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RESUMO

Uma comunidade de Heliconiini foi estudada no Parque Ecoldgico do Morro do
Voturua, no municipio de S&o Vicente, SP. Cinco espécies de plantas potencialmente
hospedeiras (passifloras) estéo disponiveis para a borboleta Heliconius erato phyliis. A
relagdo Heliconiini-Passiflora, sobretudo defesas quimicas, somadas a fatores
ecoldgicos, geneticos, comportamentais, sazonais e fenoldgicos parecem governar a
preferéncia desta borboleta sobre suas hospedeiras.

Observagbes de campo e testes em condigdes seminaturais compararam os
padrdes de uso (no campo) e preferéncia (em insetdrio) das fémeas, podendo envolver
atragdo quimica. O desempenho larval sobre as passifioras, enfocou possiveis
influéncias destas plantas sobre o desenvolvimento da larva.

O uso das hospedeiras no campo parece estar correlacionado com suas
respectivas disponibilidades de acordo com a estacéo do ano. Nos testes em cativeiro,
ocorre uma tendéncia de generalizagdo na escolha das plantas & medida que se
aproxima a primavera e uma rapida recuperacdo da preferéncia por Passifiora
capsularis durante os meses de verdo e outono. Os testes de desempenho larval
apontaram uma coeréncia entre a planta mais usada com um bom desempenho larval.
Passiflora capsularis e P. edulis dividem os resultados de melhor desempenho apesar
da segunda ser escassa no campo e pouco utilizada. Passiflora jileki, a mais
abundante no campo, apresenta ¢ segundo maior percentual de uso, provavelmente
devido a sua grande disponibilidade, mas o desempenho das larvas sobre ela é inferior
as duas primeiras. O balango entre seus percentuais de emersdo (baixas) € o nimero
de P. jileki parece compensar seu uso no campo. Passiflora alata apresentou-se téxica
para as larvas e poucas plantas foram usadas no campo e no cativeiro. Passiflora
amethystina nao foi usada por nenhuma fémea tanto no campo como no cativeiro e,
portanto nao se apresentou como uma hospedeira potencial. Os periodos sazonais e a
interacéo destes com as espeécies de hospedeiras, tiveram grande influéncia sobre o

desempenho larval.



ABSTRACT

A community of Heliconiini butterflies was studied in the Parque Ecolégico do
Morro do Voturua, municipality of Sdo Vicente, SP. Five species of host plant are -
potentially available for the butterfly Heliconius erato phyliis. The relation between
Heliconiini and Passiflora, especially chemical defenses, combined with local ecological,
genetic, behavioral, seasonal, and phenology factors, seem to control the preference of
this butterfly for these hosts.

Field observations and tests under semi-natural conditions compared the patterns
of female host plant choice, use (in the field) and preference (in the insectary), which
may also involve chemical attraction. The larval performance on the Passiflora species
shows possible influence of different chemical compounds in these plants on larval
development,

The use of hosts in the field seems to be correlated with the availability of plants
in each season. In tests in captivity, there was a tendency towards generalization in the
choice of host-plants as spring arrived, with a rapid return to preference for P. capsularis
during the summer and autumn months. |

The tests of larval performance show correlation of the most used plants with
better larval performance. Passiflora capsularis together with P. edulis show the best
performance, though the latter is scanty in the field and thus little used. A third host, P.
jifeki, the most plentiful in the field, shows the second largest use, probably due its great
availability, but larval performance on this species is inferior that on the first two. The
combination of the rates of emergence (low) and the large number of P. jileki seems to
balance in the use of this plant. Passiflora alata proved toxical to the larval and few
plants were used in the field or in captivity. Passiflora amethystina was not used by any
femnale, in the field or in captivity, and thus was not a potential host. The season cycle
and its interaction with host species had a great influence on larval performance.
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1. INTRODUCAO

1.1. O Género Heliconius

Borboletas Heliconiini (Nymphalidae, Heliconiinae), estdo entre os grupos mais
bem estudados de organismos, com os mais diversos aspectos de sua biologia,
ecologia e sistemnatica ja conhecidos (Brown 1981). Os aspectos estudados envolvem,
biologia de populagbes (Ramos & Freitas 1999), comportamento (Crane 1955, Emsiey
1963), estagios imaturos (Alexander 1961), criagdo em insetarios (Crane & Fieming
1960), selegdo de planta hospedeira (Benson 1978, Mugrabi-Oliveira & Moreira 1996),
defesa quimica (Spencer 1988, Nahrstedt & Davis 1981), mimetismo (Benson 1972),
zonas hibridas (Mallet & Barton 1989), biogeografia (Emsley 1964, Brown 1975),
alimentacdo e reprodugéo (Gilbert 1972), genética (Araljo 1980, Saalfeld & Aratjo
1981, Pansera & Aratjo 1883, Romanowsky et al. 1985, Mallet 1986, Oliveira e Aradjo
1992), evolugéo (Turner 1981) e conservacéo (Brown 1873).

As espécies de Heliconiini alimentam-se de varias espécies de plantas da familia
Passifloraceae, particularmente espécies do género Passiflora e algumas Turneracease
(o uso de Flacourtiaceae provavelmente é um erro; Cavin & Bradley 1988). Plantas
flavonodides, taninos, glicosidios cianogénicos e alcaldides (Cavin & Bradley 1988).
Muitas dessas borboletas tornaram-se aptas a explorar estas plantas, através da
capacidade de tolerar e processar estes componentes (principalmente glicosidios)
deterrentes (Nahrstedt & Davis 1981, Tumer 1981, Brower 1984). Larvas de Heliconius
acabam utilizando os compostos quimicos de suas plantas hospedeiras para a protegéo
contra predadores (Brown ef al. 1991).

Heliconius erato é uma espécie aposematica, impalatavel (Benson 1972) com 28
subespécies encontrada nos neotrdpicos (Brown 1975, 1979). As subespécies
participam de diferentes anéis miméticos e servem de modelo ou co-mimico para outras
borboletas (Tumer 1981, Mallet & Barton 1989). H. erafo é encontrada em florestas
secundarias, jardins, matas ciliares e savanas, desde o norte do México até o nordeste
do Peru e a Argentina central. Seu padrao de coloragéo na regido Sudeste do Brasil é
preto com uma larga banda vermelha nas asas anteriores e uma lista transversal

amarela nas asas posteriores. Suas larvas alimentam-se em cerca de 20 espécies de
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Passifioraceae (K. S. Brown e W. W. Benson, comunicacio pessoal). Os adulios
alimentam-se principaimente de néctar e pélen (Gilbert 1975, Brown 1981, Tumer 1981,
Murawski & Gilbert 1986), dos quais retiram proteinas que contribuem para o aumento
da longevidade e da fecundidade da borboleta (Gilbert 1972, Gilbert 1975, Boggs &
Gilbert 1979).

Pelo fato de Heliconius erato phyllis explorar ambientes muito diversos, suas
diferentes populagbes podem empregar estratégias adaptativas apropriadas para cada
ambiente (Araljo 1980), incluindo a utilizagdo de diferentes espécies de Passiflora
pelas larvas. As plantas envolvidas provavelmente apresentam variagdes quimicas e
nutritivas entre si, o que pode influenciar no desenvolvimento da larva e no vigor e porte
do individuo adultc (Smiley 1985). Normalmente, borboletas especialistas s&o mais
eficientes em sua planta hospedeira normal, quando comparados a generalistas {Howe
& Westley 1988, Janz & Nylin 1997, Janz 1998).

1.2 Heliconius e Passiflora
As espécies de Passifloraceae apresentam uma grande diversidade e

complexidade de estruturas tanto nas partes vegetativas como florais. Podem variar de

lianas herbaceas com gavinhas a formas arbustivas (eventualmente modificadas em

espinhos). Normalmente estas plantas apresentam folhas alternas e pecioladas,
simples ou compostas, subdividida em 12 géneros (Sacco 1980). O nimero total de
espécies de Passifloraceae chega a 600, sendo que dentro destas estéo incluidas mais
de 500 espécies tropicais (Turner 1981).

Por serem plantas largamente utilizadas por fitéfagos, as passifloras
desenvolveram estratégias variadas de defesa (Benson 1978). Estas incluem nectérios
extraflorais que atraem formigas predadoras (Benson et al. 1976, Benson 1978),
tricomas que dificultam a mastigagdo (Gilbert 1971), mimicos de ovos que
desestimulam as oviposigbes pelas fémeas de borboletas (Williams & Gilbert 1981),
odores que afastam as fémeas (Benson ef al. 1976) e até mimetismo foliar (Gilbert -
1975).

As borboletas Heliconiini parecem ter se irradiado por diversas espécies de
Passifloras, mantendo uma correlacdo entre determinados faxa de Heliconius com
determinados taxa de Fassiffora, sugeriu-se inicialmente uma filogenia paralela entre
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estes dois grupos (Benson ef al. 1976; Smiley 1985). O mapeamento de composios
cianogénicos dentro de grupos de passifloras (subgéneros Granadilla, Plectostemma,
Distephana e Astrophea) apontou uma correlagdo taxondmica significativa entre os
grupos e os compostos cianogénicos produzidos (Spencer 1988).

Embora os Heliconiini tenham uma larga utilizacdo de espécies de
Passifloraceae, diferentes espécies de Heliconius tendem a preferir grupos taxondmicos
particulares de passifloras {Benson 1978). Caracteristicas quimicas das plantas devem
estar entre os fatores mais importantes definindo preferéncias (Smiley 1985, Spencer
1988), mas fatores ecoldgicos também podem ser importantes em diversas espécies de .
ambos taxa (Gilbert 1975). A baixa tolerancia de determinadas espécies de Heliconiini
a muitos compostos cianogénicos (ou classes desses compostos) sugere que existe um
bom grau de especializacao sobre os componentes quimicos da planta (Spencer 1988).

Os ancestrais de passifloras provavelmente desenvolveram glicosideos
cianogénicos e outros compostos para diminuir o atague por insetos fitéfagos. Por sua
vez, os ancestrais de Heliconius provavelmente iniciaram a exploracéo de Passiflora
desenvolvendo a capacidade de melhor folerar e processar os glicosideos de suas
plantas hospedeiras. O processo posterior de generalizagcdo da exploracdc sobre
diferentes hospedeiras, pode ter sido um resultado da competicao interespecifica ou da
imprevisibilidade de recursos (hospedeiras efémeras). Uma defesa quimica muito

eficiente contra os especialistas poderia levar estes Ultimos a extingao (Spencer 1988).
2. FATORES QUE INFLUENCIAM NA SELECAO DE PLANTAS HOSPEDEIRAS
2.1. Abundancia e distribuicdo de hospedeiras

De forma geral plantas mais abundantes sdo vistas como uma grande
oportunidade para oviposigéo. Segundo Kuussaari et al. (2000), os padrdes de uso, nao
somente se aplicam a abundéncia e distribuicdo, mas a qualidade e oferta da planta
hospedeira e adaptagGes locais dos insetos (Wiklund 1984).

As hospedeiras mais abundantes néo sdo necessariamente as mais utilizadas.
Fatores como presenga de competidores ou escassez de plantas mais utilizadas as
quais dao suporte para um bom crescimento larval, podem pressionar a fémea a ponto

da oviposigao ocorrer na planta mais comum. Deste modo a fémea garante, em parte, o
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sucesso de sua prole, e isto pode levar a evolugdo da preferéncia pela planta
localmente mais abundante (Kuussaari et al. 2000).

A distribuicBo ou agrupamento das plantas também afeta as taxas de oviposicao
por fémeas. Plantas isoladas ou em grupos isclados tendem a receber uma carga
maior de ovos. Provavelmente isso ocorre ndao somente em funcao do isolamento, mas
também devido a um balango entre quantidade de sol e sombra e a oferta de outras
hospedeiras no entorno (Webb & Pullin 2000).

2.2, Influéncias Genéticas e Geogréaficas

Os padrbes espaciais de distribuicdo e abundancia de plantas hospedeiras
podem influenciar fortemente na selegao por fitéfagos. Entretanto diferencas genéticas
entre fémeas podem resultar em variagdes nas preferéncias por determinados
conjunios de plantas.

Estudos indicam uma ligagéo entre cromossomos sexuais e preferéncia por
plantas hospedeiras, com uma forte tendéncia de preferir plantas usadas pelo lado
patemo nas zonas hibridas. Entre as borboletas o sexo heterogamético é a fémea e sua
preferéncia é fortemente influenciada, no minimo, por um Iécus localizado no
cromossomo X (Janz 1998). Em Papilio glaucus (Lepidoptera, Papilionidae) filhas tém
respostas similares as expressas por suas maes em relacéo a preferéncia entre duas
plantas hospedeiras larvais, Liriodendron tulipifera L. e Magnolia virginiana L. (ambas |
Magnoliaceae), sugerindo um componente genético na escolha de planta hospedeira
(Bossart & Scriber 1999).

Muitos estudos demonstram que diversificagdes genéticas significativas dentro
de uma populacdo criam diferentes associagdes entre grupos de individuos e novas
plantas hospedeiras, havendo uma tendéncia generalista para selecdo por plantas
hospedeiras (Bernays & Chapman 1994). Para Bernays & Chapman (1994) isto pode
ser universal, sugerindo que a especiagdoc simpatrica, associada com o uso de
diferentes plantas hospedeiras, pode ter sido bastante comum e talvez um dos
elementos que levaram ao grande ndmero de espécies de insetos fitéfagos nos dias de
hoje.

Em fémeas de Euphydryas editha (Lepidoptera, Nymphalidae), podem existir irés
diferentes padrbes de preferéncia em uma mesma populacdo. Em Serra Nevada na
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Califérnia (EUA) algumas fémeas ovipdem em Collinsia sp. (Scrophulariaceae), outras
utilizam Plantago sp. (Plantaginaceae), enquanto que em um terceiro grupo a escolha
era igual para ambas. Isto sugere que a diversificagéo do uso de plantas hospedeiras
dentro de populagbes pode ser produzida por polimorfismo genético (Bernays &
Chapman 1994). Diferengas entre populagdes na mesma regido também podem
ocorrer: Euphydryas editha (Lepidoptera, Nymphaiidae) ovipositam em 5 espécies -
diferentes de plantas hospedeiras na Califérnia. Algumas populages sdo comumente
mondfagas, mas ocasionaimente incluem uma segunda espécie periencendo a um
outro género (Schoonhoven ef al. 1998).

Junonia coenia (Lepidoptera, Nymphalidae) de uma édrea do Vale Central da
Califérnia, tambeém diferem na preferéncia de oviposicéo entre duas plantas, Plantago
lanceolata LINNE (Plantaginaceae) e Kickxia elatina (L.} DUM (Scrophulariaceae).
Cada populacéo prefere hospedeira dominante encontrada na drea de cobertura das
fémeas. Trés tipos de preferéncia s&o visiveis em cada populagdo. Um grupo maior
preferindo a planta mais abundante, um menor preferindo a espécie menos abundante
e um grupo ainda menor sem preferéncia (Camara 1997).

Sword & Chapman (1994) também ressaltam que em gafanhotos existem
diferencas na alimentacgao entre populagdes que provavelmente se devem a diferencas
genéticas.

Varios casos existem, nos quais os insetos em diferentes partes de sua
distribuicdo geografica diferem na preferéncia e utilizacdo de plantas hospedeiras
(Dethier & Fuller 1961, Breedlove & Ehrlich 1968, Singer 1971, Rodrigues & Moreira
2002).

O Papilio glaucus (Lepidoptera, Papilionidae), uma espécie polifaga, se alimenta
de no minimo 13 familias de plantas. Muito embora em macroescala uma espécie
possa ser polifaga ao longo de sua variagdo geografica, em microescala, larvas de
diferentes populagdes da mesma espécie podem ser verdadeiramente especialistas,
desenvolvendo preferéncias locais diferentes de outras populagbes da mesma espécie
(Schoonhoven et al. 1998).

Populagbes separadas comumente sofrem pressdes seletivas diferentes.
Especies de insetos que ocorrem ao longo de uma larga faixa geografica ndo sdo
necessarfamente polifagas, mas podem utilizar diferentes plantas hospedeiras. .

Estudos com fémeas de Papilio zelicaon (Lepidoptera, Papilionidae) demonstram
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preferéncias diferenciadas por plantas hospedeiras em 3 localizagdes: no primeiro sitio
a fémea usa Lomatium grayi J M. Coult. & Rose e Cymopterus terebinthinus (Hook.)
M.E. Jones var, (ambas Apiaceae); no segundo sitio Angsfica lucida e Foeniculum
vulgare (ambas Apiaceae); no terceiro sitio Citrus spp. (Rutaceae) (Bermnays & Chapman
1994).

Este “amplo® espectro de preferéncia alimentar pode provocar algumas
alteragbes nos insetos. Ritland (1994} demonstrou variagGes na palatabilidade de
borboletas Danaus gilippus (Lepidoptera, Nymphalidae), cujas larvas se alimentaram
sobre diferentes plantas hospedeiras. Esta variacdo ocorre naturalmente devido a

geografia e mudangas sazonais na disponibilidade de plantas hospedeiras.
2.3. Papel do Comportamento e influéncia quimica

O comportamento de muitos insetos fitéfagos no aceite de uma pianta como
alimento ou como local de oviposigdo, é principalmente baseado em informacdes
sensoriais de compostos quimicos nao volateis da superficie foliar (Baur et al. 1998, van
l.oon & Schoonhoven 1999), com muitas etapas envolvendo viséo, odor, sabor e tato. O
tato pode ajudar no reconhecimento de certas partes da planta, como presenca e
~auséncia de tricomas, rugosidade ou superficie lisa (Jolivet 1998), mas o
reconhecimento da hospedeira é governado por estimulos nos quimiorreceptores de
contato de varios apéndices corpéreos (antenas, regido do ovipositor, cerdas sensitivas
do tarso) (Brooks et al. 1996), e de movimentos especificos da fémea (alternéncia de
movimentos com o tarso, palpacédo, tamborilamento com as antenas e raspagem da
cuticula foliar) para a amostragem das informacdes guimicas disponiveis na superficie
da planta. Diversas plantas produzem compostos que podem apresentar
caracteristicas deterrentes (inibidores de alimentacdc e oviposicdo) ou estimulantes
(Baur et al. 1998, Jolivet 1998, Schoonhoven et al. 1998, van Loon & Schoonhoven
1999). Dependendo da associagédo que as plantas e os compostos tem com o fitéfago e
a concentragdo em que estes compostos se encontram, a borboleta (tanto na fase larval
como adulta) pode apresentar respostas diferentes (Chew & Renwick 1995). Fatores
externos como temperatura, podem alterar a percepgéo quimica e conseqglientemente o
comportamento da fémea. E provavel que plantas e borboletas, quando expostas a

diferentes temperaturas, tenham suas fisiologias afetadas: as plantas a ponto alterar a
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produgao, concentracdo ou combinagdo de seus compostos volateis (deterrentes e/ou
estimulantes) e as borboletas de diminuirem ou perderem a percepg&o para cada um
destes compostos. Conseqlentemente as etapas de aproximac&o para oviposigdo ou
refugo de uma hospedeira podem se comprometer e causar desvics na aceitacéo da
fémea.

Plantas hospedeiras, bem como ¢ espectro de plantas tidas como aceitaveis,
variam dentro e enitre as populagbes e os conceitos sobre insetos que possuem
preferéncias fixas por hospedeiras sdo errados. Diferenca na propensao para descobrir
ou aceitar certas plantas hospedeiras pode ser genotipicamente determinado ou pode
resultar de experiéncias prévias (Schoonhoven et al. 1998).

Bernays (1995) sugere que o aprendizado pode mudar a diregéo da evolucio.
Fémeas de borboletas que encontram e aceitam plantas alternativas para a oviposicao
podem reaprender (baseado no formato, cor, brilho, quimica e local) e passar a ovipor
sempre nesta nova espécie. Ao persistir a oviposicdo sobre a planta alternativa, cresce
a probabilidade dos individuos da prole aceitarem as novas hospedeiras.

Fémeas com ovos podem ganhar experiéncia quando ovipdem em uma espécie
de planta hospedeira pela primeira vez. Estas experiéncias podem influenciar escolhas
subseqlentes de plantas hospedeiras, baseadas no formato, no tamanho e na quimica
da planta utilizada anteriormente (Bemays & Chapman 1994). |

Em Papilionidae, a abundancia relativa das duas espécies de plantas
hospedeiras encontradas no campo, faz com que a borboleta concenire a suas
oviposicdes na espécie mais freqiiente (Rausher 1978). O mesmo ocorre com Melitaea
cinxia sobre suas plantas hospedeiras Plantago lanceolata LINNE (Plantaginaceae) e
Veronica spicata L. (Scrophulariaceae). De acordo com a distribuicé@o e disponibilidade
local de cada uma, a populacdo de fémeas tem preferéncia desviada para mais
abundante regido (Kuussaari ef al. 2000).

Fémeas de Pieris rapae (Pieridae) tendem a preferir locais de oviposicao e folhas
com a mesma aparéncia daqueles aceitos anteriormente. Com isso cresce a tendéncia
de oviposicéo em locais com padrdes similares (aprendizado associativo). Borboletas
como Battus philenor (Papilionidae) utilizam o odor e a vis@o (formato da folha) para
selecionar os locais de oviposi¢do, mas o contato quimico reforca o reconhecimento
(Tyler et al. 1994; Schoonhoven et al. 1998). Para Turner (1981), Heliconius erato |

responde somente por visualizagdo quando busca suas plantas hospedeiras, mas para
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Gilbert {1975) as fémeas, ao seu primeiro encontro com uma hospedeira, associam o
formato de suas folhas a sua quimica e depois procuram a mesma fotha pelo formato.
A neurofisiciogia também pode limitar o inseto (adulto, ninfa e larva) durante a
escolha de plantas hospedeiras, levando-os a especializacdo. Diferencas no sistema
nervoso centrai e receptores gquimicos das fémeas podem levar a diferentes aceitacdes
por plantas hospedeiras. Insetos com gquimiorreceptores removidos, ovipdem e
sobrevivem em uma grande variedade de plantas, sugerindo que a habilidade fisioldgica

basica ¢ limitada pelos quimiorreceptores (Bernays & Chapman 1994).
2.4. Fatores Ecoldgicos

Em certas situagbes algumas plantas podem receber um maior nimero de ovos
especialmente quando isoladas ou quando estdo em densos conjuntos, em ambientes
com diferentes intensidades de sol. Muitas vezes estas caracteristicas atuam como
fatores determinantes para que um hospedeira seja selecionada para oviposicéo
(Ohsaki & Sato 1999; Webb & Pullin 2000).

Os efeitos mediados pelo habitat foram classificados por Webb & Pullin (2000)
como um dos maiores determinantes para o uso de hospedeiras por Lycaena dispar
_ batavus (Lepidoptera, Lycaenidae) A estrutura fisica e arquitetura da vegetacdo séo
mais importantes do que o tipo de héabitat por si s, pois criam uma mistura de sol e
sombra e conseqlentemente um tipo de reflgio com microclima adequado de acordo
com a época do ano.

Schoonhoven e co-autores (1998), propuseram algumas hipdteses para
diversificag&o do uso de plantas hospedeiras alternativas em um mesmo sitio: 1- Falta
de sincronismo entre inseto-planta; 2- Mudancgas subitas no ambiente que contém as
plantas hospedeiras ideais; 3- Plantas hospedeiras sub-6timas muito mais abundantes
do que as plantas hospedeiras étimas (a grande quantidade de uma espécie de planta
pode levar a especializacdo por abundéncia de recursos ao passo que pequenas
quantidades, mas com grande variabilidade de plantas tendem a levar as fémeas a
generalizagao); 4- Fontes de néctar das fémeas distantes da planta hospedeira larval
mais adequada.

Além dessas hipdteses devem ser levadas em consideracdo a abundancia

relativa e a qualidade intrinseca das plantas ao longo do espago e tempo e o periodo
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em que os fitéfagos ficaram expostos a diferentes plantas por diferentes periodos de
tempo. Plantas hospedeiras de baixa qualidade nutricional também podem ser
favorecidas se as plantas adequadas forem tdo pequenas a ponto de ndo suportar o
completo desenvolvimento larval (Bernays & Chapman 1994, Kuussaari et al. 2000).

C aparecimento de mais ou menos ovos em uma hospedeira pode também ter ~
relagdo com susceptibilidade de predacdo ou parasitismo entre diferentes plantas.
Trabalhos feitos com a borboleta Eunica bechina (Lepidoptera, Nymphalidae) apontam
uma interferéncia negativa quando formigas estéo presentes sobre Caryocar brasiliense
Camb. (Caryocaraceae) fazendo com gue as fémeas desta borboleta evitem estas
plantas (Freitas & Oliveira 1896). A evolucéo da preferéncia por um tipo de habitat é
dirigida por uma variedade de fatores incluindo estratégias para escape de parasitismo
(Ohsaki & Sato 1999), neste caso favorecendo plantas de alta qualidade e aquelas com
baixas taxas de ataques por parasitdides.

A regido do Mediterraneo, centro das espécies de plantas cruciferas, possui
algumas de suas espécies muito abundantes o ano todo enquanto que outras sao
abundantes apenas em alguns anos. Estas cruciferas s@o utilizadas por varias
espécies de pierideos, e borboletas que utilizam espécies de plantas uniformemente

abundantes em diferentes anos, tendem a ser mais especialistas (estreita variacdo de -

hospedeiras). Nos locais onde as plantas s@o mais varidveis em disponibilidade e de

ano para ano, as borboletas tem uma dieta diversificada (generalistas) (Schoonhoven et
al. 1988). A heterogeneidade espacial segundo Pianka (1994) oferece uma grande
variedade de diferentes micro-habitats que conseqilientemente da suporte a um maior
nimero de espécies do que locais homogéneos.

A habilidade de a fémea desenvolver imagem de procura € um importante fator.
Fémeas tendem a pousar na mesma planta hospedeira sempre que plantas alternativas
sédo igualmente abundantes (Bernays & Chapman 1994). Outras selecionam plantas
hospedeiras que sao menos nutritivas, mas que ndo séo visitadas por inimigos naturais

(Schoonhoven et al. 1998), muitas vezes visualizados pela fémea.
2.5, Variacbes Sazonais

Fatores ambientais causam mudancas na preferéncia de plantas hospedeiras. As

vezes muitos insetos tem alteragbes em sua preferéncia por plantas hospedeiras,
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devido a mudancas na temperatura, que podem afetar a sensibilidade (percepcac
guimica) do individuo adulto (Schoonhoven et al. 1998). Muitos sfio obrigados a
concentrar o seu esforgo de forrageamento em um item especifico. A presenca de
individuos anormais, entretanto, refletem provaveimente a construgéo da flexibilidade,
que permite a espécie adaptar-se &s mudangas das condigdes em seus ambientes
(Schoonhoven 1998).

Outros fatores ainda podem causar alteragbes no comportamento da fémea
adulta devido a sazonalidade: a) drasticas modificag6es na composicdo das espécies
de plantas, e b) mudangas sucessionais provocadas por sucessdo secundaria,
recolonizacédo e desenvolvimento posterior de comunidades de plantas. Isto geralmente
ocorre em sitios que perdem a vegetagcdo devido a distirbios e sdo seguidos .
naturalmente por colonizacéo de insetos fitdéfagos.

As modificagdes sazonais podem alterar inclusive as taxas de parasitismo e/ou

predagéo sobre larvas e ovos de acordo com o tipo de habitat (Ohsaki & Sato 1999).
2.6. Fenologia

Poucas regides mantém as condigbes locais estdveis e previsiveis para o
desenvolvimento de organismos. Normalmente as estagdes do ano provocam
alteragbes climaticas significativas, alternando periodos de altas e baixas de
temperatura, assim como de umidade, insolagdo, inclinagdo dos raios de sol,
pluviosidade, vento, evapotranspiragcdo e outros. Todos estes fatores causam
implicagbes no ciclo de vida e na distribuicdo de diversos vegetais (Ricklefs 1996).
Deste modo, sementes dormentes de diferentes espécies de passifloraceas podem
germinar ou apresentar taxa de crescimento diferenciadas em épocas do ano distintas,
assim como plantas adultas podem se tornar mais ou menos desenvolvidas. Durante o
desenvolvimento da planta hospedeira (ciclo vital), sua disponibilidade, distribuicao e
qualidade podem variar devido as alteragdes nas condicbes ambientais ao longo dos
periodos sazonais (Ricklefs 1996). Talvez estes fatores possam levar as fémeas a se
tornarem menos seletivas, quando as opgdes forem muito restritas, obrigando-as a

colocarem seus ovos nas primeiras plantas hospedeiras que encontrarem.
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2.7. Estado fisico da planta

Heliconius erato phyliis tende a depositar seus ovos nas porgdes meristematicas
apicais das passifioras, onde as folhas séo jovens e tenras (Benson, 1978). Mas a .
competic@o intra ou interespecifica e a sazonalidade, nem sempre permitem as plantas
de manterem suas porgdes meristematicas intactas, seja por motivos de herbivoria,
seca ou geada.

A idade das folhas parece estar muito ligada ao seu conteddo nutritivo e ao tipo
de defesa contra herbivoria. As classes de idade das hospedeiras t8m um importante
efeito na sobrevivéncia das lagartas, sendo as plantas velhas menos palataveis (Porter
1997). Geralmente folhas maduras apresentam compostos redutores de digestibilidade,
como celulose, lignina, pectina, hemicelulose, cutina, silica e taninos. J4 as folhas mais
jovens, brotos e frutos ndo maduros acumulam toxinas (terpendides, alcaldides,
compostos cianogénicos, proteinas inibidoras, glicosinalatos, aminoacidos téxicos) em
seus tecidos (Howe & Westley 1988). Espera-se que a escolha da fémea tenha uma
correlagdo positiva com o desempenho larval neste caso escolhendo as folhas mais
novas. Mas nem sempre isto ocorre, pois outros fatores estao ligados a escolha da
hospedeira, como a presenca de parasitdides (discutida anteriormente) e a auséncia de
_ porgdes da planta (meristema apical) (Kerpel 1999), ambos os casos desestimulantes
para oviposigao.

Mesmo dentro de uma planta preferencial, alguns fatores como o estado geral
das folhas, idade das folhas e ramos, presenca ou auséncia das mesmas podem alterar
os locais de oviposigdo. Neste caso o estado geral da planta altera ndo so o
comportamento de postura da fémea como o desenvolvimento larval. Experimentos
envolvendo a idade das folhas foram feitos por Rodrigues e Moreira (1999). Os
resultados apontaram uma preferéncia de todos os estadios larvais pelo tecido de
folhas jovens (mais palatavel para as larvas de primeiro estadio) e a taxa de
sobrevivéncia das larvas de primeiro estadio, alimentadas sobre folhas maduras, é de
apenas 30% (Rodrigues & Moreira 1999). Isto parece ligar a preferéncia da fémea ao
bom desempenho larval.
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3. OBJETIVOS

O presente trabalho tem como objetivo comparar os diferentes graus de
aceitagao dos Heliconiini do Morro do Voturua, sobre diferentes plantas hospedeiras ao
fongo dos periodos sazonais, apontando possiveis generalizacBes ou especializacbes
em relacdo as suas potenciais plantas hospedeiras tanto para adultos como para o
desempenho larval, de acordo com a época do ano e como se compoertam as espécies
sobre o mesmo recurso e quanto as mudancas de hospedeiras pode custar para ©

desenvolvimento larval e para as populacdes.
Objetivos especificos:

1. Verificar o uso de Passiflora por espécies de Heliconius ao longo dos

periodos sazonais.

2. Quantificar o desenvolvimento dos imaturos e ¢ porte do adulto, de acordo
com a especie de planta hospedeira consumida (desempenho), levando-se

em consideracao a massa e morfometria.

3. Verificar se ha coeréncia entre preferéncia em cativeiro, seu uso no campo e

seu desempenho.



CAPITULO 1

AS COMUNIDADES DE HELICONIINI E DE PASSIFLORACEAE DO HORTO
FLLORESTAL

1. INTRODUCAO

O estudo do uso de plantas hospedeiras por insetos fitéfages ajuda no
entendimento e na formulacdo de modelos de comunidades, processos coevolutivos e
fendbmenos de competicdo. A maior parte dos estudos que envolvem partilha de
recursos ocorre COIm 0S grupos de animais ventebrados; entre invertebrados poucos
englobam os efeitos da dindmica temporal (Benson 1978).

Entre os fitéfagos, os lepiddpteros formam o maior grupo, com aproximadamente
120 mil espécies sendo a maioria exclusivamente fitofagas, porém aigumas sao
carnivoras e outras detritivoras durante a fase larval (Ricklefs & Miller 2000). Porém
poucos estudos envolvem comunidades de iepidépteros.

Investigagbes sobre comunidades de Heliconiini abordam principalmente histéria
- natural e comporiamento envolvendo. a partitha de-recursos, como ¢ -estude feito por -
Benson (1978) que comparou algumas comunidades de regides tropicais e equatoriais.
Os padrbes de selecdo em plantas hospedeiras apresentados pelos Heliconiini das
zonas tropicais € equatoriais, tendem a especializacdo & medida que as comunidades
se aproximam do equador. Por outro lado estudos feitos especialmente com H. erato na
regido Sul do Brasil (Rio Grande do Sul), abordando genética, ecologia (Aratjo 1980,
Oliveira & Aratjo 1992) e relagGes dos adultos e larvas com suas plantas hospedeiras
(Rodrigues & Moreira 1999 e 2002) dao idéia da plasticidade da espécie, que apesar de
ocupar predominantemente os tropicos, tem populagtes que se assemelham com as de
borboletas de regides temperadas. Porém pouca informagdo se tem a respeito das
interacbes Heliconiini-Passiflora e suas relagdes com os efeitos da sazonalidade nas
regides subtropicais. Além disso, pouco se sabe sobre as comunidades de Heliconiini
da costa SE do estado de Sdo Paulo, regido onde as flutuacbes sazonais nédo sdo -

extremas como no Rio CGrande do Sul e nem estaveis como no equador.
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Provavelmente as comunidades de Heliconiini das diferentes regides climaticas
apresentem padroes distintos quando se trata de relacSes com suas hospedeiras e com
outros Heliconiini. E necessério um estudo visando determinar se tais flutuagdes
sazonals afetam a disponibilidade de hospedeiras, a pouca disponibilidades de
espécies (baixa diversidade local de passifioras) e o que isto pode causar nos ciclos de

vida e nas relagdes ente as espécies locais de Heliconiini e Passifloraceae.
2. MATERIAL E METODOS
2.1. Espécies estudadas

Uma comunidade de Heliconiini (Philaethria wernickei, Heliconius numata
robigus, Heliconius ethilla narcaea, Heliconius besckei, Heliconius sara apseudes,
Heliconius erato phyllis, Eueides aliphera aliphera, Eueides isabella dianasa, Dryas iulia
alcionea, Agraulis vanillae maculosa, Dione juno juno e Dryadula phaetusa) e 5
diferentes espeécies de plantas hospedeiras do género Passiflora: Passiflora edulis
Sims, P. alata Dryand, P. capsularis L., P. jileki Wawra e Passiflora amethystina Mikan,
todas pertencentes & regido, foram utilizadas em estudos de uso, preferéncia ou
desempenho.

Neste estudo foram considerados como residentes apenas os Heliconiini que
usaram as hospedeiras locais (apresentaram ovos ou imaturos) durante o periodo de
estudos. Aqueles anteriormente registrados como freqlientadores do parque ou mesmo
aqueles anteriormente considerados como residentes, mas sem registro de oviposicéo

durante o periodo de estudos, foram considerados visitantes.
2.2. Area de estudos

O estudo foi realizado no Morro do Voturud, S8o Vicente, SP. A area possui
aproximadamente 100 ha de floresta secundéaria e ambientes ruderais, dos quais 85 ha
fazem parte do Parque Ecolégico do Morro do Voturua (46°27'W e 23°57'S) (ver mapa

local Figura 1.1). A vegetacéo original era de contato entre restinga e floresta ombréfila
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Figura 1.1, Mapa das trilhas, corredeiras e charcos do Morro do Voturua, das partes
baixas préximas as construgdes ao aito 4s margens da represa ¢ alagados.

A pluviosidade media anual é de cerca de 2500 mm, e a média anual de
temperatura € de 21°C (Setzer 1948, Prodesan 1969, Nimer 1972), com a média do
més mais fric em torno dos 18,2°C e a do més mais guente, atingindo 25,3°C (Santos
1865). O diagrama climatico da regido para o periodo de estudos estd representado
nela Figura 1.2.

A regio é bastante Omida, coberta por floresta secundaria de baixa altitude e
formas arbustivas de borda, onde predominam de plantas das familias Asteraceas,
Solanaceae e Meiastomataceae (Francini 1989 e Freitas 1993). O sitic possui ainda
uma represa {cota 80 m) e proveniente desta, um riacho de vazao inferior que chega as
partes mais baixas do Horto Florestal de Sic Vicente.
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Figura 1.2. Diagrama climético da regido de Santos/Sdc Vicente durante o periodo de
estudos de janeiro de 2000 a fevereiro de 2002 (formato baseado em Walter 1985). Listas
= periodo umido; cor negra = periodo super Umido; pontilhado = periodo de seca.

2.3. Inspecdes

Todos os individuos de Passiflora encontrados no campo foram inspecionados
periodicamente (de uma a trés vezes por semana) para o registro de larvas ou de ovos

sobre as mesmas.

Os ovos -quando presentes foram identificados “ no~ campo & retirados -

cuidadosamente e transportados em pequenos frascos plasticos forrados com papel
umedecido. Na impossibilidade ou duvida sobre a identificagdo dos ovos no local de
coleta, esta era feita em laboratdric com o auxilio de uma lupa manual seguindo
Alexander (1961). A retirada dos ovos teve como objetivo evitar que as fémeas
deixassem de utilizar a planta, ja que alguns Heliconiini, particularmente Heliconius
erato evitam hospedeiras contendo ovos (Benson 1978; Turner 1981), liberando desta
forma a hospedeira e permitindo uma nova postura antes de uma inspecéo posterior.
As larvas provenientes destes ovos foram criadas em cativeiro alimentadas com folhas
da espécie sobre as quais eram encontradas no campo (veja resultados).

As larvas quando presentes também foram retiradas, identificadas e
transportadas em frascos plasticos para o laboratério, onde foram criadas até a fase
adulta antes de serem liberadas novamente no campo. A retirada das larvas assim

como a dos ovos (descrita anteriormente), também teve como objetivo evitar alta -
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concentragao de larvas na planta, reduzindo a competicdo e escassez de recursos por

desfolhamento das hospedesiras, ou mesmo canibalismo.

3. RESULTADOS

3.1. Distribuicao das passifioras

As cinco espécies de plantas hospedeiras foram encontradas em diferentes
freqliéncias na area de estudo: Passiflora capsularis — 22 plantas, Passiflora jileki — 23
plantas, Passiflora alata — 13 plantas, Passiflora amethystina — 11 plantas e Passiflora
edulis subespontanea com apenas 6 individuos encontrados. No campo, durante o
periodo de estudes, a disponibilidade de folhas variou ao longo dos periodos sazonais e
entre as espécies de plantas.

As plantas em geral foram encontradas em grupos de individuos da mesma
espécie, com excegao de Passiflora edulis que geralmente ocorria isolada.

O maior adensamento ocorreu principalmente com P. capsularis, sendo
encontrada em maior nimero nas partes altas as margens da trilha (Figura 1.3) em
locais rodeados por mata e predominantemente sombreados, préximos a cursos
nestes locais.

Um segundo grupo de P. capsularis foi encontrado em uma concentragdo no
entorno do alojamento da SABESP, local mais rico em nimero de espécies de

Passifloras na area de estudo.

d’agua. As fémeas em vbo de busca por hospedeiras eram vistas principalmente



20

Area predominantemente
sombreada

N

) Quadro A
kS 4 Passiflora ametysting
<> Pessifiore edulis
() Pessiflora aluta
A Possiflora jileki
23 Passifiora capsuieris
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O orre de Voturuia (MY) 100

Figura 1.3. Distribuicao das 5 espécies de Passiflora, encontrados ao longo das trilhas e
..em pontos isolados do Morro do Voturud, (Sao Vicente/Santos, SP). As plantas de cada.

espécie estéo representadas pelos simbolos do quadro A. Trilhas = cor verde, represa =
tracos azuis, riacho = cor azul, charcos = pontilhados azuis.

Passiflora jileki apareceu em grupos quase sempre associados as encostas
pedregosas tanto préximas a locais descampados como em ambientes de sol e sombra.
Esta espécie foi mais encontrada em solos arenosos e pedregosos, préximos a locais
de antigos deslizamentos naturais ou provocados pela agao da pedreira, mas outros
individuos apareciam em solo coberto por serapilheira.

A distribuicao de P. alata praticamente acompanhou a de P. jileki, desde locais
bastante pedregosos e iluminados, chegando a aparecer até em fendas nas rochas
nuas, ou em locais bastante Umidos e sombreados com solo forrado por serapilheira,
mas os nimeros de plantas expostas sdo menores do que os encontrados em P. jileki.

Apenas 6 individuos de maracuja comum (P. edulis) foram encontrados no V
campo. Quatro foram encontrados préximo aos alojamentos e construgdes, 2 em locais

de sol e sombra. Além destes outros dois exemplares foram encontrados, um préximo
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ac museu na parte baixa do morro (local sombreado e Umido préximo ao riache e a
mata) e o outro ac longo da trilha em meio a arbustos com sol e sombra (Figura 1.3).

Passiflora amethystina ocorreu principalmente nas bordas da mata em locais

planos e com muita sombra (Figura 1.3). Nenhum individuo fol encontrado em

ambiente muito iluminado mesmo no alto da pedreira. Neste local as plantas estavam

sempre associadas as manchas de vegetagdo, sempre muito préximas ao solo e

posicionadas de forma a nao receberem luz direta do sol.
3.2. A relacdo Heliconiini x Passiflora no Horto Florestal

Trés espécies de Passiflora parecem estar sendo mais utilizadas pela maior
parte das espécies de Heliconiini no parque (Figura 1.4) sendo que o percentual de uso
sobre cada uma delas varia de acordo com a estacdo do ano, tanto em ndmeros

absolutos como percentuais (Figura 1.5).

4 spp.
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0 . 8 = 2 .
P. capsularis P. jileki F. alata P. eduiis F. amethystina

Espécies de hospedeiras

Figura 1.4. Utilizac&o de cinco espécies de passifioras por 6 espécies de Heliconiini ao
longo das estactes do ano (outono de 2000 ao verdo de 2001). Os numeros dentro de
cada seccao das colunas correspondem ao numero de imaturos + ovos em uma
determinada estacdo do ano. O nimero de espécies de Heliconius que utilizam cada
hospedeira estd no topc de cada coluna. Obs. A. vanillae nao esta inciuida nesta
comparacao, pois apareceu utilizando P. capsularis apenas no verao de 2000.
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P. capsularis P. jiek F. giala P. adulis F. arrethystina
Espécies de Passifloras
Figura 1.5. Percentagem e uso (ovos + imaturos) sobre cinco espécies de passifioras ao
longo das estagbes do ano. Obs. A. vanillae nao esta incluida nesta comparacgdo, pois
apareceu utilizando P. capsularis apenas em uma amostragem no verdo de 2000.

Incluindo os resultados do final do verdo de 2000 pode-se observar 4 espécies
de Heliconiini usando - F. alata (Figura 1.6). Isto n&o se repetiu no véras de 2001 &
Heliconius ethilla manteve sua supremacia e uma quase exclusividade na utilizagéio
desta hospedeira principaimente durante o outono de 2000 e a primavera 2000 (Figura
1.4).

Pode-se observar a oviposicao de outras espécies como H. erato, A. vaniflae e |
D. iulia sobre Passiflora alata (Figura 1.6), mas todas sempre apresentando uma baixa

utilizagéo desta hospedeira comparada a outras espécies de plantas (Figura 1.6).
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Figura 1.6. Percentual e distribuicdo do uso das espécies de Heliconiini sobre as

H. ethilla narcass

espécies de passiflora encontradas no Horto Florestal, do outono de 2000 ao verdo de

2001.

Obs. Apenas em A. vanillae maculosa e D. iulia iulia estédo incluidas amostragens a partir
do verdo de 2000.

Em relagéo ao nimero de ovos depositados, P. capsularis foi a hospedeira que
recebeu a maior carga ao longo das estagées (Figura 1.4), principalmente de H. erafo,
D. iulia e E. aliphera (Figura 1.6). O mesmo ocorre no uso destas trés éspécies ao longo
das estagées, que tende a diminuir de forma acentuada no inverno, mantém uma queda
na primavera e recupera-se ao final da estagdo com o inicio do verdao. Somente uma
espécie, H. ethilla, utiliza esporadicamente P. capsularis (Figura 1.7) porem H. erafo
nesta mesma hospedeira, mantém sempre o dominio das oviposicdes em trés estagdes
do ano com excecao do outono. Quando comparado a D. iulia e E. aliphera. Heliconius
erato apresenta declinios menos acentuados e sua recuperacido é mais rapida na
entrada do verado (Figuras 1.6 e 1.7).
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Figura 1.7. Utilizacdo {ovos + imaturos encontrados na planta) de Passifiora capsularis
por 4 espécies de Heliconiini, ao longo de quatro estacdes do ano.

Passiffora jileki por sua vez apresenta a retomada da sua utilizacdo durante o
inverno e uma queda. durante o verdo, ao.contraric do que ocorre com. Passiflora.
capsularis, isso para H. erato e H. ethilla (Figuras 1.5 e 1.8).

Philaethria wernickei e H. numata utilizam esta planta apenas durante ¢ outono,
estacdo de pico populacional para a maioria das especies de borboletas nesta regiao;
ambas ovipositaram exclusivamente em Passiflora jileki (Figuras 1.5, 1.6 e 1.8).
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Figura 1.8. Utilizacdo (ovos + imaturos encontrados na planta) de Passiflora jileki por 4 |
espécies de Heliconiini ao longo de quatro estagdes do ano.

Agraulis vanillae apareceu representada nos periodos verdo/outono de 2000 e
2001, mas s6 foram encontrados ovos durante o verao de 2000. P. jileki com 2 ovos, P.
alata também com 2 ovos e P. capsularis com 4 ovos foram as uUnicas a receberem
oviposigbes (Figura 1.6).

Passiflora alata foi quase que exclusivamente utilizada por H. ethilla e
apresentou dois picos de utilizagdo bem distintos, um no outono e outro na primavera,
com declinios acentuados no inverno e no verdo (Figura 1.9).

Durante a primavera e o verdo nao ha registro de posturas para H. erato em P,
alata, mas durante o outono e o inverno foram encontrados 1 e 2 ovos respectivamente
(Figuras 1.9 e 1.11A).
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Figura 1.9. Utilizac&do (ovos + imaturos encontrados na planta) de Passiflora alata por 4
espécies de Heliconiini ao longo de quatro esta¢oes do ano.

Sobre P. edulis, tanto H. erato como H. ethilla apresentam padrdes semelhantes

de uso, com picos no outono e no verdo. Heliconius erato possui um padrdo mais

regular nesta especie, com declinio apenas em direcdo ao inverno. Suas oviposigGes

aumentam & medida gue a temperatura se eleva sendo o inverno a estagdo menos

apropriada para ambos usuérios (Figuras 1.10, 1.11A ¢ 1.11C).
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Figura 1.10. Utilizac8o de Passiflora edulis por 3 espécies de Heliconiini, ao longo das
esta¢oes do ano.

A Unica vez gue foi encontrado um ovo de D. iulia em Passiflora edulis foi no .
seriodo de verdo de 2001 (Figuras 140 & .18}, e

Os padrbes de utilizacdo de planta hospedeira pelos Heliconiini na area de
estudo foram semelhantes (Figura 1.11). De forma geral houve um declinio no uso de
P. capsularis no outono, invemno e primavera e um aumento do numero de imaturos de
E. aliphera no verdo. Esta possui recuperag@o muito lenta em direcdo a esta estagdo do
ano (Figura 1.11D), enquanto H. erato retoma o crescimento populacional com maior
velocidade (Figura 1.11B). Apesar de terem comportamentos semelhantes, os gréficos
apresentam formas mais ou menos acentuadas de acordo com a espécie. H. erafo
sobre P. capsularis, em relagdo as suas competidoras, apresenta alteracdes mais
discretas do que D. iulia e E. aliphera (Figuras 1.11B e 1.11D), pois mantém um ndamero
de individuos na populagéo sempre igual ou superior aos demais ao longo das estacdes
do ano. As oviposigOes de H. erato e H. ethilla sobre P. jileki também sao muito
semelhantes. Diferem apenas em relagéo acs nimeros absolutos, mas as proporgdes

se mantém. Ao longo das estagbes as duas espécies possuem o mesmo padrdo de
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alteracOes, declinando do outono para o inverno, recuperando-se na primavera e

declinando novamente com a chegada do verdo (Figuras 1.11A e 1.11C).
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Figura 1.11. Percentual de uso de 4 espécies de Heliconiini do Horto Florestal
longo das estacdes do ano (V = verao, O = outono, | = inverno, P = primavera).
Quadros: A) H. erato; B) D. iulia; C) H. ethilla; D) E. aliphera.

1P. eduiis Be4P.jileki E2P. capsuiaris WP aiata [P amethystina
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3.3. O uso de plantas hospedeiras por Scea auriflamma

A mariposa Scea auriflamma Geyer, [1827] (Notodontidae, Dioptinae) utilizou
todas as especies de passifioras encontradas na regido estudada ac longo dos
periodos sazonais, mas nem tedas foram usadas em uma mesma estacéo. Assim como
para a maioria dos Heliconiini, a primavera apresentou-se como uma estagdo pouco
adequada para a utilizagdo de hospedeiras; nao foram encontrados imaturos em
qualquer Passiflora (Figura 1.13).

Scea auriflamma parece depositar seus ovos principalmente durante o inverno,
usando P. amethystina {mais utilizada), P. capsularis, P. edulis e P. jileki. Porem
durante o verao a suas oviposicdes concentram-se apenas sobre P. capsularis e no
outono um gquarto do total de ovos e imaturos estavam sobre P. alata (Figura 1.12}

(exclusiva no outongo, Figura 1.13).

40%

35% -

30% -

28% A

20% -

15% A

% de ovos + imaturos

10% A

5% -

0% - ; T
P. eapnsuians . Jileki P. alata P, edulis F. amethiysting

Espécies de hospedeiras

i 1 3

R

Figura 1.12. Percentagem de ovos e imaturos de Scea auriflfamma encontrados sobre as
diferentes espécies de passifloras da regiao do Horto Florestal durante o periodo de

estudos.
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Figura 1.13. Uso de Scea auriflamma sobre 5 espécies de Passiflora ao longo das
estacoes do ano.

4. DISCUSSAD

Durante o periodo de estudo, ocorreram variagbes no numero de plantas °
hospedeiras em todas as espécies. Fatores como presenga ou auséncia de
hospedeiras, disponibilidade de folhas (dependente de fatores como o desfolhamento),
efeitos antropicos causados pela intensa visitagao das trilhas do parque, sazonalidade,
temperatura e luminosidade, provavelmente afetaram o desenvolvimento destas plantas
e o uso das mesmas. Muitas plantas perderam folhas, meristemas e ramos ao final do
inverno voltando a crescer na primavera.

Passiflora capsularis ocorre em locais com o solo bem Umido, estando sempre
proximas a cursos de agua e charcos, associadas a ambientes de sombra e a presenga
de mata secundaria. Passiflora capsularis possui o maior adensamento entre as

hospedeiras do Horto e esta forma de distribui¢ao facilita seu encontro.
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Os pontos de ocorréncia de P. capsularis e F. amethystina sio muito
semelhantes (ambiente de sol e sombra). P. amethystina se distancia mais dos cursos
de agua e dos charcos, em solo com menor umidade.

Em Passiflora alata os frutos maduros sé se desprendem da planta quando
apodrecem ou quando algumas partes se soltam devido a predagao por besouros ou
passaros. Sendo frutos maiores, associados sempre ao nivel da copa e de coloragao
malis forte (amarelo) dc que cs demais, sua forma parece contribuir para disperséo por
passaros. Provavelmente isto expligue o seu aparecimento tanto em grupos como
solitarias. Durante a época de frutificac@o podem ser observadas grandes quantidades
de frutos secos e podres sobre o solo no entorna das plantas maes.

Nos locais mais “ensolarados” ocupados por P. alata, como na pedreira e na
rocha, nenhum registre de oviposicado de qualquer Heliconiini foi constatado. As plantas
gue receberam a maior carga de ovos se concentravam nas partes baixas, muito
préximas umas das outras (aproximadamente 2 m) em uma encosta umida, num
ambiente sombreado e com pouca insolagdo (Figura 1.3).

O aparecimento de P. edulis no Horto Florestal provaveimente se deve ao plantio
feito pelos funcionarios do préprio local ou da estagfo da SABESP. Sua distribuigao

esparsa e irregular e a dispersao sofrem muita influéncia das pessoas que freqlientam o

desprendem quando maduros e chegam ao ch&o quase totalmente intactos. Mas pelo
fato das plantas desta espécie estarem em um local de passagem e na estacédo
SABESP, provavelmente seus frutos eram recolhidos pelos funcionérios. Sanhagos
foram observados se alimentando de frutos de P. edulis tanto no Morro do Voturua
quanto em ambiente urbano (local dos testes em cativeiro).

A riqueza no entorno do alojamento da SABESP se deve a introducdo de
espécies de maracuja comum (P. edulis) e de maracuja doce (P. alata) por parte dos
funciondrios da estacdo. O aparecimento de P. capsularis neste ponto talvez seja -
explicado pela presenca de pogas de agua formadas a partir de veios d'agua
provenientes do morro, que foram represadas pelos funcionarios da SABESP para criar
peixes. O actmulo de agua no solo promove o aumento local da umidade que somado
aos efeitos de sol e sombra com as proximidades da mata de encosta, cria um
microabitat muito semelhante aquele encontrado no alto do Morro do Voturua onde a

concentracao desta espécie € grande (Figura 1.3).
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Passiflora jiteki, provavelmente uma espécie que ocorre em restingas, deve
possuir mecanismos fisioldgicos de toleréncia a dessecago, e possivelmente por esse
motivo & a Unica especie presente nas partes baixas e abertas da pedreira (o local
possui um alto grau de insolagdo, o solo € arenoso e com muitas pedras). Além de ter
seus frutos atacados por formigas, aves também parecem estar se alimentando deles.
Sua forma de distribuicao se assemelha & de Passiflora alata, pelas contribuicdes de
diversos dispersores. Vivem de locais sombreados a ensolarados, onde aparecem em
grupos e solitarias.

A toleréncia de cada especie pelos locais de sol e/ou sombra, condicbes do solo,
proximidades aos cursos de agua e as diferentes condigBes oferecidas pelas estacdes
do ano, provavelmente tém influéncia nas distribuicdes das espécies na area de
estudos. Com excecdo do maracuja comum, que é sub-esponténea, parece haver duas
tendéncias: uma para locais mais Umidos e sombreados, adotada por P. capsularis e P.
amethystina, e outra para locais mais secos e ensolarados, utilizadas por P. alata e P.
jifeki. Dentro de cada tendéncia existe uma espécie de planta preferida por H. erato.
Ao longo do ano as alteragbes climaticas (insolag@o, umidade local, fisiologia das
hospedeiras) fazem com que as borboletas adotem estratégias de uso diferentes de

acordo com o microclima presente (dominante).
4.2. As relagdes com o género Passiflora no Horto Florestal:

A generalizag@o no uso de planta apresentada por Scea auriflamma ao longo das
estagOes do ano pode ser vista como uma fuga de competicdo, 0 que pareceu mais
evidente durante o inverno. Neste mesmo periodo, Heliconiini apresentaram uma
queda no uso, possibilitando exclusividade ao dioptidio sobre todas as plantas. Na
primavera o dioptidio cessa a oviposi¢ao, assim como fazem a maioria dos Heliconiini.
A desfolha total de quase todas as plantas disponiveis é causada principalmente pela
pressdo da herbivoria no outono e pelo clima mais seco e frio do inverno. 8. auriflamma
usa P. alala durante o outono e este padrdo coincide com o de H. ethilla. Nesta
estagdo esta hospedeira estd no auge da produtividade e com recursos largamente
disponiveis, existindo apenas os limites impostos pela competicéo exercida por outros
lepidopteros. O declinio da disponibilidade do recurso durante o inverno explica a
queda do uso de P. alata tanto pela mariposa como por H. ethilla. Deveria se esperar
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uma recuperagao de ambos durante a primavera, mas apenas H. ethilla passa a ter uso |
exclusivo. A oviposigcéo do dioptidio sofre uma pausa na primavera ao passo que H.
ethilla, espécie bivoltina para o Horto florestal, fica com o “caminho livre de competicéo”
sobre o seu principal recurso larval, podendo retomar o crescimento populacional,
compensando as condigbes negativas do inverno.

Por outro iado Fassiflora jileki desempenha um pape! altermnativo durante os
meses de primavera. Para H ethilla, que tem um aumentio na populagdo nesta
estacéo, ela funciona como fonte extra de recursos larvais, sendo que a grande carga
de ovos esta sobre P. alata {Figura 1.6). Para H. erato, que tem P.capsuiaris como sua
principal espécie hospedeira, apresentando poucas folhas e meristemas na primavera,
P. jileki torna-se um recurso alternativo emergencial (Figura 1.5). Nas 6 plantas
presentes na pedreira nenhum ovo de H. erato foi encontrado, apenas H. sthilla
utilizavam no verdo. Em todas as plantas usadas por H. erato a oviposicdo ocorreu
apenas naquelas protegidas dos efeitos diretos dos raios de sol (Figura 1.3).

O baixo numero de P. edulis encontrados no campo (6 individuos) talvez
explique a pouca utilizagdo desta planta pelas duas principais espécies de Heliconiini
residentes do Horto Florestal. A pequena oferta obriga as borboletas a utilizarem novas
hospedeiras, talvez influenciadas pela imagem de procura faciltada pela maior
disponibilidade de outras plantas e menor concorréncia. Mas com a aproximacéo da
primavera e estendendo-se até o verdo, os poucos pés de maracujd comum
apresentam diversos meristemas primarios e folhagem farta, recurso raro até entio
para o inicio da estagao, quando comparados aos de outras plantas. Provavelmente
este seja um dos motivos da utilizac8o desta espécie, visto que em meio urbano, junto
aos locais de teste em cativeiro, as plantas responderam da mesma forma as elevagbes
de temperatura assim como os H. erafo. O uso desta planta s6 nao se estendeu ao
fongo do verdo e outono, devido a sua pouca disponibilidade e por P. capsularis (a mais
usada) atingir o crescimento maximo e passar a dominar em nimero de individuos e
meristemas.

Nenhuma concentracao ou planta solitaria de P. amethystina, recebeu ovos de
H. erato, das partes baixas ao alto do Horto. Mesmo em diferentes estagdes, em
plantas posicionadas na sombra ou em regides de sol e sombra (ambientes preferidos
para oviposicdo) isto ndo ocorreu. Provavelmente esta hospedeira nao possui

compostos quimicos de atracdo para a borboleta. Testes em cativeiro, livres de
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competidores e predadores, nZo apontaram sequer um comportamento envolvendo
palpacéo com os tarsos ou ovipositor. Por outro lado, outros Heliconiini utilizaram esta
planta, como Eueides aliphera no campo, Dione juno e Agraulis vanillae em jardins na
cidade (local dos testes).

Com a chegada do inverno, P. capsularis encontra-se completamente desfolhada
e sem meristemas primarios, sendo ambos os estados causados principalmente pela
herbivoria. Quase que a totalidade destas plantas apresenia folhas e ramos secos
durante o inverno, o que parece estar ligado ao seu proprio ciclo fencldgico. A uniao
dos dois fatores (herbivoria e fenologia) coloca P. capsularis em uma posicéo de
recuperagao ao longo da primavera, justamente quando as populagbes de H. erato, D.
iulia e E. aliphera encontram-se bem reduzidas, o que explica a pouca quantidade de
ovos encontrados nesta hospedeira. Ao final da primavera as plantas ja estéo
recuperadas e com uma grande quantidade de meristemas disponiveis. Com a entrada
do verdo, a populacdo de H. erato se recupera atingindo seu pico maximo no outono.
Dryas iulia se recupera mais lentamente, devido & ocupacdo dominante de H. erato
sobre a hospedeira. Seu pico populacional ocorre somente no outono com mais atraso
e de forma mais acentuada do que de H. erato; o nimero de ovos encontrados passa a
ser maior para D. iulia. Eueides aliphera também aumenta seu percentual de uso no

~outono e apresenta uma queda abrupta no inverno.

De todos os Heliconiini que usam P. capsularis encontrados no Horto Florestal,
H. erato parece manter sua populagcdo mais estavel, quando comparado a D. jufia e E.
aliphera. Sua capacidade de usar outras hospedeiras favorece a manutencio de sua
populagdo até mesmo nas estagbes mais adversas, o que ndo ocorre com 05 outros
Heliconiini da regi&o.

As diferengas na utilizag8o entre os Heliconiini se devemn a uma diversidade de
fatores: Ao comportamento de postura que pode variar do mais ao menos exigente (ver
Capitulo 2, secgédo 3.2.); Ao desempenho larval envolvendo a capacidade de tolerar
diferentes espécies de hospedeiras e provavelmente diferentes compostos de defesa
(ver Capitulo 2, secg@o 3.3.); A falta de recursos em relag@o a fenologia (Capitulo 1,
ver secgdo 3.2.) também sdo muito importantes. As trés bases dos diferentes fatores
envolvem comportamento, fisiologia e fenologia, todas provavelmente contribuam para

moldar as estratégias de vida dos Heliconiini no Horto Florestal (Figura 1.7).
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4.3. A comunidade local de Heliconiini e Passiflora

A comunidade de Heliconiini pertencente a area do Horto Florestal, quando
comparada a ouiras comunidades, como a da Floresta da Tijuca (Rio de Janeiro) com
14 espécies, Rincdn na Peninsula de Osa (Costa Rica) com 17 espécies e Arima Valley
(Trinidad) com 15 espécies (Benson, 1978), apresenta uma composicéo muito pobre,
Apenas 7 espécies (H. erato, H. ethilla, H. numata, Philaethria wernickei, Dryas iulia,
Agraulis vanillae, Eueides aliphera) possuem registro de oviposi¢ao no local durante o
periodo de estudos. Outros Heliconiini “visitantes” (sem registro de oviposicdo na
regido do Horto) foram vistos no local (H. sara, E. isabella, e H. beskei). Segundo a
listagem feita por R. B. Francini e A. V. L. Freitas (Francini & Freitas 1999), Dione juno
junc e Dryadula phaetusa também freqlentam o Parque. Comunicacéo pessoal de A. .
V. L. Freitas revela E. isabella também como uma residente do parque, se alimentando
sobre P. edulis, o que nao foi visto durante o periodo deste estudo.

O género Heliconius é tido como generalista em relagdo as espécies de
Passiflora, mas geralmente este costuma se especializar localmente sobre as espécies
disponiveis (Gilbert 1975). Um exemplo é a utilizagdo de Passiflora alata por H. erato
. phyliis lado a lado com H. ethilla narcaea na regiao de Valinhos, SP (Brown 1979).
Passiflora alata normaimente & rejeitada por H. erato em outros locais como em Barao
Geraldo (Campinas, SP) e no estado do Rio Grande do Sul. Na Baixada Santista, em
cativeiro, em épocas do ano quando as temperaturas sdo mais baixas, oviposicoes de
H. erato phyllis sobre F. alala ocorreram diversas vezes, ao passo gue no campo
ocorreu raramente (ver Capitulo 2). Provavelmente a disponibilidade, a exclusividade
no uso envolvendo competicdo e as alteracoes climaticas (modificando a guimica das
hospedeiras) sejam os principais fatores nos padrdes locais de oviposigao.

Comparando a riqueza de espécies de Heliconiini entre as comunidades de
Arima Valley, Rincén, Rio de Janeiro e do Morro do Voturud, estas parecem estar sendo
influenciadas principalmente pelo numero de espécies de plantas hospedeiras
disponiveis em cada regido (Tabela 1.1), que parece limitar o nimero de espécies
residentes. Apesar de apresentar uma menor quantidade de espécies residentes
quando comparado a outras regides, o Morro do Voturua ainda possui um ndmero de

espécies visitantes equivalente a das outros trés sitios.
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Tabela 1.1. Dados comparativos entre quatro localidades, envolvendo nidmero de
espécies de passifloras e nimero de espécies de Heliconiini.

Espécies de Heliconiini Espécies de passifloras
Localidade Residentes | Visitantes | Total Residentes
Rincdn™ 15 2 17 12
Arima Valley”™ 14 0 14 8
Fioresta da Tijuca™ S 3 12 11
Morrc do Voturua™* 7 5 12 5

*Clima equatorial e ** Clima tropical (Benson 1978); ***Clima subtropical.

Os dados do Morro do Voturua confirmam a hipdtese de Benson (1978), sobre
ao grau de especializacdo das borboletas em relagdo ao uso de hospedeiras, que tende
a aumentar & medida que se aproxima do equador. Neste sitio localizado em uma
regido subtropical e com baixo nimero de plantas disponiveis, os Heliconiini residentes
sédo relativamente mais generalistas do que os de regibes tropicais e equatoriais, com
duas excegbes: P. wernickei e H. numata (Tabela 1.2). Provavelmente a reduzida
riqueza de passifloras no local e o baixo nimero de ovos encontrados, sdo fatores que
estejam alterando o padrdo da diversificagdo do uso de diferentes espécies de

hospedeiras em dire¢é@o ao subtrdpico (Tabela 1.2).

Se compararmos as percentuais de uso relativo do género Philaethria entre os

..qﬁétro sitios, nota-se um aumento dé pércehtagem de uso sobre as espécies de
Passiflora disponiveis a medida que se aproxima do sub trépico (P. dido no Rincén =
16,7%, latitude: 8° 42° N; P. dido no Arima Valley = 25%, latitude: 10° 41’ N; P.
wernickei da Tijuca = 27,3%, latitude: 22° 57° S), com excecdo de P. wernickei do Morro
do Voturua (latitude: 23° 57° 8) que usa apenas 20% das espécies do campo. O
mesmo acontece com H. numata do Morro do Voturua, que usam apenas 20% das
espécies de hospedeiras disponiveis, ao passo que Heliconius numata pertencentes as
comunidades da Floresta da Tijuca usam 36,36% das espécies (Tabela 1.2).
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A generalizac@o ocorrida neste sitio se deve a alguns fatores:

1. Oscilagdes de temperatura — As reducdes da temperatura a niveis nao letais para
borboletas adultas, ndc chegam a ser extremas como ocorre com as populagdes do Rio
Grande do Sui, levando os adultos a morte. Entretanto sdo suficientes para promover
alteractes nos padrGes e disponibilidade de recursos para aduftos e larvas, ao longo

das estagbes.

2. Disponibilidade de flores durante os periodos mais frios e secos - Apesar da redugéo
destes recursos para os adultos nestes perfodos, ainda sim isso permite a permanéncia
de individuos adultos mesmo nestas estagbes e a manutengdo de visitantes em

periodos mais favoraveis.

3. Oscilagdes na disponibilidade de folhas das hospedeiras de acordo com a estacao -
Estas modificagdes ao longo dos periodos sazonais se devem as altas taxas de
herbivoria sobre uma planta preferencial em uma determinada estagdo de pico, aliado a
alteragbes climaticas que favorecem ou prejudicam o desenvolvimento desta ou de
outra planta; ex.: P. capsularis, muito usada no outono e pouco disponivel ao final do
inverno.

Além dos fatores que promovem a generalizacdo, a comunidade de borboletas
Heliconiini do Morro do Voturuad parece ter desenvolvido algumas estratégias na

questao do uso:
1- Mudanca de hospedeira com a estagdo do ano.
2- Mudanca de hospedeira de acordo com a disponibilidade.

3- Coexisténcia de duas ou mais espécies de Heliconiini sobre a mesma hospedeira na
mesma estagao, devido ao uso de porgdes diferenciadas da planta, por exemplo: P.
jileki, usada por H. erato (por¢do meristematica), H. ethilla (porces tenras abaixo dos
meristemas) e P. wernickei (folhas velhas).
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Estas alteragbes climaticas que geram modificagBes na composicdo das
comunidades de Heliconiini e Passifloraceae a medida que se afasta do Equador, déo
origem a novas estrategias de sobrevivéncia, principalmente nas espécies mais
plasticas como H. erafo phyllis. Espera-se que para os sitios localizados no Rie Grande
do Sul ocorra um declinio da riqueza de espécies de passifloras e conseglentemente
um maior aproveitamento sobre as poucas espécies de hospedeiras por parie da
comunidade de Heliconiini desies locais. Entretantc hé custos por utilizar plantas
hospedeiras alternativas como alteracdes no porte dos individuos, demonstrados por
Rodrigues & Moreira (2002), e provavelmente custos fisiolégicos que ainda estéo para

serem testados.

Tabela 1.2. Dados comparativos, envolvendo uso relative (niimero de espécies de planias
usadas sobre o numero total de espécies disponiveis e seus percentuais) de sete
espécies de Heliconiini em 4 sitics com climas diferenciados,

Sitios | M erato (M. ethilla |D. julla |E. aliphera | H. numata | P. wernickei | A. vanillae

B.* 212 ausente 1712 312 ausente ausente a2
16,67% 8,33% 25% 16,67%
ALV.F 2/ 1/8 12,5% 1/8 2/8 ausente ausenie 2/8
25% 12,5% 25% 25%,

FT1~ 6/11 611 411 311 11 R 611

MV o o e t e -
80% 80% 60% 40% 20% 20% 60%

R. = Rincén (Clima equatorial}, A.V. = Arima Valley (Clima equatorial) e F.T = Floresta da Tijuca
(Clima tropical), * dados extraidos de Benson (1978) ; M.V. = Morro do Voturua (Clima subtropical).
Os valores de cada célula correspondem ao uso relativo (nimero de plantas usadas / nimero total
de plantas locais) sob forma de fragdes e seu percentual de uso.

54,6% 54,6% | 36,36% | 27,27% 36,36% 27,27% 54,6%
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CAPITULO 2

USO, PREFERENCIA E DESEMPENHO

1. INTRODUCAO

A utilizacdo de plantas no campo pressupde que a fémea “nio tem poder total de
escolha” sobre as hospedeiras mais convenientes para as suas larvas. Isto significa que
outras questdes estao envolvidas neste processo e por isso ndo se pode afirmar que a
planta usada & sua preferida. Fatores como competicdo por recursos alimentares,
presenca de predadores, fenclogia das hospedeiras, proporgdo das plantas no campo,
efeitos antrdpicos, sazonalidade e outros, podem alterar aquilo que chamamos de
preferéneia. As influéncias destes fatores cobrigariam as fémeas a ovipositarem em
plantas alternativas ou até mesmo em plantas néo convenientes (toxicas) desviando o
seu comportamento “normal” pela falta de possibilidades de escolha. Portanto o uso de
plantas hospedeiras descreve os padrdes de ataque dos insetos da mesma espécie, em
diferentes plantas hospedeiras no campo (Singer 1986). Este padrdo de utilizagdo de
hospedeiras é estimado pela proporgcao de ovos distribuidos em diferentes plantas -
dentro da mesma populagdo de borboletas.

A preferéncia normalmente é confundida com o uso, mas esta é medida como
uma probabilidade relativa de aceitar plantas que séo encontradas, em relagao a outras
da mesma ou de diferentes espécies ou ainda em relacdo as diferentes partes do
vegetal (Singer 1986). Esta probabilidade de oviposigdo varia de acordo com o estado
de motivacdo do inseto além do fendtipo da planta, revelando desvios do
comportamento randémico na esséncia (Singer 1986). Se as probabilidades forem
iguais, os insetos ndo demonstram nenhuma preferéncia, mas no campo nao é possivel
controlar a distribuig@o, suas posicdes, os competidores, predadores, o nimero de
hospedeiras e nem as qualidades fisicas e quimicas das plantas. As vezes a planta
aparentemente preferida no campo podem estar recebendo ovos simplesmente por um
motivo “emergencial’, onde a fémea parte para um tudo ou nada na obtengao de uma

prole. Portanto somente em ambientes controlados é possivel estimar este fator.
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O desempenho dos individuos envolve percentuais de sobrevivéncia larval
(dentro de uma mesma espécie de hospdeira ou entre diferentes espécies), ritmos de
crescimento larval, diferencas na eficiéncia de digestdo da larva, conversdo de
biomassa para larva (Singer 1986), percentagem de emergéncia, e até mesmo
fecundidade e fertilidade do adultc (Zucoloto 1988). Estes fatores envolvendo
orincipalmente o desempenho larval e a preferéncia sao muito usados e a presenca ou
a auséncia de correlacao entre eles pode revelar importantes caracteristicas das
relacbes evolutivas entre inseto e pianta (Nylin et al 1996). Correlagbes positivas
sugerem que as caracteristicas internas da planta atuam de forma a modelar a
hierarquia preferencial das fémeas (Nylin ef al. 1996) e ndo s&o apenas determinadas
pelos compostos do metabolismo secundario, mas também pelos conteddos de
nutrientes (nitrogénio) (Barros & Zucoloto 1998). Por outro lado a falta de correlagéo -
entre desempenho larval e preferéncia, pode refletir um balango negativo entre a
quantidade e a qualidade das hospedeiras, assim como a predagéo e o parasitismo
também podem desviar a preferéncia do desempenho, necessitando de maiores
investigacdes.

A presenca ou auséncia de correlacdo entre preferéncia da fémea por uma
planta e o desempenho larval sobre esta, revela importantes caracteristicas da relagéo
e evolugéo entre insetos e plantas. Os estudos procuram sempre uma correlagdo entre
a planta mais utilizada e o melhor desempenho larval, mas a agé@o de parasitas no
campo pode desviar qualquer preferéncia. Questdes como sobrevivéncia larval,
duracédo do desenvolvimento, massa final, e balango entre quantidade e qualidade da
prole também devem ser considerados (Janz et al. 1994). No entanto, os aspectos do
desempenho larval analisados neste estudo envolvem apenas crescimento, massa e
sobrevivéncia.

Geralmente os estudos envolvendo populagdes de borboletas e plantas
hospedeiras nao abordam ac mesmo tempo as questdes de desempenho larval, do uso
no campo e da preferéncia ao longo do ano. Esie estudo experimental tenta
demonstrar como se comportam estas trés questdes ao longo dos periodos sazonais e

quanto isto influéncia na populagéo destas borboletas.
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2. MATERIAL E METODOS

2.1. Espécies estudadas

Nos experimentos em cativeiro, em insetério ou em laboratério, e nas
observacbes de campo, foram utilizados como objetos de estudo uma populagéo da
borboleta HMeliconius erato phyllis (Fabricius, 1775} (Lepidoptera, Nymphalidag) (ovos,
adulios e imaturos) e cinco espécies do género Passiflora, Passiflora edufis Sims, P.

capsularis L., P. jilekiWawra, P. alata Dryand e Passiflora amethystina Mikan.
2.2. Uso

2.2.1. Area de estudos
A area de estudo abrange os mesmos pontos e trilhas do Horto Fiorestal onde
foram realizados os estudos com a comunidade de Heliconiini. Sua descricdo detalhada

se encontra no Capitulo 1.

2.2.2. Acompanhamento das popula¢cdes no campo

As plantas foram inspecionadas periodicamente (uma ou duas vezes por
semana) para o registro do nimero de larvas e de oviposigbes. Quando presentes, 0s
ovos eram retirados cuidadosamente e transportados em pequenos frascos plasticos
forrados com papel umedecido. As larvas provenientes destes ovos foram criadas em
cativeiro sobre uma das 4 espécies de hospedeiras (P. alata, P. edulis, P. jileki e
P.capsularis), mas sempre alimentadas com a mesma espécie sobre a qual foram
encontradas no campo.

A retirada dos ovos teve como objetivo evitar que as fémeas deixassem de
utilizar a planta, ja que fémeas de Heliconius erato costumam evitar plantas que ja
tenham ovos (Benson 1978; Turner 1981). Todas as larvas também foram retiradas,
identificadas e transportadas (em frascos plasticos) para o laboratodrio, onde foram
criadas até a fase adulta antes de serem liberadas novamente no campo. A refirada
das larvas do campo teve como objetivo ndo deixar que as plantas hospedeiras se
tornassem carregadas, assim evitando, alta competicdo, escassez de recursos e até
canibalismo por desfolhamento da planta.
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2.3. Preferéncia

2.3.1. Coleta dos individuos no campo

As coletas das borboletas aduitas foram realizadas ao longo das estradas e
trilhas de acesso do sitic, com a utilizag@o de redes entomoldgicas.

Todas as fémeas capturadas receberam marcas (numeracdc na superficie
ventral da asa anterior, sobre a mancha central vermelha) com uma caneta de retro
projetor e tiveram suas asas anteriores medidas antes de serem utilizadas nos testes
em cativeiro. Para estas borboletas de vida relativamente longa a marcagdo é muito
importante. Apos serem usadas nos testes e liberadas no campo, correm o risco de
serem recapturadas e repetirem os testes. .

Quatro espécies de plantas residentes da familia das Passifloraceae foram
utilizadas como hospedeiras da larva de H. erato phyliis, Passiflora edulis Sims, P. alata
Dryand, P. jileki Wawra e P, capsularis L. registradas anteriormente como hospedeiras
por Ramos & Freitas (1999) na regido do Morro do Voturua. Uma quinta espécie de
passifiora foi encontrada no local, mas nenhum registro de oviposicéo foi constatado no

campo durante o periodo de estudos. Testes prévios em cativeiro utilizando esta

hospedeira foram realizados, mas nenhum registro de oviposicdo ocorreu.

Aparentemehte por nao apresent.arem. nenhum tipo de estimulo as fémeas, estas
plantas foram excluidas dos testes de desempenho e preferéncia realizados em
conjunto com as outras espécies.

As mudas de plantas hospedeiras das diferentes espécies foram obtidas por
remogéo de ramos com o auxilio de uma tesoura de poda. Imediatamente apés o corte
os ramos foram acondicionados em sacos pldsticos (contendo uma solugdo de dgua +

enraizador) e posteriormente levados para os canteiros, onde ocorriam os cultivos.

2.3.2. Manutencao das borboletas adultas

Duas casas de vegetacdo (viveiros) serviram de abrigo para borboletas. Uma
delas serviu exclusivamente como local dos testes de oviposicdo com as quatro
espécies de plantas hospedeiras, incluindo algumas flores fontes de néctar para os

adultos. Apenas uma fémea gravida por vez foi libertada neste viveiro em cada teste.
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O viveiro de aclimatagao tem medidas de 1,70m de aitura x 2,80m de largura x
4m de comprimento e sua estrutura é constituida de barras de aluminio (em Figura de
UM,

O viveiro de testes possui armag@o constituida de tubos de PVC com 34 de
polegadas com medidas de 1,8 de altura x 2,10m de largura x 2,85m de comprimento.
Este tipo de estrutura € de facil desiocamento (leve} e pode ser desmontada mais
faciimente {(encaixe e desencaixe} do que viveiros de madeira ou aluminio, além de néo
serem necessarios cuidados especiais em relacdo a cupins, formigas e fungos,
organismos que atacaram freqlentemente a estrutura do insetério construido por Crane
& Fleming (1960).

As duas estruturas receberam revestimento de tela tipo “sombrit” com
capacidade de 18% de sombreamento. Néao foram necessdrios telas com maiores
poderes de sombreamento, pois o local apresenta diversas areas de sol e sombra,
provenientes de arvores e arbustos locais, que incidem sobre o viveiro.

Os recursos alimentares nos insetarios, oferecidos aos adultos, foram obtidos
utilizando mudas com as espécies de flores encontradas no campo. Observacdes feitas
por Ramos e Freitas em 1995 no Morro do Voturud e Vale no Rio Quilombo registraram
visitas de individuos adultos a flores de Lantana camara L. (Verbenaceae), Rubus
rosaefolius Smith (Rosaceae), Asclepias curassavica L. (Asclepiadaceae), Epidendrum
fuigens Brongn. (Orchidaceae), Gurania sp. (Cucurbitaceae), Impatiens walleriana Hook
f. (Balsaminaceae), Mikania lundiana D.C. (Asteraceae), Emilia sonchifolia D.C.
(Asteraceae), Trixis antimenorrhoea Mart. ex. Baker (Asteraceae), Eupatorium
laevigatum D.C. (Asteraceae) , Bidens pilosa L. (Asteraceae), Tithonia speciosa Hook
ex Gris (Asteraceae), Zinnia elegans C.V. (Asteraceae) e Stachytarpheta polyura (L.)
(Verbenaceae). Mudas dessas espécies foram obtidas do ambiente natural e cultivadas
em vasos.

O viveiro de aclimatacdo recebeu flores como recursos alimentares para adultos
e plantas ndo hospedeiras para simular o habitat, Galhos secos foram acrescentados
para servirem como dormitorios, pois estas borboletas costumam se agrupar em
poleiros comunais antes do anoitecer (Crane 1955; Crane & Fleming 1960; Turner
1971; Benson 1972). Este viveiro de aclimatagé@o teve como principal funcdo manteras

borboletas abrigadas até que se iniciassem os testes de oviposi¢éo. Foi neste insetario
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que ocorreram as copulas, isso para garantir que fémeas nao fecundadas trazidas do

campo, pudessem ser utilizadas no teste de preferéncia.

2.3.3. Cultive das passifloras

Mudas de passifioras com raiz foram plantadas em sacos plasticos contendo
terra devidamenie adubada. Guias de madeira (sarrafo 1cm largura e 1,5m de
comprimento) e barbantes foram usados nos vasos para tutorarem o crescimento das
mudas. De acordc com as necessidades as passifloras receberam dgua e poda ao
longo do periodo de teste.

As mudas de algumas espécies foram obtidas através do método de estacas
(ramos), retiradas da planta mée e prontamente imersas em solugdo contendo
enraizador (Max Vigor ®), com Fe 4% e Zn 4%. Apds 6 horas com a exiremidade
inferior mergulhada na solugéo, as estacas foram transferidas para sacos plasticos
contendo terra adubada e humus de minhoca, muito bem umedecidos. As estacas
foram regadas com a soluc@o durante trés dias e do quario dia em diante com agua até
a aparicdo dos brotos. Este processo antecedeu em 11 meses o inicio dos testes de
preferéncia, com a finalidade de excluir qualguer influéncia dos horménios durante os
testes.

Espécies com caules muito finos (com baixa viabilidade para o método de
estaca) foram obtidas a partir de sementes coletadas no campo. As sementes foram
extraidas do fruto maduro e espalhadas sobre uma superficie contendo papel
absorvente. Apds perderem a umidade externa, as sementes foram inseridas em
pequenos vasinhos contendo humus de minhoca bem umedecido até a germinagéo.
Apés o enraizamento as plantulas foram transferidas para os sacos de cultivo contendo

terra local e adubo orgénico.

2.3.4. Controle da area foliar disponivel

Durante as duas primeiras fases experimentais com fémeas, as plantas
hospedeiras sofreram poda em sua folhagem. Isto foi feito para que as areas foliares
disponiveis se tornassem aproximadamente iguais, eliminando deste modo a
possibilidade de desvios na escolha da fémea por plantas com “maior ou menor

disponibilidade de recurscs” para as larvas (Cates 1981).
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As areas foliares de cada planta foram estimadas utilizando-se molides de papel
quadricuiado (com escala de 0,5 cm) sobrepostos as folhas. Esta sobreposigéo
permitiu uma estimativa aproximada da supetficie foliar disponivel para cada planta,
através de seus contornos impressos a lapis sobre o papel. O excesso de area foliar
disponivel foi removido de forma que nenhuma folha permanecesse injuriada nos testes

(foram retiradas totalmenie ou deixadas intactas). Nao ocorreram recortes nas folhas.

2.3.5. Cuidado com os meristemas

Em Heliconiini, a preferéncia das fémeas por meristemas & muito conhecida.
Fémeas de muitas espécies de Heliconius procuram meristemas para oviposicao. A
disponibilidade de folhas e gavinhas tenras, tecidos convenientes correspondentes &
alimentacédo larval (Rodrigues e Moreira 19989), e o fato de ser uma regido da planta
pouco freglientada por formigas (predadoras de ovos e larvas; Benson et al. 1976,
Benson 1978, Turner 1981) estimulam a oviposicao e oferece mais condigbes para o
crescimento das larvas.

Durante o teste, para manter as formigas definitivamente afastadas dos
meristemas e da planta, foram aplicadas ao redor dos vasos, camadas de vaselina .
neutra para impedir a subida de formigas e outros possiveis predadores. Este método
de barreira demonstrou eficacia, mas as inspec¢bes e reposigdo das camadas de
vaselina tiveram que ser constantes. Com o passar do tempo a camada de vaselina
resseca e endurece, permitindo a passagem das formigas sobre esta, sendo necessario
uma reposicdo regular das camadas.

Plantas com mais de dois meristemas tiveram os excedentes cortados. Cada
planta utilizada no teste apresentou o mesmo nuimero disponivel para oviposicéo da
fémea. Diferencas no nimero de meristemas podem causar desvios na preferéncia de

uma planta para oviposigao.

2.3.6. Selecdo de fémeas

As fémeas foram selecionadas para os testes de acordo com sua idade
aparente. Para a determinagéo das classes de idade de Heliconius erato phyllis, foi
utilizada a mesma metodologia adotada por Ramos e Freitas (1999) estimando-se o
padrdo do desgaste das asas (brilho, fissuras, falta de escamas). As borboletas foram

reorganizadas em 3 classes (Freitas 1993; Ramos & Freitas 1999). Classe 1 - novos —
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inclui recém emergidos e novoes; Classe 2 - intermediarios — inclui intermediarios e mais
ou menos velhos; Ciasse 3 - velhos — inclui muito velhos e esfarrapados,

Fémeas muito novas ou muito velhas foram descartadas sendo apenas usadas

as de idade intermediaria (2).

2.3.7. Experimentos com Passilora amethystina

Somente F. amethystina n&o fol incluida nos testes de preferéncia com plantas
sortidas, por nao apresentar uso no campo e nem no cativeiro em testes prévios.

Em todas as buscas no campo, nenhuma larva ou ovo de Heliconius erato foram
encontrados em FP. amethystina. Apenas ovos e larvas de Eueides aliphera {13 ao
todo) e de Scea auriffamma (Geyer, 1827) (Notodontidae, Dioptinae), foram
encontradas no campo sobre esta Passifloraceae.

Os experimentos em cativeiro confirmaram a néo aceitacdo de P. amethystina
como hospedeira durante os testes na casa de vegetacdo numerc 1. Em oito plantas de
P. amethystina, duas em cada canto do viveiro, possuindo 2 meristemas cada, néo
houve registros de oviposicdo. Ao todo utilizei 9 fémeas, uma de cada vez, mas
nenhuma depositou ovos nas hospedeiras hipotéticas. Os testes se desenvolveram em
nov/dez de 1999 (6 fémeas) e entre janeiro e julho de 2000 (3 fémeas). Posteriormente
uma nova tentativa foi feita com 10 plantas de P. amethystina, cada uma com muitos
meristemas e distribuidas aleatoriamente dentro do viveiro de aclimatacdo. Quatro das
6 fémeas que passaram pelos testes de preferéncia no verdo de 2000/2001 foram
usadas neste teste. A medida que uma fémea passava pelos testes de preferéncia no
viveiro de testes, elas iam sendo alojadas no de aclimatagao de forma que ao final do
verdo em 2001 as quatro dividiam o mesmo recinto. Mesmo desta forma nenhuma Y

oviposicdo ocorreu em P, amethystina no cativeiro.

3.3.8. Testes de oviposicao

Individualmente, cada fémea foi testada no viveiro de testes por um periodo
minimo de quatro dias.

Antes do inicio dos testes e apds a transferéncia do viveiro de aclimatagéo, cada
fémea recebeu um dia extra para que sentisse os limites e a presenca das plantas nos

guatro cantos do “novo ambiente” (sugestéo de K. S. Brown).
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O insetario de testes, de forma retangular, possui quatro grupos de plantas
hospedeiras, constituidos de quatro espécies de Passifloras (Passiflora edulis, P.
capsularis, P. jileki e P. alata) cada um. Cada planta do conjunto possui 1 ramo de uma
das espécies de passiflora, com dois meristemas apicais cada ramo. Os quatro
exemplares de cada uma das 4 espécies ficaram disponiveis, totalizando 16 individuos
e 32 meristemas. O numero elevado de meristemas disponiveis teve como finalidade
manter os niveis de oviposicdo das fémeas. As plantas se dispdem em grupos com

posicdes internas fixas que néo se repetem em outros grupos (Figura 2.1).

Grupo 1 Grupo 2

Grupa 4

- Passifiora alata - Passifiora Jilfeki

- Passiflora capsularis - Passiflora edulis

Figura 2.1.: Disposicédo dos grupos de plantas hospedeiras pelos 4 cantos do viveiro de
oviposicdo (insetario de testes) e o posicionamento relativo das espécies de cada grupo
variando entre os cantos.

Os grupos foram dispostos um em cada canto do retangulo de testes no primeiro
dia. Do segundo dia em diante, os quatro grupos sofreram uma alteracdo de

posicionamento (mudanga de canto). Dentro de seus grupos as quatro espécies
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permanecem na mesma posicao entre si, mas os grupos sofreram alternéancias
constantes entre os cantos com sol € sombra ao longo dos quatro dias. Desta forma as
fémeas tiveram quatro dias para cobrir todos os cantos do viveiro de testes.

A rotacdo dos grupos de plantas e suas diferentes distribuicbes dentro de cada
um tiveram como objetivo evitar que a borboleta aprendesse a posicao relativa de uma
espécie qualquer através dos cantos do retangulo de testes. Este efeito, chamado
“afeito posicac”, foi sugerido por Singer (1986) e envolve a preferéncia da borboleta por
uma determinada regido ou canio do insetario, causando desvios na aceitagao ou
rejeicdo por uma planta hospedeira em detrimento da posicdao que esta se encontra.
Além disso, Heliconius erato phyllis tem grande capacidade de memorizagdo e
comportamento de home range e podem usar freqlientemente as mesmas plantas
(Brown 1992).

Quando chuvas ou ventanias ocorreram durante os testes, nenhum resultado foi
considerado nestes dias. Os testes eram repetidos por mais um dia (dia extra) toda vez
gue se davam estas alteracdes climaticas. Normalmente nestas situa¢des a borboleta
nao depositava nenhum ovo.

Durante as quatro etapas, os ovos gue as plantas receberam foram removidos
com pincel umedecido ao final do dia. A remogao ao final do teste didrio, permite a
planta ter a mesma chance de outras, podendo ser escolhida novamente e receber um
novo ovo no dia seguinte. Este procedimento tentou eliminar a possibilidade das
fémeas deixarem de utilizar a planta, ja que Heliconius erato evita plantas que ja
contenham ovos (Benson 1978; Turner 1981), embora muitas plantas tenham recebido
mais de uma oviposicao na regiao meristematica no mesmo dia. Todas as plantas
hospedeiras escolhidas pela fémea durante o processo de oviposicdo, foram
registradas e ordenadas de acordo com a preferéncia.

Ao final do quarto dia, a borboleta foi substituida por outra e em seguida
transferida para o viveiro de aclimatagao ou liberada em seu ambiente natural.

A preferéncia foi analisada de duas diferentes maneiras: nimero absoiuto de
ovos depositados por planta e nimero de plantas de cada espécie escolhidas pela
fémea (independente do nimero de ovos que ela recebeu). Uma planta foi considerada
escolhida quando recebeu pelo menos um ovo.

Os numeros da oviposigdo (preferéncia) entre as estagdes foram comparados e
analisados utilizando-se teste de “G".
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2.4, Desempenho

2.4.1. Experimento com as larvas e biometria dos adultos

Neste estudo foram analisados apenas os aspectos relacionados ac
crescimento, massa e sobrevivéncia. Os ovos foram obtidos no campo. Apds a ecloséo
as larvas foram transferidas para copos de plastico transparente de 400mL., contendo
um ramo com uma das quatro espécies de Passifloraceae (Figura 2.2) sobre o qual
foram alimentadas até se tornarem pupas. A rapida transferéncia assim como a
colocacdo das larvas em ramos separados se devem aos habitos canibais desta
espécie e pela agressividade entre larvas que ocupam a mesma folha (Alexander 1961;
Brower 1997). Os ramos contendo a regido meristematica apical foram obtidos a partir

da planta mée logo apés a ecloséo das larvas.

A

‘i 400 mL i

Figura 2.2. A - Copo de plastico transparente com a boca coberta por retatho de tela de
nylon preso com elastico. Traz a inicial da espécie de Passiflora (C), o nimerc da
amostra {11) e o lote {primavera/verdo). B — ramo secionado de P. capsuiaris, com a
regido do corte protegida por algodio umedecido.
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Como normalmente ocorre em condigbes naturais, cada larva foi alimentada
apenas uma vez com as folhas tenras da regifo do meristema primario. Tecidos
meristematicos (tenros) sdo preferidos por todos os estadios larvais e esta preferéncia
estd correlacionada a sobrevivéncia larval e performance. Estes tecidos sioc mais
convenientes para o desenvolvimento larval nos primeiros estadios {(Rodrigues e
Moreira, 1999), mas a medida que as larvas cresciam, foihas maiores foram oferecidas.

Cada ramo recém secionado recebeu um algodao na regido do corte e foi
periodicamente umedecido com agua para manter as folhas e gavinhas targidas. Os
copos foram coberios por telas de nailon para evitar a fuga das larvas assim como a
entrada de predadores. Ao mesmo tempo em que a porosidade do material permite a
entrada de oxigénio e luz, ela permite a saida do excesso de umidade e evita uma
elevagdo da temperatura interma. A elevacdo da umidade local e da temperatura
podem contribuir para a ativagdo de uma virose latente, causada pelo baculovirus, que
mata as larvas em poucos dias (ver detalhes em Andrade & Habib 1984).

Para os testes de desempenho foi utilizada uma pequena cémara de criagéo
(montada com isopor e um termdmetro acoplado) para abrigar os copos contendo
meristemas + larvas. A camara ficou protegida da luz direta do sol e do vento, no
interior de uma sala com ar condicionado. Estes procedimentos tiveram a finalidade de
durante o experimento foram registradas e uma analise de variancia foi aplicada entre
os valores diarios obtidos em dois periodos do ano, um quente (primavera/verdo) e
outro frio (outono/inverno).

A mortalidade e o desenvolvimento durante os estadios larvais (massa X tempo)
foram monitorados até o empupamento. Todas as larvas e pupas foram pesadas em
uma balanga analitica em intervalos de tempo que variaram de acordo com o ritmo de
desenvolvimento.

Apds emergirem da pupa, os adultos foram medidos (comprimento das asas
anteriores), avaliados em relagdo a ma formagdes ou mortalidade no processo de
emerséo.

O desempenho foi testado em cinco categorias: 1- duragdo do estéagio larval, 2-
duragdo do estdagio de pupa, 3- duracdo até a emergéncia, 4- massa das pupas 5-
comprimento das asas anteriores. A analise dentro de cada categoria foi feita
utilizando-se “TWO WAY ANOVA” (Statsoft 1995) que testa o efeitc de dois fatores



51
(tempo e espécie de hospedeira). Os dados foram transformados utilizando-se raiz
quadrada.

Uma analise de varidncia foi aplicada entre as leituras de temperatura em
cativeiro (cdmara de cria¢éo), durante os periodos quentes e frios do ano.

A correlacao entre comprimento das asas anteriores e o peso da pupa foi testada

nara 0s dois sexos, usando-se o teste de correlagéo de Pearson.

2.4.2. Morfometria das capsulas cefalicas

As capsulas cefalicas de todos os estddios foram guardadas e posteriormente
medidas com auxilio de uma lupa com graduacgdo. As capsulas foram agrupadas por
categorias, de acordo com a planta hospedeira consumida e seguindo os estadios
larvais. Os tamanhos das capsulas foram usados como indicativo do crescimento larval
dentro de cada estéddio. As comparagdes foram feitas entre as larvas criadas em -
diferentes plantas, mas sempre pertencendo ao mesmo estadio de desenvolvimento;

para isso foi utilizado um teste ndo paramétrico (Kruskal-Wallis).
3. RESULTADOS

Das quatro plantas mais utilizadas, P. capsulfaris recebeu a maior parte dos ovos
e imaturos, seguida de P. jileki; as demais espécies de hospedeiras foram pouco
utilizadas (Figura 2.3.).

Heliconius erato phyllis da area do Parque Ecolégico do Morro do Voturua
apresentou alteragbes no comportamento pela escolha de plantas hospedeiras ao longo
das estagbes do ano. No campo houve uma queda continua das oviposigGes sobre P, -
capsularis do outono para o inverno (estaco que atinge o mais alto grau de desfolha
devido ao reflexo da intensa herbivoria ocorrida no verao e outono) e uma recuperacio
no verdo (Figura 2.3). Além deste fator a diminuigdo dos indices pluviométricos e das
temperaturas pode contribuir para a baixa disponibilidade de folhas; a recuperacao sé
ocorre em meados da primavera (Figura 2.3).

Por outro lado, F. jileki, a segunda mais utilizada, apresenta uma diminui¢ao do

seu uso a medida que o inverno se aproxima, aumenta com a chegada da primavera e



52
toma a declinar no verdo. O uso de P. jileki oscila ao longo das 4 estacdes,
apresentando um ciclo bimodal com picos no outono e na primavera.

Passiflora edulis apresentou um nimero muito pequeno de individuos no campo
(apenas 6 individuos) e portanto seu uso foi muito baixo quando comparado as outras
espécies. Sua disponibilidade e recuperagéo no campo séo muito semelhantes 4 de P.
capsularis, porem isto ocorre com um pouco mais de antecedéncia, por volta de um
més mais cedo (P. edulis € mais tempora).

Em P. alata apenas 3 ovos foram encontrados ao longo do periedo de estudos,
um durante o outono e dois durante o inverno.

Passiflora amethystina se destacou de todas as outras por nio apresentar
nenhuma evidéncia de uso no campo ao longo do trabalho, Nenhuma larva ou ovo foi
encontrado, nem em trabalhos prévios e nem em incursdes periddicas ac local apds o
experimento.

120 5

120 J B Passifiora edulis
UOPassifiora alata

B Passiflora jileki

B Pasziflora capsubaris

110 +

100

90
88
70
60 ~
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Nimero de oves + imaturos

30 A
20+
10 4
0

Qutono 2000 Invemgo 2000 Primavera 2000 Yerdo 2001
Estagdes do ano

Figura 2.3. Numero de ovos e imaturos de H. erato phyllis encontrados no campo, ao
longo dos periodos sazonais sobre diferentes espécies de hospedeiras.
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A Figura 2.4 aborda as proporgdes do uso de H. erato encontradas no campo e a

Figura 2.3 tratam de numeros absolutos, em ambas as situagdes a primavera é a

estacdo onde ha um declinio na utilizac8o de P.capsularis e um aumento na utilizacéo

de P. jileki ac passo que no veréo ocorre nova inversao.
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Figura 2.4. Percentagem de hospedeiras utilizadas por Heliconius erato phyllis ao longo
das estacdes do ano.

3.2. Preferéncia

Tabela 2.1. Testes de preferéncia em cativeiro e teste de “G” entre os ntimeros de ovos
depositados sobre diferentes espécies de plantas ao longo dos periodos sazonais.

Passiflora

Passiflora

Passiflora

Passiflora

capsularis jileki alata edulis &3:}:;3
Outono 2000 176 85 12 21 117,80*
inverno 2000 64 34 4 13 25,82*
Primavera 2000 37 35 27 33 0,88 "
Verdo 2001 149 47 9 2 90,47+

ns = nao significative para (p) = 0,83; * significativo para (p) < 0,0001.
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No outono, inverno e verdo a escolha de P. capsularis foi significativamente
maior do que na primavera, onde nenhuma diferenca significativa foi detectada entre as
preferéncias (Teste — G Williams = 0,88) (Tabela 2.1 e Figura 2.5).

100% -
80% -
80% -
70%

60% -

50%

% de ovos

40% -
° B Passflora eduls

O Passilora akita
B Pass#flora jileki
O Pass#flora capsukaris

30%

20%

10%

0%

Outong 2000 invemo 2000 Primavera 2000 verao 2001
Estagdes do ano

Figura 2.5. Percentagem de preferéncia de Heliconius erato sobre 4 espécies de
hospedeiras, envolvendo nimero de ovos depositados por hospedeira.

Na primavera ocorre uma generalizacao da preferéncia pelas 4 espeécies de
hospedeiras. O teste de G n&o aponta diferenga significativa entre as quatro espécies '
de hospedeiras (Tabela 2.1).

Durante o verdo ha uma retomada significativa da preferéncia por Passiflora
capsularis e um declinio na preferéncia pelas demais espécies.

Da mesma forma, o nimero de espécies escolhidas (Tabela 2.2) apresentou
resultados muito semelhantes ao de nimeros de ovos por espécie. Os testes de “G”
foram significativos em favor da preferéncia por P.capsularis em 3 estagdes do ano:
outono, inverno e verdo. Como no teste envolvendo nimero de ovos por planta,
apenas na primavera néo ocorreu diferenga significativa na preferéncia por uma espécie
de hospedeira. Mas durante o inverno, apesar do teste de “G” indicar uma diferenca
significativa (G = 6,52 para P = 0,089) esta fica muito prédxima do limite de aceitagéo da

hipotese de significancia que é de 6,25 para este caso (Tabela 2.2). Aparentemente a
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segunda hospedeira preferida sofre uma alteragéo de forma semelhante ao que ocorre
no campo; P. edulis passa a receber relativamente mais ovos e imaturos nesta estagéo
e praticamente se iguala a P. capsularis. No entanto os dois graficos de preferéncia
(nimero de ovos por plantas & ndmero de plantas escolhidas) sdo concordantes -
(Figuras 2.5 e 2.6).

Tabela 2.2. Testes de preferéncia em cativeiro e teste de “G” envolvendo o nimero de

espécies de plantas escolhidas por estacio do ano. A escoiha foi determinada a partir
do momento em que a planta recebeu pelo menos um ovo.

Passiflora | Passiflora | Passiflora | Passiflora | tegte. g

capsularis jileki alata edulis | (williams)
Outono 2000 8 40 10 19 42,20*
inverno 2000 28 24 10 12 6,52**
Primavera 2000 26 24 19 25 0,65"°
Verdo 2001 o1 27 8 22 25,21*

ns = nao significativo para (p) = 0,89; * significativo para (p} < 0,0001; ** significativo para (p) =
0,09.
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Figura 2.6. Teste de Preferéncia abordando o percentual de espécies de planias
escolhida por esta¢ao do ano.



3.3. Desempenho
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As caracteristicas ligadas ao desempenho larval (duracdo do estagic larval,

duracdo do estagio de pupa, durag@o até a emergéncia, massa das pupas, tamanho

das asas por planta) apresentaram variagfes entre os periodos quente e frio e entre as

guatro espécies plantas que foram usadas como alimento. Em alguns casos ocorreram

interacbes entre a espécie de planta e o periodo estudado. No entanto nem todas as

alteracdes foram significativas entre os grupos de larvas criadas, em outros casos ndo

surgiram diferen¢as entre os periodos estudados (Tabela 2.4).

O diferencial de
temperatura para os dois momentos foi significativo pela anélise de variancia, indicando

temperaturas ligeiramente mais baixas durante o inverno (Tabela 2.3).

Tabela 2.3. Analise de variancia entre as leituras de temperatura em cativeiro, durante os

periodos guentes e frios do ano.

Grupos N Média Desvio padrao
Meses quentes 33 26,5 1,12
Meses frios 44 26,0 0,63

Variancia separada t=2,201 df = 46,9 Preb=10,033

Diferenca nas médias = 0,477 95% C1=0,041 20,914
Variancia junta t =2,374 df=75 Prob=0,02
Diferenca nas médias = 0,477 95% Cl= 0,077 a 0,878

- Tabela 2.4. Dados comparatives enire larvas criadas scbre diferentes espécies de

hospedeiras, durante dois periodos do ano (outono/inverno e primavera/verao).

P, jileld P. capsularis P. edulis P. alata

QOutono/Inverno N=17 N=15 N=17 N=17
Percentagem de emersdo em % 23.53% (4) 73,33% (11) 29.41% (5) 0% (0)
Percentagem de pupas em % 23,53% (4) 30% (12) 35,3% {(6) 0% (0)
Duracio do estagio larval X + DP (dias) 1220 1591 £ 3,31 20+9.16 -
Duraciio do estigio pupal X + DP (dias) 10,5 +0,57 92+x1,5 9.6+27 _
Duraciio até emergéncia X + DP (dias) 22,5 = 0,57 253+195 26,2+ 517 _
Massa da pupa X + DP (g} 0,380 = 0,02 0,315+ 0,05 | 0,381+0,15 _
CAA X = DP (mm) 32,7 0,7 343+1.6 34+33 .

Primavera/Verao N=17 N=18 N=16 N=17
Percentagem de emersdo em % 41,17% (7) 38,89% (7) 75% (12) 0% ()
Percentagem de pupas em % 47.05% (8) 50% (9) 87.5% (14) 0% (0)
Duracao do estagio larval X + DP (dias) 17,5 £ 3,96 14,61 2.7 14,93+ 1,2 -
Duracio do estagio pupal X + DP (dias) 7 = 0,58 7082 7,17 + 0,58 -
IDuracio até emergéncia X + DP (dias) 24,86 £ 3,93 222235 21,92 + 1,24 -
Massa da pupa X = DP (g) 0,229 + 0,05 0,383+ 0,07 | 0,344 + 0,07 _
CAA X =DP (mm) 31,1233 36,7+ 2,7 349x35 -




3.3.1. Duracac do estagio larval

Periodo e planta quando analisados isoladamente néo apresentaram diferencas
significativas sobre a duragdo do estagio larval (Tabela 2.5). Por outro lado P. jileki
durante o periodo guente apresenta maior duragdo no estagio larval, ao contrario dos
imaturos que se alimentaram sobre as outras duas espécies (Figura 2.7). A interagédo
entre o periodo e a espécie de planta parece influenciar o ritmo de desenvolvimento
larval (Tabela 2.5).

Tabela 2.5. Analise de variancia (ANOVA TWO WAY) da duragao do estagio larval entre
imaturos criados sobre trés diferentes espécies plantas ao longo de dois periodos do
ano {quente e frio).

Df MS Df MS
Effect Effect Error Error F p-level
Periodo 1 0,00029 51 0,011014 0,026313  0,871780217
Planta 2 0,0228 51 0,011014  2,070071  0,136649509
Periodo/Planta 2 0,073444 51 0,011014 6,668047  0,002675745
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Figura 2,7. Média = desvio padrio (@ = I) da durac@o do estagio larval, em grupos de
imaturos alimentados com trés diferentes espécies plantas, ao longo de dois periodos do
ano (@ Frio, O Quente).



3.3.2. Duracéo do estégio de pupa

Os grupos de pupas ndo apresentaram diferencas significativas quando
alimentados sobre qualquer uma das irés espécies hospedeiras (Tabela 2.8) e
apresentaram médias muito préximas para o mesmo periodo (Figura 2.8). Por outro
lado a diferenca torna-se significativa entre os diferentes periodos (Tabela 2.8), sendo
que o mais guente apresenta uma diminuicde do tempo de permanéncia no estdgio de
pupa em relagdo aoc pericdo mais frio, onde o desenvolvimento é mais lento (Figura
2.8).

Tabela 2.6. Analise de variancia (ANOVA TWO WAY) da duracdo do estagio de pupa entre
imaturos criados sobre trés diferentes espécies plantas ac iongo de dois periodos do
ano (quente e frio).

Df MS Df MS
Effect Effect Error  Error F p-level
Periocdo 1 2,079 40 0,041825 49,70667 1,59637E-08
Planta 2 0,038759 40 0,041825 0,926675  0,404198915
Periodo/Planta 2 0,041475 40 0,041825 0,991618  0,379910767
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Figura 2.8. Média = desvio padrdo (@ = I) da duracéo do estagio de pupa, em grupos
alimentados com diferentes espécies de plantas hospedeiras, em dois periodos do ano _
(@ Frio, © Quente).
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3.3.3. Duracé@o até a emergéncia
As trés especies de plantas hospedeiras utilizadas como alimento nao
promoveram desenvolvimento diferenciado entre os grupos de H. erato phyilis. Quando
analisado separadamente, o periodo também néo parece alterar significativamente a -
duracdo até o estagio adulto (Tabela 2.7). Por outro lado P. jifeki durante o periodo
guente apresenta um desenvolvimento mais lento do que no frio, o inverso do que
ocorre com 0s grupos alimentados sobre as outras duas espécies de hospedeiras
(Figura 2.9). A interag&o entre o periodo e a espécie de planta parece influenciar no

ritmo de desenvolvimentio até a emerséo do adulto (Tabela 2.7).

Tabela 2.7. Andlise de variancia (ANOVA TWO WAY) do tempo que imaturos levam para
completar o desenvoivimento até o estdgio adulto, em dois periodos diferentes do ano e
alimentados com diferentes espécies de hospedeiras.

Effect Effect Error Error F p-level

Periodo 1 0,014915 40 0,004795 3,110871 0,085408561
Planta 2 0,000254 40 0,004795 0,053058 0,948391438
Periodo/Planta 2 0,017378 40 0,004795 3,624616 0,03575236
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Figura 2.9. Média = desvio padrao (@ = 1) do tempo que imaturos levam para completar
o desenvolvimento até o estdgio adulto, em dois periodos diferentes do ano (@ Frio, O
Quente) e alimentados com diferentes espécies de hospedeiras.
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3.3.4. Massa das pupas

A massa das pupas foi significativamente diferente entre os periodos para todas
as espécies testadas. Larvas alimentadas com P. jileki e P. edulis sofreram redugéo na |
massa durante o periodo quente ao passo que as criadas em P. capsularis tiveram um
aumento. Pupas criadas sobre P. jileki apresentaram massa significativamente menor
durante 0os meses quentes quando comparada a outros grupos (com massas muito
semelhantes entre si} e ao periodo fric (Figura 2.10). Aiém do periodo isclado como
fator de influéncia sobre o ganho de peso, estes padrSes apontaram uma interacéo
entre a espécie de planta consumida e o periodo, sendo o quente mais favoravel para
larvas que se alimentam sobre P. capsularis e o frio para aquelas que estio se
alimentando sobre P. edufis e P. jileki (Tabela 2.8).

Tabela 2.8. Andlise de varidncia (ANOVA TWO WAY) enire as massas das pupas criadas
sobre trés diferentes espécies piantas ao longo de dois periodos do ano (quente e frio).

df MS df MS
Effect Effect Error Error F p-level
Periocdo 1 0,008811 52 0,001662 4,097355 0,048101438
Planta 2 0,004022 52 0,001662 2,419479 0,088920904
Periodo/Planta 2 0,017027 52 0,001862 10,243 0,000177616
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Figura 2.10. Média = desvio padrdao (@ = I) da massa das pupas, em dois periodos
diferentes do ano (@ Frio, O Quente) e alimentadas com diferentes espécies de
hospedeiras.
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3.3.5. Variacoes no comprimento das asas anteriores
Entre os periodos quente e frio do ano, ndo houve diferencga significativa no porte
dos adultos (Tabela 2.9). O porte, considerando-se o comprimento das asas anteriores
(CAA), parece estar relacionado com a espécie de planta consumida e ndo diretamente
com as temperaturas dos periodos do ano (Tabela 2.9 e Figura 2.11). Os individuos
alimentados sobre P. jileki no verdo dao origem a adultos com porte significativamente
menor quando comparados aqueles alimentados sobre as outras duas hospedeiras
{Tabela 2.9 e Figura 2.11). Por outro lado as larvas que consumiram P. edulis ou F.
capsularis, deram origem a adultos de CAA sem diferencas significativas entre si
inclusive ao longo dos periodos, porém foram significativamente maiores do que as de
P. jileki (Tabela 2.9 e Figura 2.11).

Tabela 2.9. Andlise de varidncia (ANOVA TWO WAY) do comprimento das asas anteriores
em H. erato phyllis, alimentados por diferentes hospedeiras ao iongo de dois periodos
do ano {quente e frio).

df MS df MS
Effect Effect Error Error F p-level
Perfodo 1 3,369709 40 8,153355 0,413291 0,523972094
Planta 2 40,54346 40 8,153355 4,97261 0,011784773
Periodo/Planta 2 13,07986 40 8,153355 1,60423  0,213709593
40 1
— T
o
35 A % !
g ¢ i s
§ 30 -
g
S 20
15 13 1] 3
P. capsulatis F. edulis P. jileki
Espécies

Figura 2.11. Média = desvio padrio (® = I) do comprimento das asas anteriores (mm) de

H. erato, em dois periodos diferentes do ano (® Frio, O Quente) e de acordo com a
espécie de planta hospedeira consumida.



3.3.6. Correlacdo entre CAA (mm) e a massa (g)

O teste de Pearson apontou uma correlacao significativa entre CAA e a massa.
Entre os machos esta correlacdo foi significativa (p = 0,002 ¢ R = 0,7754) e entre as
fémeas foi altamente significativa, (p<0,001 & R = 0,8087). Os individuos mais pesados

geralmente s@o 0s que possuem maior CAA, portanto apresentam um porte maior.

3.3.7. Capsulas cefdlicas e o desempenho larval por estadio

As capsulas cefalicas de primeiro estadic nao apresentaram diferencas
significativas entre os grupos alimentados com diferentes hospedeiras. Nos estadios
intermediéarios (2, 3 e 4) larvas que se alimentaram de P. jileki, apresentaram cépsulas
cefalicas com um tamanho significativamente menor do que os grupos alimentados do
P. edulis e P. capsularis (Tabela 2.10}. Apesar da diferenca entre as capsulas de larvas
criadas sobre P. edulis e P. capsularis serem pequenas, larvas que consomem F.
capsularis possuem capsulas maiores em todos os estadios (Tabela 2.10). No quinto
estadio ocorreu uma convergéncia, os grupos de larvas passam a nao apresentar

novamente diferencas significativas entre o tamanho das capsulas.
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Tabela 2.10. Teste de Kruskal-Wallis para o tamanho das capsulas cefalicas larvais em

diferentes estadios, alimentadas em hospedeiras distintas.

Primeiro estadio

Grupo N Soma dos Ranks
P. edulis 10 158,5

P. capsularis 14 282.5
P. jileki 8 86,0

Teste estatistico de Kruskal-Walis = 5,906.
Probabilidade de 0,052, assumindo a distribuicdo qui-quadrado com 2 graus de
liberdade.

Segundo estadio

Grupo N Soma dos Ranks
P. edulis 13 328,5

P. capsularis 15 430,5
P. jileki 15 187,0

Teste estatistico de Kruskal-Walis = 14,409.
Probabilidade de 0,001, assumindo a distribuicdo qui-quadrado com 2 graus de
liberdade.

Terceiro estadio

Grupo N Soma dos Ranks
P. edulis 16 356,5

P. capsularis 16 489,5
P. jileki 13 189,5

Teste estatistico de Kruskal-Walis = 11,055.
Probabilidade de 0,004, assumindo a distribuicgdo qui-quadrade com 2 graus de
liberdade.

Grupo N Soma dos Ranks
P. edulis 15 272,0

P. capsularis 13 397.5
P. jileki 13 191,5

Teste estatistico de Kruskal-Walis = 12,762,
Probabilidade de 0,002, assumindo a distribui¢cdo qui-quadrado com 2 graus de
liberdade.

Quinto estadio

Grupo N Soma dos Ranks
P. edulis 12 174,5

P. capsularis 11 198,0
P. jileki 7 92,5

Teste estatistico de Kruskal-Walis = 1,511,
Probabilidade de 0,470, assumindo a distribuicdo qui-quadrado com 2 graus de
liberdade.
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3.3.8. Desempenho larval sobre Passiflora alata
A Unica espécie que permaneceu sem alteragdes foi P. alata. Durante a criacdo
de imaturos em cativeiro esta hospedeira foi letal a ponto de nenhuma larva conseguir
trocar a primeira capsula cefdlica; todas morreram em menos de 5 dias (Tabela 2.4).
As larvas se alimentavam de porgbes da gavinha, ficavam iméveis, perdiam volume do

corpo, se desprendiam da planta e morriam.

3.3.9. Desempenho larval sobre Passifiora jileki

Passiflora jileki no periodo de outono/inverno, quando comparada a P. edulis e P.
capsularis, apresentou apenas 23,53% de individuos emergindo e atingindo a forma
adulta. Do outono/inverno para primavera/verao este percentual oscilou positivamente,
elevando-se para 41,17%, ulirapassando inclusive os percentuais de emersdo de
Passiflora capsularis para o mesmo perfodo. Em contrapartida no periodo quente
ocorreu uma gueda na média da massa das pupas, de 0,380 g para 0,229 g.

Para empupar as larvas criadas sobre P. jileki levam em média 12 dias no
outono/inverno. Este percentual é o mais baixo quando comparado aos das larvas
criadas sobre outras hospedeiras ou em outras estagbes. Sobre a mesma planta
durante o periodo mais quente a duragéo do estagio larval sobe para 17,5+3,96 (média
e desvic padrdo) (Tabela 2.4). Ao contraric das demais hospedeiras P. jileki retarda o

ritmo de crescimento e o porte das larvas que consomem suas folhas.

3.3.10. Desempenho larval sobre Passiflora capsularis

Larvas criadas sobre Passiflora capsularis apresentaram um declinio no
percentual de emersdo do primeiro periodo (outono/invermno) para o segundo
(primavera/verdo). Foi a Unica espécie de hospedeira que provocou tal padrdo (queda
de 73,33% para 38,89% na primavera verdo). Em contrapartida é sobre esta espécie
que durante o primeiro periodo, H. erato phyllis apresenta o maior sucesso, com 55%
do total de emersOes. No segundo periodo a queda representa 26,92% do total de
emersOes se equiparando a P. jileki e significativamente menor do que as de P. eduiis,
com 46,15% do total de emersBes (Tabela 2.4). Assim como ocorrem nas demais
espécies, durante a primavera/verao a duragéo no estdgio de pupa diminui (Tabela 2.4).
A média na massa das pupas se eleva significativamente do perfodo outono/inverno
(0,315£0,05 g) para primavera/verdo (0,383£0,07 g).



3.3.11. Desempenho larval sobre Passiflora edulis

Passiflora edulis apresenta-se mais palatavel as larvas nos periodos mais
quentes, com um sucesso de 75% de emnersao para os individuos que se alimentaram
de suas folhas. No periodo mais frio hd uma gueda nas emersdes onde apenas
29.41% dos individuos conseguem emergir {Tabela 2.4).

Esta hospedeira segue o mesmo padréo de F. jileki, em relacdo aos percentuais
de emersaoc e massa de pupa. O numero de individuos gue emergem aumenta do
outonof/inverno para primavera/verdo ao passo que a massa das pupas declina na
mesma condigéo. A massa das pupas criadas sobre Passiflora edulis é
significativamente maior na época mais fria (0,381+0,15 g) com pupas mais pesadas do

que as criadas sobre outras hospedeiras (Tabela 2.4).

4. DISCUSSAO

4.1. Heliconius erato phyllis e os padroes de uso no Morro do Voturua

Ao final do outono, as plantas hospedeiras que sofreram intensa herbivoria
desde o ultimo verao tornam-se menos disponiveis, em conseqiéncia ha uma gueda
geral no uso destas espécies de passifloras & medida que se aproxima o inverno
(Figura 2.3).

A proporcdo com que as plantas se encontram no campo e o nimero de
meristemas disponiveis para oviposicao aitera o uso pela borboleta de acordo com suas
prioridades momenténeas e com a dinamica sazonal (Morin 1999).

Do outono até a primavera, a queda continua do uso sobre P. capsularis se deve
a baixa disponibilidade de meristemas e folhas provocada pelas altas taxas de
herbivoria durante o pico populacional dos Heliconiini (outono}. A menor pluviosidade e
menos horas de luz, também contribuem para lenta recuperagéo destas plantas nos
meses mais frios. Ao final da primavera, com o aumento das temperaturas,
pluviosidade, horas de sol, a produtividade local também aumenta (Pianka 1994) e as
P. capsularis retomam seu crescimento tornando folhas e meristemas novamente

disponiveis.
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Por outro lado, ha um aumento do usc de P. jileki na primavera em virtude da
baixa disponibilidade de Passifiora capsularis e de P. edulis (Figura 2.3) e pela alta
toxidez de P. alata. O uso de P. jileki se deve a disponibilidade de meristemas
enquanto que em outras plantas isto se torna raro nesta estacéo.

Com a chegada do verdo P.edulis sequida de P. capsularis, se recompdem
ocorrendo novamente um aumento do uso sobre ambas e um declinic sobre P. jileki -
apesar desta continuar a ser usada (Figura 2.3).

A pouca utilizag@o sobre P. alata se deve a alta toxidez para as larvas, inclusive
de outros Heliconiini, garantindo praticamente a exclusividade do uso por H. ethilla,
Mas com o© inicio do inverno e com a escassez de outras plantas mais utilizadas, H.
erato tenta usar uma hospedeira mais toxica. N&o foi testado se este comportamento
se deve a erros durante o processo de oviposicdo. Estes erros seriam mais comuns
durante a época mais fria, onde as baixas temperaturas diminuiriam a liberacédo de
compostos volateis deterrentes (atraves das fothas) e também a sensibilidade da
borboleta. Qutra possibilidade seria a falta de opgdes para oviposicdo que a fémea
enfrentaria nesta época; seu grau de exigéncia tenderia a diminuir 2 medida que suas
necessidades de oviposicdo aumentassem.

Passiflora amethystina, muito disponivel no campo e no cativeiro durante o
inverno, néo recebeu nenhuma oviposigao, no entanto néo foi analisada quimicamente
a fim de se detectar qualquer influéncia de odores e deterrentes.

Luminosidade, pluviosidade e temperatura também devem ser considerados
como fatores que podem afetar o comportamento (Begon et al. 1996) de vdo das
borboletas por modificacdo de suas atividades, incluindo o comportamento de
oviposicdo. Mudangas como a baixa disponibilidade de recursos alimentares para as
fémeas adultas, também podem estar envolvidas. Durante o final do inverno e meados
da primavera a quantidade de flores no campo e no cativeiro € menor do que nas outras
estagcbes e isto exerce forte influéncia na populacdo de adulios (Gilbert 1972).
Problemas com gasto energético podem levar as fémeas assim como os machos a
alocarem mais energia para as fungdes vitais do que para as reprodutivas (Pianka
1994) e isso se reflete justamente no menor nlimero de ovos encontrados no inverno
(Figura 2.3).

Muitas larvas de borboletas se alimentam sobre diversas espécies de .

hospedeiras do mesmo género ou dentro da mesma familia. Isto sugere a ocorréncia de
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diversos eventos de colonizagdo sobre plantas estreitamente relacionadas. A sub-
utiizacdo de alguns grupos de plantas pode ser atribuido ao desenvolvimento de
defesas quimicas para excluir as borboletas da alimentacdo. Algumas podem ter
desenvolvido defesas contra outros fitdéfagos, mas que podem ser igualmente efetivas
contra as borboletas. Restricdo a um grupo de plantas também pode refletir limitagtes
nas variagdes genéticas da capacidade de se alimentar sobre novas plantas, tormnando
mudancas para uma planta ancestral mais comum do que para uma planta
completamente nova (Janz & Nylin 1998).

Fatores aléem da quimica comentados anteriormente também podem estar
atuando, mas as estruturas de habitat e da comunidade podem desempenhar um
importante papel na modela¢do dos padrées em macro escala da associagdo borboleta-
planta hospedeira {(Janz & Nylin 1998). S&o eventos que provaveimente podem estar
levando H. erafo a se afastar de Passiflora amethystina e se aproximar paulatinamente
de Passiflora alata no Horto Florestal.

Possivelmente na Baixada Santista a variabilidade genética entre os individuos
da populagdo de H. erato phyllis, permite um revezamento do uso sobre as diferentes
hospedeiras de acordo com a disponibilidade de cada uma. Nesta regido ha alteracdes
climéaticas sazonais, Heliconius voa durante o ano todo e o numero de “red raylets”
Freitas 1999). Este conjunto de fatores pode estar favorecendo diferentes padrées em
diferentes épocas do ano.
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Tabela 2.11. Distribuicdo de fregiiéncias, tamanho da amostra (N), média {X), e desvio
padrdo (DP) do nimero de “red raylets” por més, da primeira captura, em borboletas de
ambos os sexos, no Morro do Voturua.

Numero de “red raylets™

Més/Ano 1 2 3 4 5 6 7 N X+ DP
ago/94 2 5 2 8 2 1 0 20 33x14
set/94 0 3 6 4 2 o 0 i5 33+x1.0

inverno/1994 2 8 8 i2 4 1 0 35 33x1,2
ouy94 0 0 4 1 3 0 0 8 3910
nov/94 0 2 6 6 4 3 0 21 40+1,2
dez/94 0 2 7 2 5 1 0 17 3,7+x12
Primavera/1994 o 4 17 9 12 4 0 46 39=x=1,2
jan/95 8] 4 8 5 10 3 0 33 42+13
fev/25 1 0 0 1 2 5 0 9 50+£1,6
mar/95 1 0 3 4 8 3 1 20 45+1,4
Verao/1995 2 4 11 10 20 14 1 62 44x1,4
abr/95 0 0 1 0 5 3 1 10 53+1,1
mai/95 1 2 3 3 8 0 0 i7 3,9+13
jun/es 0 2 3 4 5 2 0 18 41x+1,3
QOutono/1995 1 4 7 7 18 5 1 43 43+1,3
jul/gs 2 4 9 4 5 1 ¢ 25 3.4+13
ago/95 2 0 1 1 1 1 0 6 3,3#2,1
set/95 2 2 5 1 1 0 0 11 27+£1,2
Inverno/1995 6 6 15 6 7 2 0 42 32x1.4
out/95 0 2 3 1 0 2 0 8 36+1,6
nov/85 1 1 3 6 1 1 0 13 36+16
dez/95 0 2 1 0 1 1 0 5 3,6+1,8
Primavera/1995 1 5 7 7 2 4 0 26 36=x1,4
fev/96 0 0 1 0 4 5 0 10 53+1,0
mar/96 0 1 4 0 5 5 8] 15 46+ 1,4
Verao/1996 0 3 6 1 14 12 0 36 47+13
abr/o6 0 0 2 3 4 6 1 18 51x1,2
mai/ge 0 1 1 0 1 1 0 4 40x1,2
jun/96 0 1 2 1 2 1 0 7 40114
Outono/1996 o 2 5 4 7 8 1 27 4614
jul/o6 1 3 2 1 2 0 0 9 3015
ago/o6 0 1 0 0 0 2 0 3 47 x2,3
s5et/96 2 3 3 0 0 0 0 8 22+08
Inverno/1996 3 7 5 1 2 2 0 20 29+15
Total 15 43 81 57 86 52 3 337 39=x=14

Obs.: Dados extraidos de Ramos & Freitas (1999).
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4.2. Os padrdes de preferéncia

A aproximacgao dos padrdes de preferéncia aos do uso no campo pode ser vista
de duas formas, uma refletindo a escolha pela planta mais palatavel e outra pela mais
abundante.

P. capsularis se apresenta como a mais preferida e a mais usada durante o ano
todo, € o declinio no campo, ocorrido na primavera, também acontece em cativeiro
{tanto de forma absoiuta como percentual).

Em uma primeira hipdtese as diferentes proporgdes das plantas no campo assim
como 0s nimeros de meristemas tém suas contribuicdes sobre as fémeas trazidas para
o cativeiro, que coerentemente respondem da mesma forma do que no campo
(inverno/primavera com poucas P. capsularis disponiveis = declinio da preferéncia pela '
mesma) apesar desta variavel ser controlada no cativeiro. Em contrapartida isso
promove um pequeno aumento na utilizagdo das outras 3 espécies em relagdo ao
outono, inverno e verao; somente P. jileki possui um pequeno declinio do inverno para
primavera. A segunda hipétese aborda o estado fisiolégico e fenoldgico das
hospedeiras. Estudos realizados por Preszler e Price (1988) utilizando galhas do
“shoot-galling sawfly” (Euura lasiolepis) e suas plantas hospedeiras, salgueiros Salix
fémeas em relagdo a qualidade das hospedeiras. Neste caso, plantas com déficit
hidrico foram menos utilizadas como hospedeiras pelas fémeas adultas e a mortalidade
das larvas foi mais alta em relag@o aos salgueiros sem estresse hidrico. Porém em
cativeiro as plantas receberam cuidados especiais (irrigagao, adubacao orgénica e
poda), minimizando problemas como deficit hidrico, de nutrientes e diferengas na
disponibilidade de meristemas durante o ano. Possivelmente as baixas temperaturas
ao longo do inverno, tenham influéncia preponderante sobre o estado fisiologico das
hospedeiras e ligagdes com a sua fenologia.

As generalizagbes exibidas pelas fémeas capturadas e testadas durante o
inverno reflete bem a problematica de uma possivel alteraco na palatabilidade destes
vegetais ja que as proporgoes das plantas do interior do viveiro s@o as mesmas e a
fémea fica 4 dias neste recinto, com tempo suficiente para desenvolver uma nova
imagem de procura (Brown, 1981). No campo houve uma aproximacado do uso de

P.capsularis com F. jifeki, mas n&o t&o acentuada como no cativeiro.
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Durante o inverno as baixas temperaturas e a pouca umidade somados a intensa
herbivoria ocorrida durante o outono e inicio de inverno, provocam uma resposta
(recuperacdo) atrasada das plantas durante a primavera. Isto cria uma situag@o que
parece obrigar as fémeas remanescentes do inverno, a ovipositarem em “gualguer”
hospedeira em vista da pouca disponibilidade de recursos.

Os resultados dos testes de preferéncia envolvendo nimero de piantas
escolhidas foram proximos aos resultados obtidos nos testes envolvendo nimero de
ovos por espécie. A relativa concentragédo e disponibilidade de meristemas no interior
do viveiro, somado ao stress local, possivelmente tenham estimulado as fémeas a
ponto de descarregarem muitos ovos em uma mesma hospedeira. A Unica alteragéo
entre as duas abordagens € a inversao de preferéncia entre P. jileki e P. edulis na
primavera.

As poucas plantas de P. edulis encontradas no campo revelam um aumento do
uso com a elevagdo da temperatura. Porém é seguida de uma queda brusca, em
virtude da explosdo de uso sobre P. capsularis, que se encontra em numero muito
maior durante o verao e no inicio do outono, além do fator herbivoria. No cativeiro a
oviposicao sobre P. edulis declina mais cedo (no ver2o), aoc passo que no campo
continua crescendo ao longo do verao.

De forma geral as fémeas mantém seus padrdes de preferéncia pelas
hospedeiras oferecidas em ambos os testes, mantendo um equilibrio entre a
preferéncia por uma determinada planta e por uma espécie. H& uma indicag@o de que
o estado fisioldégico das plantas utilizadas nos testes acompanha o estado no campo,

devido aos padrdes de utilizagao.
4.3. Desempenho larval em diferentes Passifloraceae

Nenhuma larva de H. erato phyilis sobreviveu aos testes de desempenho sobre
Passiflora alata, sendo esta muito tdxica, mas alguns fatos apontam em direcdes
diferentes. Comunicacgéo pessoal de K. S. Brown revela que em um fragmento de mata
na regido de Campinas, Passiflora alata é usada tanto por H. ethilla como por H. erato
phyllis como planta hospedeira e Rodrigues e Moreira (2002) também registraram seu
uso em 3 sitios do Rio Grande do Sul. A falta de opgdes tem gerado grandes

contribuicbes para este comportamento e adaptacéo local, visto que as farvas de H.
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erato phyllis se desenvolvem sobre esta hospedeira. Em contrapartida, nesta regido da
Baixada Santista, Passiflora alata se apresenta como uma planta letal as larvas de H.
erato phyllis, presentes. A oferta de outras espécies de maracujas pode estar ditando
estes padrbes, mas ainda assim alguns registros de oviposigdes ocorreram, tanto no
campo como em cativeiro, com sucesso para a larva. O fato de a larva ter suportado
até o quinto estadio e as fémeas eventuaimente depositarem seus ovos nesta planta,
sdo indicagfes da versatilidade da espécie. Isto sugere que de acordo com as
alteragdes na oferta de hospedeiras e com a versatilidade de H. erato phyllis é possivel
uma utilizagao em larga escala sobre P. alata também na regido de Sao Vicente. Esta
zona (subtropical) intermediaria entre o clima tropical e o temperado aponta o inicio de
uma tentativa de ocupagdo sobre uma nova plania hospedeira e aparece como meio
termo, seguindo a hipdtese de Benson (1978).

Entre as plantas envolvidas nos testes de desempenho, P. jileki apresentou
menos larvas atingindo a fase adulta, maior lentiddo da eclosdo até a emersdo do
adulto; seus estadios intermediarios (2, 3 e 4) foram menores do que agueles
apresentados por larvas alimentadas com P. capsularis e P. edulis, o que resultou em
individuos com menos massa e de CAA menores. Tudo isso sofre influéncia da baixa
qualidade (balango entre a quantidade de nutrientes, niveis de toxidez, dureza da folha)
daplanta como alimento.

Na época mais fria esta espécie de hospedeira causa mais baixas sobre as
larvas que se alimentam de suas folhas, em contrapartida a massa dos individuos que
sobrevivem neste periodo é superior aquelas da primavera/verdo. Ha uma indicagdo de
que esta hospedeira forneca menos nuirientes do que as outras, principalmente no
verdo. Durante o periodo frio somente larvas que conseguiram se alimentar melhor -
com muitas folhas tenras, desenvolveram-se bem a ponto de atingir a fase de pupa.

Qutro fator que deve ser considerado neste caso envolve as quedas de
temperatura, as quais o0s baixos ritmos de crescimento larval estdo associados. Mas
durante os testes as baixas absolutas ndo atingiram diretamente as larvas. Por outro
lado as plantas coletadas no campo podem ter sofrido alteracdes em sua fisiologia, a
ponto de diminuir seus nutrientes e/ou aumentar suas toxinas. Ambos fatores podem
ter provocado uma queda no ritmo de atividade e do desenvolvimento larval, como o
que ocorreu com larvas alimentadas com P. jileki no verdo (estacédo que promove maior

acumulo de toxinas nas folhas).
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Na primavera/verao a elevagio da temperatura e do fotoperiodo levam a um
aumento do tempo de atividade dos organismos (Crane 1955). Estes fatores podem
ter contribuido para a diminuicdo da duracéo do estagio de pupa, que passou a ser de
apenas 7 dias. A duragio do estagio de pupa foi praticamente estavel entre os grupos
testados que se alimentaram de diferenies hospedeiras; as diferencas sé aparecem
gntre os periodos.

Para P. capsularis e F. edulis a primavera/verdo acelera o ritmo de
desenvolvimento (diminuicdo das duracdes nos estagios larval e de pupa) dos imaturos
que se alimentam sobre estas.

Larvas alimentadas com P. jileki no outono/inverno aceleram o ritmo de
desenvolvimento; isto parece uma adaptagdo para compensar o aumento na duragao
do estagio de pupa (caracteristico nas baixas temperaturas). Ja na primavera/verdo o
estagio larval dura mais tempo, provavelmente devido a baixa qualidade (balango entre
toxinas e nutrientes) da planta. Neste mesmo periodo, a duragéo do estagio de pupa
diminui, o gue parece estar sendo influenciado pelo calor. No montante final, o tempo
que os individuos alimentados com P. jilekilevam da eclosdo a emerséao, torna-se maior
em virtude da lentiddao do desenvolvimento nos estadios larvais.

A rigidez e a grande quantidade de fibras encontradas nas folhas mais velhas de
P. jileki sZo fatores que também devem ser considerados. Observou-se que larvas
criadas em P. jileki eram incapazes de mastigar folhas mais velhas, o que nao ocorre
com tanta freqiiéncia com as outras espécies de hospedeiras testadas. P. jileki possui
folhas muito rigidas; quando rasgadas, suas fibras ficam bem evidentes, com excecgao
das folhas do meristema primario que sao tenras e frageis. Esta espécie de Passiflora
ocorre também em regides de restinga, e portanto possui uma cuticula foliar espessa
contra a dessecacdo. A dificuldade em se alimentar sobre folhas mais rigidas impede
muitas vezes, as larvas de completarem o seu desenvolvimento. No campo seu
sucesso sobre esta planta, ira depender do tamanho da porgdo meristematica e de
quanto a larva consegue se desenvolver a ponto de permitir a mastigacdo de folhas
mais velhas. Meristemas apicais grandes possibilitam o desenvolvimento da larva até o
ponto dela conseguir se alimentar de folhas mais velhas quando o meristema apical for
totalmente consumido. Em contrapartida porcdes meristematicas curtas ou desprovidas

de muitas folhas praticamente decretam a morte da larva, que ndo consegue se
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desenvolver o suficlente a ponto de permitir a mastigacdo das folhas mais veihas
(rigidas e talvez toxicas).

Os imaturos de H. erato phyllis que se alimentam de P. capsularis apresentam
uma caracteristica interessante quando comparada as outras hospedeiras, a inversao
das percentagens de emerséo, altas no periocdo mais frio e baixas no mais quente. Ao
mesmo tempo em que as plantas de P. capsularis passam a produzir mais nutrientes,
estes elevam a media da massa da pupa e aumentam o ritmo de crescimento larval
durante o verdo. Porém sua produgdo de toxinas pode esiar se elevando e
selecionando apenas as larvas mais resistentes aos compostos de defesa. Com a
chegada do verao ha um aumento das horas de sol e da produtividade local, ocorrendo
mudangcas fisioldgicas nas plantas e fazendo com que estas elevem sua producéo de
compostos de defesa contra herbivoria. Em meados da primavera é o periodo de -
recuperacdo para P. capsularis e até o inicio do verdo ha um aumento no nuimero de
ramos, folhas e meristemas primarios. De forma inversa, com a chegada do outono e a
aproximacao do inverno, as horas de luz diminuem e conseqientemente as taxas de
produtividade das plantas também declinam. O aumento da herbivoria e utilizacéo
desta planta por outras borboletas Heliconiini como Dryas iulia e Eueides aliphera so ira
ocorrer no outono, indicando que as plantas nesta época sejam menos letais. Em H.
onde durante os meses de inverno e primavera, as fémeas tornam-se menos seletivas.

A média das massas das pupas dos individuos alimentados com P. edulis foi
maior nos periodos frios do que nos guentes, mas o tempo de desenvolvimento para
primavera/verdo foi menor. Esta hospedeira funciona como ponto de partida para a
retomada do crescimento populacional de H. erato phyllis. Apesar de nao fornecer um
bom ganho de massa para as pupas, ela promove um rapido desenvolvimento para a
nova geracgao de larvas ao final da primavera e no inicio do verao (Figura 2.3). Sugere-
se que neste periodo (primavera/verdo) a relacdo uso/desempenho, as combinagdes
entre os indices de nutrientes das plantas, deterrentes e componentes de defesa
permitam seu uso, porem prejudiquem o aumento da massa corpérea das larvas. No
inverno a queda nos percentuais de emersdo pode estar ligada as baixas de
temperatura visto que a média das massas das pupas se eleva. Mesmo apresentando
o maior percentual de emerséo entre as hospedeiras do segundo periodo de estudos

(primavera/verao), sua contribuigdo relativa para o nimero total de individuos adultos
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da populacéo parece baixa (Tabela 2.4 e Figura 2.4). No campo somente um pegueno
numero de plantas de Fassiflora edulis esta presente (méximo de 6 individuos), pouco
quando comparado aos 19 individuos de P. alata, aos 22 de P. capsularis e os 23
individuos de P. jileki, mas suficiente para ajudar na manutencao da populacéo aié a
chegada do verao.

A possibilidade de efeitos negativos sobre as larvas {mesmo com bom
desempenho e sem ma formacbes aparente) néo pode ser totalmente descartada. F.
edulis, espécie citada por Aralijo como responsavel por disfungdes na formacao de H.
erato, ndo apresentou contribuicdes para tais caracteristicas na regido do Horto de Séo
Vicente. Mas como em outras espécies de hospedeiras, as toxinas podem causar .
esterilidade e falhas reprodutivas sem danos aparentes (Smiley 1985), entretanto néo
foram feitos testes de fertilidade ou aptiddo neste sentido. Para o CAA n&o houve
diferencas significativas entre os periodos nesta planta

P. jileki apresentou massa e CAA significativamente menores. A correlacéo
entre estas duas variaveis é positiva e sugere que o tamanho da asa seja um bom
indicador para ¢ porte do adulto. P. jifeki se apresenta como uma alternativa de baixa
qualidade para o desenvolvimento de H. erato. Mas apesar desta aparente deficiéncia
nutritiva ou eficiente protecdo quimica e mecénica, ela desempenha um papel
importante no suporte da populagdo de H. erato ao final do inverno e durante a
ptimavera, devido ao pouco numero de outras hospedeiras encontradas na mesma
época. Do outono ao inverno ha uma queda continua no uso sobre P. capsularis em
virfude de sua baixa disponibilidade no campo; em contrapartida P. jileki, abundante
nesta época, passa a ser uma alternativa mais viavel do que P. alafa, que é muito
toxica.

Uma conseqliéncia do uso sobre P. jileki, & o pequeno porte dos individuos, nas
fases larval e adulta. Curiosamente assim como visto neste trabalho, inverno e
primavera, também apresentaram escassez de recursos tanto para adulftos como para
as larvas durante os anos de 1994, 1995 e 1996; o porte dos adultos também variou
(Figura 2.12). Provavelmente individuos menores nesta situagcdo sejam mais aptos a
suportarem a baixa disponibilidade de néctar e polen quando comparados aos maiores.
A geragdo “pequena’ parece ser uma estratégia para manter a continuidade da

populacéo durante 0s periodos desfavoraveis.
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Figura 2.12. Meédia do comprimento das asas anteriores de H. erato phyilis no Morro do
Voturua, Sao Vicente, Brasil, ao longo de 26 meses (Ramos e Freitas, 1999).

O pequeno porte dos adultos na primavera pode-lhes conferir melhor aptidéo, ja

que a disponibilidade de flores também se encontra red.uzida.“Uma pegquena quantidade
de pélen pode ser suficiente para que os individuos de pequeno porte sobrevivam ao
longo da estac&o até que os recursos se restabelecam e a populagdo volte a crescer.
Ao contrario, os individuos de porte maior (borboletas com maiores comprimentos das
asas anteriores) necessitam de mais recursos para sobrevivéncia e mesmo com a
vantagem de possuirem maior capacidade de vdo (cobertura de uma area maior), os
recursos podem estar tao escassos e mal distribuidos a ponto de nao conferir vantagem
as longas buscas e a manuteng@o do *home range”. Talvez nao sejam compensadas
fisiologicamente pela cobertura de grandes distancias. Neste caso pequenos pontos
onde ainda existem poucos recursos, estes talvez sejam melhores aproveitados pelas
borboletas pequenas.

A duracgao do estagio de pupa assim como a duracéo até a emergéncia, variaram
de acordo com o periodo e com a interagédo entre periodo e espécie de hospedeira.

As velocidades de desenvolvimento (larval; do estdgio de pupa; duracao até a
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emergéncia) em geral sdo maiores no periodo quente, porém isto ndo ocorreu com
iarvas que consomem P. jileki Grupos alimentados sobre essa planta hospedeira
durante o periodo quente (primavera/verdo), apresentarem reducéo na velocidade do
desenvolvimento larval e conseqlentemente até a emergéncia. Em contrapartida as
temperaturas mais baixas aceleraram o desenvolvimenic larval em imaturos
alimentados com F. jileki, mas parecem retardar o desenvolvimento durante o estagio
de pupa independentemente da planta hospedeira utilizada. Isto € uma indicac@o da
forte influéncia (em diferentes direcoes) que a sazonalidade exerce sobre os diferentes
estagios. Efeitos causados pelas diferentes concentragtes de compostos quimicos de
defesa e de nutrientes nas folhas ao longoe do ano, provavelmente também contribuem
para formagéo destes padroes.

5. DISCUSSAO GERAL

Larvas raramenie se deslocam alem do seu recurso hospedeiro, que foi
selecionado para oviposicéo paia fémea (Feeny 1991) e portanto tém uma oportunidade
minima para moverem-se de um recurso para o outro e aperfeigoar sua situagédo de
desenvolvimento (Bossart & Scriber 1899). No entanto mesmo com esta dependéncia

larval, o comportamento de oviposicdo materno somado as particularidades de cada

estacdo e da fenologia de cada planta, cria a possibilidade de as larvas apresentarem.

também um padrao generalista na alimentagdo sobre um de hospedeiras.

Mesmo sob condicGes adversas, a plasticidade apresentada por Heliconius erato
phyllis garante a permanéncia de sua populagdo no Morro do
Voturud ao lfongo do ano e possivelmente a colonizacdo de locais com pouca
diversidade ou numero de hospedeiras. A sazonalidade local criou combinactes e |
interacGes entre os periodos e as espécies de plantas. Esta situacdo favoreceu a
populagdo mesmo em uma estagio onde poucas hospedeiras habituais (P. capsularis,
preferidas e de melhor desempenho) estavam disponiveis ou ainda quando as
hospedeiras disponiveis eram teoricamente de baixa qualidade nutritiva ou impalataveis
(P. jileki, P. edulis e P. alata). O desenvolvimento diferenciado dos estadios larvais
intermediarios (29 3% e 4°) reflete os custos que cada grupo de larvas tem sobre uma
determinada planta e sugere a flexibilidade destas quanto a espécie de alimento
consumido (maior qualidade — bom desempenho; pior qualidade — baixo

desempenho). O quinto estadio demonstra a influéncia (genética) da capacidade de
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detoxificac@o dessas larvas, que tendem a convergir em tamanho neste estadio final.
Portanto os padrdes locais de uso apresentados por H. erato phyllis envolvern um
balanco entre abundéncia de hospedeiras x sazonalidade x qualidade do alimento larval
{relacdo entre palatabilidade e nutrientes) x desempenho.

Este Heliconiinae pode se comportar como especialista ou generalista dentro do
grupo Passiflora de acordo com a riqueza e disponibilidade local e com o periodo
sazonal.

O pensamento anterior concorda até certo ponto com a hipdtese de Benson
(1978) para as comunidades, que aponta regides Equatoriais {mais estaveis e com
maior potencial de recursos) com uma tendéncia maior para a especializac@o, ao passo
que em direcdo das regides temperadas (com maiores instabilidades ao longo de ano)
os individuos tornam-se mais generalistas. Entretanto esta generalizacdo pode ser
limitada pela baixa riqueza de hospedeiras ou pela extrema abundancia de uma unica
espécie de planta em uma regido. Esta situacdo acaba invertendo a tendéncia do
comportamento generalista desta espécie de borboleta, tornando-a novamente uma
especialista. E o que ocorreu em dois sitios (Parque Estadual de ltapud e Estagédo
Experimental de Aguas Belas) da regido do Rio Grande do Sul onde a hospedeira ’
Passiflora suberosa foi muito abundante (Rodrigues e Moreira 2002). Para as regides
~onde as comunidades de passifioras ndo sao ricas, deve-se esperar um aumento da
generalizag@o das especies de Heliconiini sobre o uso de hospedeiras. Ainda se a
diminuicdo da diversidade de espécies de hospedeiras for muito grande (restrigdo),
espera-se uma queda na riqueza de Heliconiini e os poucos remanescentes tenderiam
novamente a especializacao.

As diferentes espécies exigem diferentes recursos que estido disponiveis de
tempos em tempos e as vezes ocorrem restricGes fisioldgicas ao se consumir um
alimento alternativo. Estes padroes fenoldgicos sdo dirigidos pelas interacGes entre
restrigdo fisioldgica e variagdes sazonais no ambiente fisico (variagdes na temperatura,
fotoperiodo e precipitacdo) (Morin 1999). As interagbes garantem a sobrevivéncia de
organismos plasticos ao longo do ano, assim como a coexisténcia de varias espécies
da comunidade local. No entanto as alteragGes fisioldgicas individuais ainda ndo foram
medidas e sugere-se mais estudos sobre o que ocorre com a fisiologia dos individuos ‘

de acordo com a planta consumida ao longo das estagcdes anuais.
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