em 6 spp. nf. /s.

Cook & Power (1996) polinizador x nfo-polinizador (+) sign., 1 em 4 safras  d.s. / r.s.

Kerdelhu¢ & Rasplus (1996) polinizador x ndo-polinizador (=) sign., em duas spp.  d.s.

West ef al. (1996) polinizador x Idarnes {-) sign., cm 5 spp. nf. /s,

O desenvolvimento de vespas e a produgdo de aquénios em camadas distintas de

ovérios, como demonstrado aqui e observado em trabalhos prévios (Cook & Power 1996;

Herre 1989; West & Herre 1994), possivelmente impede que o efeito das vespas sobre a

produgio de aquénios seja mais efetivo. Porém, o mecanismo que assegura que a porgio de

ovarios mais proxima a superficie externa nfio seja ocupada pelas vespas ainda nio &

conhecido com certeza. Como discutido no item 4.2, a diferenga de comprimento dos
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estiletes das flores femininas em relagdo ao ovipositor da vespa e as protegfes fisicas dos
ovarios atuando como barreiras & oviposigio nfio podem ser aplicadas as espécies monoicas
de Ficus (Bronstein 1988; Kathuria ef a/. 1995; Nefdt & Compton 1996).

Uma hipdtese plausivel que explica o desenvolvimento preferencial das vespas nos
ovérios mais proximos ac limen do siconio ¢ a menor limitagio de espago destes ovarios
para o desenvolvimento larval e o acesso facilitado a acasalamentos (Anstett e/ al. 1997).
Ha evidéncias de que, em altas densidades de vespas, os ovéarios mais proximos & superficie
externa passam a ser utilizados apds a ocupagdo preferencial daqueles proximos ao lumen
(Nefdt & Compton 1996). Desta forma, esta “barreira” 4 oviposi¢iio, baseada na selegio
por locais mais adequados para o desenvolvimento e o acasalamento da prole ndo impede
completamente o efeito negativo na produgio de aquénios.

O efeito da prole de vespas polinizadoras e ndo-polinizadoras deve ser interpretado
separadamente. Cada vespa polinizadora desenvolve-se em uma galha no lugar de um
aquénio, porém, ela propria, ao deixar o sicdnio, leva o pdlen, atuando na fungfio masculina
da planta. Desta forma, o efeito negativo na fungdo feminina (produgdo de aquénios)
corresponde a um aumento no sucesso da fun¢do masculina (dispersdo de polen). Nas
ndo-polinizadoras, o efeito negativo na produgo de aquénios ndo é contrabalanceado pelo
favorecimento da fungfio masculina da planta, o que torna o prejuizo para a planta mais
evidente.

Apesar da evidéncia de diferenga no nivel de saturagio das flores femininas, a
relagdo negativa das vespas sobre o nimero de aquénios foi detectado em ambas as
localidades. A relagio negativa seria esperada apenas nos siconios saturados (Londrina).
Os siconios ndo saturados (Campinas) teriam, potencialmente, flores femininas suficientes
para o desenvolvimento das vespas, sem prejuizo para a produgio de aquénios. Isto seria
possivel pela constatagdo de que as vespas sdo capazes de se desenvolverem em flores nio
polinizadas, induzindo suas proprias galhas (presente estudo; Bronstein 1991;
Compton 1993; Cook & Power 1996; West ef al. 1996).

A relagio negativa, apesar da ndo saturagio em Campinas, seria gerada pela
oviposigio preferencial das vespas em flores polinizadas, uma vez que estas podem ser um
recurso alimentar de melhor qualidade para o desenvolvimento das larvas.  Galil
& Eisikowitch (1971) demonstraram que vespas polinizadoras sofriam maior mortalidade na

fase de larva quando se desenvolviam em flores ndo polinizadas. Assim, o sucesso das

52



vespas ndo-polinizadoras e polinizadoras dependeria da capacidade de polinizagio (Herre
& West 1997).

O desfavorecimento da oviposi¢do nas camadas de ovarios mais proximas a
superficie externa pode ser uma pressdo seletiva contra a alta fertilidade das vespas (ver
Anstett ef al. 1997). Este modelo seria uma alternativa ao mecanismo de aborto seletivo de
siconios com alta taxa de infestagfo por vespas, proposto inicialmente por Axelrod

& Hamilton (1981).

4.5 - Relacio das vespas nio-polinizadoras com a prole das vespas polinizadoras

A densidade média de vespas polinizadoras e ndo-polinizadoras associada as
amostras de Campinas e Londrina (Figura 5B e Tabela 4) mostra uma clara substituigio na
abunddncia entre estes grupos de vespas. Apesar da densidade total de wvespas
(polinizadoras + ndo-polinizadoras) ter sido semelhante nas duas localidades (1,3 vezes
maior em Campinas), a densidade de polinizadores foi aproximadamente oito vezes maior
em Campinas. Por outro lado, a densidade de nZo-polinizadores foi aproximadamente cinco
vezes menor em Campinas. Entre as nfo-polinizadoras, Idarnes {(grupos carme e
flavicollis) foram as mais abundantes, principalmente em Londrina.

Os modelos de regressdo multipla aplicados explicaram 77 ¢ 62% da varidncia do
sistema para os conjuntos de arvores de Campinas e Londrina, respectivamente (Tabela 13).
Nestes modelos, o efeito do tamanho do sicénio, da densidade de utilizagio das flores
(namero de aquénios + nimero de vespas por mL de sicoénio) e do nimero de aquénios
foram controlados estatisticamente e, assim, a influéncia do desenvolvimento das vespas
n#o-polinizadoras sobre a prole das polinizadoras pode ser avaliada. Da mesma forma que
a produgdo de aquénios, o desenvolvimento de vespas polinizadoras foi muito influenciado
pelo volume do sicdnio e pela densidade de utilizagio das flores femininas (Tabela 13). Nas
duas localidades, o nimero de n#o-polinizadoras (Jdarmes e “restantes”) relacionou-se

negativamente ao de polimzadoras (Pegoscapus sp.) desenvolvendo nos siconios.
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As analises de regressao mltipla para as safras individuais variaram bastante, mas,
de modo geral, seguiram o padrio observado para os dados agrupados por localidade. A
propor¢do de varidncia explicada pelos modelos variou de 0,16 a 0,83 nas safras de
Londrina e de 0,82 a 0,89 nas safras de Campinas (Tabela 13). Os modelos foram
considerados adequados, pois apenas trés safras das 12 analisadas apresentaram menos de
0,4 de proporgdo de varidncia explicada. As relagdes significativas de polinizadoras ¢
Idarnes sempre foram negativas (Tabela 14). De forma semelhante, das quatro safras que
apresentaram relagdo significativa entre as polinizadoras € a categoria “restantes”, trés
foram negativas. Das 12 safras analisadas, dez apresentaram relagfio positiva significativa
de numero de polinizadoras e volume do sicdnio e densidade de utilizagio de flores

femininas.

Tabela 14. Numero de safras para as quais as relagdes entre numero de polinizadoras,
Pegoscapus sp. (varidvel dependente) e as demais variaveis independentes
foram negativas, positivas, significativas (p < 0,05), ndo significativas {n.s.) ou
foram excluidas do modelo pelo método de “stepwise”. Volume do siconio
expresso em ml ¢ densidade de utilizagdo das flores femininas em nimero de

aquénios -+ vespas por mL de siconio.

Variaveis Negativa ~ Negativa Positiva Positiva  Excluido
significativa n.s. significativa m.s.

Aquénio 10 1 0 0 1

Idarnes 7 0 0 1 4

Restantes 3 0 1 1 7

Volume 0 0 10 0 2

Densidade 0 0 10 0 2

A relagdo negativa detectada entre nimero de polinizadores e nio-polinizadores
pode ser resultante da ocupagio preferencial da camada de ovarios mais proxima ao limen
do sicénio (item4.2). Desta forma, ¢ possivel que o nimero de flores disponiveis para
oviposiglo seja restrito, independentemente da disponibilidade de ovarios nas por¢des mais

proximas a superficie externa do sicdnio.
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As covaridveis que interferem nas analises, como discutido no item anterior (item
4.4), aplicam-se igualmente aqui. A relagio negativa entre vespas polinizadoras e
ndo-polinizadoras parece ser freqiiente nas espécies de Ficus, o que pode ser encontrado em
espécies monoicas de Ficus  (Tabela 12B) do novo e velho mundo (Kerdethué
& Rasplus 1996; West & Herre 1994; West et al. 1996),

Alguns estudos nfo detectaram esta relacio, encontrando inclusive correlagio
positiva entre os dois grupos de vespas (Bronstein 1991; Cook & Power 1996). Da mesma
forma que alguns estudos de efeito das vespas sobre a produgdo de aquénios, isto pode ter
ocorrido por falta de controle adequado de covaridveis (Tabela 12B).

O efeito negativo das vespas ndo-polinizadoras sobre a prole das polinizadoras
sugere que estas vespas seriam cleptoparasitas, parasitéides ou competidoras das altimas,
Nio hd evidéncias que elas sejam parasitdides, alimentando-se diretamente das larvas das
polinizadoras. Todas as espécies ndo-polinizadoras apresentam tamanho semelhante ou
maior que as polinizadoras na fase adulta, o que dificilmente ocorreria se elas fossem
parasitdides.  As espécies de ldarnes (grupos carme e flavicollis) sio capazes de se
desenvolver em siconios na auséncia da espécie polinizadora (Tabela 6; Bronstein 1991
West ef al. 1996), indicando que elas ndo sdo parasitoides, pelo menos obrigatorios, da
polinizadora.  As espécies incluidas na categoria “restantes” pertencentes a familia
Agaonidae (depocerus spp., Heterandrium sp. e Idarnes sp7) sio consideradas fitofagas
(Machado et al. 1996; West et al. 1996), enquanto as representantes de Eurytomidae e
Torymidae (Eurytoma spp., Physothorax spp. e T orymus sp.) sdo possivelmente
parasitoides (Costa Lima 1962; West ef al. 1996). West et al. (1996) apontam Physothorax
como parasitoides de Adepocerus, uma vez que estes se desenvolvem em galhas
morfologicamente semelhantes e normalmente coocorrem em um mesmo siconio. Para as
espécies de Furytoma e Torymus sp. nfo ¢ conhecida a relagio de possiveis hospedeiros.
Porém, devido ao seus tamanhos (igual ou maior que as polinizadoras e Idarres), eles
podem ser parasitoides de Helerandrium, Idarnes sp7 ou mesmo Aepocerus, que sdo de
tamartho um pouco maior. Estudos de associagio de espécies se desenvolvendo em um
mesmo sicOnio e de morfologia de galhas seriam de grande importancia para elucidar estas
relagdes de parasitoides/hospedeiros.

Considerando as evidéncias que indicam a associagio de espécies fitofagas

ndo-polimizadoras e parasitoides, a prole de polinizadoras sofreria apenas efeito do
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desenvolvimento das espécies fitofagas ndo-polinizadoras. O desenvolvimento posterior
das espécies parasitdides afetaria assim apenas a prole de suas hospedeiras, tornando as
andlises restritas ao efeito das espécies fitofagas sobre a prole de polinizadores. Estas
informagdes sdo suficientes para entender a relagio de forma mais geral. A interpretagiio
mais detathada depende de um completo conhecimento da biologia destas vespas, como por
exemplo saber se as no-polinizadoras sio fitofagas priméarias (induzem suas préprias
galhas) ou se elas necessitam ovipositar em galhas iniciadas por polinizadoras, atuando
como cleptoparasitas (Abdurahiman & Joseph 1978a, 1978b; Joseph 1984).

A constatagio de especificidade ou preferéncia (Bronstein 1991; Compton et
al. 1991, Gordh 1975; Ramirez 1988) e a congruéncia das filogenias entre espécies
ndo-polinizadoras e suas plantas hospedeiras (Machado et al 1996) sugerem que a
associagdo apresenta uma historia evolutiva em comum. A questio é entender como esta
associagdo se mantém aparentemente com grande sucesso das espécies ndo-polinizadoras,
uma vez que o papel delas no mutualismo parece ser negativo. O conjunto de adaptagdes e
estratégias de vida experimentado pelas vespas parece ser a resposta (West & Herre 1994;
West et al. 1996).

As ndo-polinizadoras, de modo geral, utilizam a mesma camada de ovarios (item
42 ¢ referéncias nele contido) e se orientam possivelmente pelos mesmos atrativos
quimicos que as polinizadoras (Bronstein 1991; Ware & Compton 1994c). Desta forma, as
adaptagdes da planta que excluem as ndo-polinizadoras também excluirdo as polinizadoras
(West & Herre 1994). A independéncia no desenvolvimento das ndo-polinizadoras em
relagdo a polinizadora € outra caracteristica importante para o sucesso. E conhecida a
capacidade destas em se desenvolver na auséncia das polinizadoras e de machos de
Aepocerus coustruirem o orificio de saida do sichnio (West ef al. 1996). Além disso, a
maior longevidade e a capacidade de alimentagio (pelo menos em laboratorio) das
nio-polinizadoras (item 4.1.3; Compton et al. 1994) podem facilitar a localizacdo de
arvores com sicOnios em fase adequada para oviposigio.

Bronstein (1991) levantou a hipotese da auséncia de impacto sobre o mutualismo
como uma explicagdo para o sucesso das ndo-polinizadoras. Os dados aqui apresentados
ndo apdiam inicialmente esta hipotese, pois foi detectado efeito negativo sobre as funcdes
masculina e feminina nos individuos de F. eximia. Porém, estas analises se restringiram aos

par@metros brutos de produtividade da planta (produgio de aquénios e vespas
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polinizadoras) antes da dispersio. Se o sucesso for baixo apds a dispersio dos aquénios e
do polen, as relagdes negativas detectadas aqui podem ndio ser mantidas. Herre (1989)
estimou, em 12 espécies de Ficus do novo mundo, que, em média, uma entre 120 vespas
coloniza um sicOnio receptivo. Esta grande diferenca entre o nimero de vespas que emerge
de um sicdnio e o numero que poliniza outro ndo possibilita concluir se o efeito negativo
detectado tem, de fato, efeito no sucesso final da planta.

Este trabalho detectou, para uma espécie de Ficus, relagdes negativas dos
componentes que caracterizam, em primeira andlise, 0 sucesso reprodutivo da interagio
Ficus/vespas. Porém, faz-se necessario o conhecimento mais detalhado da biologia e das
estratégias de vida das diferentes espécies de vespas, além de metodologias que abranjam
analises dos componentes em um nivel major, apos a dispersio dos aquénios e das vespas.

Assim, serd possivel analisar as rela¢cBes de custo e beneficio deste mutualismo.

5 - CONCLUSQOES GERAIS

1. A participagio das espécies polinizadora e nfo-polinizadoras na composicio da fauna
associada a F.eximia foi diferente nas duas localidades estudadas, sendo as
polinizadoras mais abundantes relativamente em Campinas;

2. Os padrbes de utilizagio das flores femininas para a produgio de aquénios e de vespas
sugerem uma situagio de satura¢io em Londrina e de nio saturagio em Campinas;

3. Os ovarios mais proximos ao limen do siconio sio utilizados preferencialmente para o
desenvolvimento das vespas enquanto que os mais proximos a superficie externa
produzemt os aquénios;

4. Ocorre efeito negativo do desenvolvimento da prole de vespas sobre a producio de
aquénios, apesar da separago espacial onde eles sio produzidos;

5. Todas as espécies de vespas utilizam a mesma porgdo de ovarios de flores femininas para
desenvolverem suas proles; '

6. Ocorre efeito negativo do desenvolvimento da prole de vespas ndo-polinizadoras sobre a

prole de vespas polinizadoras.
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6 - RESUMO

O género Ficns ¢ associado a vespas polinizadoras e nfio-polinizadoras que
utilizam a inflorescéneia da planta para ovipositarem nos ovarios das flores femininas ¢
desenvolverem suas proles. Deste modo, cada vespa se desenvolve em uma flor feminina
no lugar do fruto. Siconios de Ficus eximia coletados em Campinas e Londrina foram
utifizados para analisar: o sistema de interagdes de Ficus eximia e vespas; o padido de
utilizaglo das flores femininas do sicdnio para a produgio de aquénios e de vespas; o efeito
das vespas (polinizadoras e ndo-polinizadoras) sobre a produgio de aquénios; e o efeito das
vespas ndo-polinizadoras sobre a prole das vespas polinizadoras. Para a analise da relacio
do desenvolvimento das vespas sobre a produgio de aquénios e do desenvolvimento das
ndo-polinizadoras sobre as polinizadoras foi considerado o efeito de covariaveis (tamanho
do sicénto e densidade de flores femininas utilizadas) que confundem as interpretages das
interrelagSes. Ficus eximia ¢ polinizado por uma Gnica espécie de vespa, Pegoscapus sp., e
associado a outras 14 espécies de vespas ndo-polinizadoras. As vespas polinizadoras e nio-
polinizadoras depositam seus ovos preferencialmente nos ovarios mais proximos ao limen
do siconio, possivelmente como resultado da selegio por Jocais menos limitados
espacialmente e/ou mais acessiveis para o acasalamento da prole. A discriminacio por
locais de oviposigio garante a podugdo de aquénios nos ovarios mais proximos & superficie
externa do sicdnio. Apesar da separagdo espacial, um efeito negativo do desenvolvimento
da prole de vespas na produgio de aquénios foi detectado, sugerindo que ocorra oviposigdo
nos ovarios mais proximos a superficie externa do siconio em situagdes de maior ocupagio
pelas vespas. Uma relago negativa entre o desenvolvimento da prole de ndo-polinizadoras
¢ a prole de polinizadoras foi também detectado, indicando uma possivel competigio por
ovarios entre estes dois grupos de vespas ou que algumas das vespas ndo-polinizadoras sdo

cleptoparasitas.
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