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APRESENTACAO

PROCESSOS LOCAIS E REGIONAIS NA ESTRUTURAGAO DE COMUNIDADES

RESUMO
Nesta tese, que estd dividida em trés capftulos, sdo analisadas as associagBes entre dipteros da
familia Tephritidae, e suas plantas hospedeiras, da familia Asteraceae. O foco de andlise € a
predominancia de especialistas entre tefritideos de asterdceas, e algumas de suas consequéncias
para a estruturagio de suas comunidades. O primeiro capitulo redne e analisa os registros de
plantas hospedeiras destes insetos no Brasil, resultantes de 13 anos de inventarios. Nele se
confirma a tendéncia 3 especializago destes insetos, a exemplo do que ja foi verificado em
outras regides do mundo. O segundo capitulo testa a hip6tese de que, em virtude de sua
especializacdo, os tefritideos devem formar blocos de espécies que usam as mesmas plantas, o
que os impede de interagir com espécies de outros blocos. Essa compartimentagéo da matriz de
associagdes insetos-plantas € testada, e alguns de seus efeitos sobre as comunidades locais sdo
discutidos. O terceiro capitulo propde que a ocorréncia de uma associagio entre duas espécies em
com as associacdes entre tefritideos € Vernonieae nos campos rupestres do Espinhago mineiro,
que se mostraram dependentes da distribuico regional das plantas, da especializagio dos insetos,
e do ndmero de potenciais competidores em cada comunidade. A conclus@io geral deste trabatho
faz uma analise tedrica do banco de espécies aptas a colonizar uma comunidade, como um dos

determinantes da estrutura de corunidades focais.



ABSTRACT
This thesis examines the associations among fruit flies of the family Tephritidae, and its host
plants, of the family Asteraceae. The prevalence of specialist among tefritids is investigated,
along with some of its consequences for the community structure. The first chapter of this thesis
compiles and analyzes the host records of fruit flies that breed in Asteraceae flowerheads in
Brazil, resulting from 13 years of sampling. The specialization of these insects is confirmed, in
accordance with what was already verified in other areas of the world. The second chapter tests
the hypothesis that, by virtue of their specialization, tefritids should form blocks of species that
use the same plants, preventing them to interact with species of other blocks. Such
compartmentation of the matrix of associations of insect and plants is tested, and some of its
effects on communities at local scale are discussed. The third chapter proposes that the
occurrence of an association among two species in a local is the outcome of an interaction
between local and regional factors. This approach is illustrated with the analysis of associations
between tefritids and plants of the tribe Vernonieae recorded in the campos rupestres (rocky
grasslands) of Espinhago Mountain Chain, Minas Gerais. In this system, the occurrence of an
association proved to be dependent of the regional distribution of the plants, the specialization of

the insects, and of the number of potential competitors insects in each community. The general

 conclusion of this work is a theoretical analysis of the importance of the pool of species able to

colonize a community, to the structure of communities at a local level.



INTRODUCAO

Comunidades s3o sistemas abertos, e sua organizacfio depende disso. Elas estiio ligadas a
outras comunidades pelos elementos do meio fisico, nos quais se estabelecem (atmosfera, crosta
terrestre, oceanos e bacias hidrogréficas), e pelo transito dos organismos, que as compdem (Holt
1993, Ricklefs & Schiuter 1993, Brown & L.omolino 1998). Parte dos elementos que as
constituem sdo ex4genos, € muitos dos processos que determinam a relagfo entre estes elementos
nio ocorrem na escala da comunidade (Ricklefs 1987, Ricklefs & Schluter 1993, Jablonski &
Sepkoski 1996, Brown & Lomolino 1998). Esta concepeéo foi expressa de modo muito elegante
por Brown & Gibson (1983), com a seguinte questdo: se fossemos capazes de construir uma
barreira em torno de uma éarea, qual deveria ser seu tamanho, para que todos os seus parimetros
ecologicos fossem preservados? Em outras palavras, h4 alguma parte do planeta que possa ser
isolada sem que se alterem os hébitats, processos ecoldgicos e populagdes que nela ocorrem?
Atualmente, ndo ha tecnologia para realizar esse experimento, nem conhecimento para prever
todas as suas conseqii€ncias. A teoria ecolégica tem hoje, todavia, uma clara percepgio de que
comunidades bioldgicas sdo o resultado de muitos processos, em escalas diferentes (Stenseth
1983, Ricklefs 1987, Comell & Lawton 1992, Ricklefs & Schluter 1993). Por isso, € muito

provével que nenhuma 4rea, por maior que seja, abarque todos 0s processos que garantem sua

~iregridade. Unrdosresultados mais provveis doisolamentoseria wextingiotocal deespéoies,

pois muitas populagBes dependem de imigrantes para manter-se vidveis demograficamente e
geneticamente, ou para se recompor apds catéastrofes (Gilpin & Hanski 1991, Brown & Lomolino
1998). G isolamento também permite a divergéncia genética, que, amplificada por processos
estocésticos, como efeito do fundador e deriva genética, causaria uma diferenciago gradativa das
populacSes isoladas, at€ que se tornassem espécies diferentes (Mayr 1963, Bush 1975, Tempietbn
1980, 1981). As comunidades também dependem de matéria e energia trazidas de outras 4reas,

por organismos, ou por processos do meio fisico, como correntes, circulacfo atmosférica, e
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geomorfogénese, que podem transferir elementos entre 4reas extremamente distantes
{Roughgarden et al. 1987, Jiger & Barry 1990, Ricklefs & Schluter 1993, Brown & Lomolino
1998). Devido a estas ligacOes, 0s processos ecoldgicos podem ter efeitos em escala global, como
mostram as conseqliéncias das mudangas climadticas, em todo o planeta, causadas pelo El Nifio,
pela rarefacdo da camada de ozonio, e pelo efeito estufa (Vitousek 1992, Jager & Barry 1990,
Brown & Lomolino 1998).

A moderna teoria de ecologia de comunidades, entretanto, desenvolveu-se sem levar em
consideragfio tais processos extrinsecos, ou de ampla escala (Ricklefs 1987, Ricklefs & Schiuter
1993, Brown 1993). Nas décadas de 1920 e 1930, os trabalhos de Lotka, Volterra, Gause e
Nicholson inauguraram um fecundo paradigma, no qual as interagdes entre as espécies poderiam
ser modeladas matematicamente. A variagd@o do tamanho de uma populaco no tempo foi
expressa como uma fung¢io de pardmetros demogréficos de cada espécie, como sua taxa de
crescimento intrinseco, a capacidade de suporte do meio, e os coeficientes de interagfio com as
outras espécies (McIntosh 1983, Ricklefs & Schluter 1993). Estimando-se esses pardmetros, o
futuro de uma comunidade poderia ser previsto com o sistema de equacdes de crescimento
populacional das suas espécies. As comunidades, assim, passaram a ser vistas como o resultado

das interacOes entre as espécies que as compdem. Estabeleceu-se a primazia dos processos locais,

TeTdd escala de 1epoeCIogico; ddetuados d moderagent hatefiiaticd € 4 investigacac

experimental (McIntosh 1985, Ricklefs & Schluter 1993, Brown 1995). Até a década de 1970,
este programa de pesquisa dominou de tal maneira a ecologia de comunidades, que esse periodo
foi denominado “o eclipse da histéria” (Ricklefs 1987), ou de “determinismo local” (Ricklefs &
Schhuter 1993). Embora tenha dotado a ecologia evolutiva de um grau de rigor e quantificagio
inéditos até entfo, tal paradigma teve um €xito muito aquém de suas pretensdes. A estrutura das
comunidades ndo pode ser explicado sem o conhecimento de sua histéria. Acidentes

biogeogréficos, € a histdria evolutiva dos potenciais colonizadores, interferem no tamanho e
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composigio do elencos de espécies de uma comunidade (Strong 1979, Zwolfer 1982, Cornell
1985, Ricklefs 1987, Ricklefs & Schluter 1993, Futuyma & Mitter 1996). As comunidades

- podem ter menos espécies do que sua dinamica local permitiria, por exemplo, se ha poucas
espécies que podem colonizé-las, ou se a probabilidade de colonizago € baixa (Strong 1979,
Lawton 1984, Strong ef al. 1984, Lawton et al. 1993, Poulin 1997). Mesmo em sistemas
experimentais simples, um mesmo conjunto de especies pode formar comunidades muito
diferentes, em fungfo da sua ordem de entrada (Robinson & Edgemon 1988, Drake 1991). Hoje
estd bem estabelecida a concepgiio de que processos nas escalas espaciais regionais a globais, e
nas escalas de tempo evolutiva e geolégica, s&o essenciais para se compreender 0 elenco de
espécies que oCOTTe €m uma comunidade (Comell & Lawton 1992, Ricklefs & Schluter 1993,
Brown 1995, Jablonski & Sepkoski 1996). Assim, esses elencos sdo interpretados como o saldo
da interacfio entre processos de ampla escala, que adicionam espécie ao sistema, € processos

locais, que as excluem (Fig. 1).

Transito de Extingéo
espécies estocastica
entre biotas

Surgimento Riqu.e.zé. thueza G

de Espécies Regional Local competitiva
Extingao Excluséo por

Figura 1. Influéncia dos processos regionais e locais na diversidade local e regional, segundo Ricklefs &
Schiuter (1993). As setas apontam a diregdo de acréscimo de diversidade. A selegéo de habitat (o
inverso de diversidade beta) modula a relacéo entre diversidade regional e local.



Uma das principais razdes para a criagio desse modelo foi a imposibilidade de se explicar
a estrutura de comunidades de insetos fitéfagos apenas com processos locais, especialmente
competi¢do (Strong ef al. 1984, Lawton 1984, Cornell & Lawton 1992). Modelos de exclusio
competitiva e partilha de recursos tiveram pouco éxito em explicar a composic¢io e riqueza dessas
comunidades, que sdo melhor compreendidas se levados em consideracdo fatores regionais,
evolutivos, e historicos, tais como tamanho do banco (“pool”) de colonizadores, distribuicio e
isolamento taxondmico das plantas hospedeiras, filogenia dos insetos, e 0 mero acaso (Strong
1979, Zwéblfer 1982, Strong et al. 1984, Lawton 1984, Cornell 1985, 1993, Lewinsohn 1991,
Lawton ef al. 1993, Futuyma & Mitter 1996). E possivel que muitas comunidades de insetos
fit6fagos ndo estejam saturadas, e, portanto, sejam menos influenciadas pelas i.nteragées entre os
insetos, do que pelos processos que adicionam novas espécies ao sistema (Lawton 1984, Strong
et al. 1984, Cornell 1985, Cornell & Lawton 1992). Com isso, uma das primeiras perguntas que
se coloca € qual a importancia de cada um destes processos na estruturagiio das comunidades
(Ricklefs 1987). Esse programa de pesquisa reconhece, ainda, a necessidade de diferentes escalas
de estudo, nas quais diferentes processos operam, e/ou sio perceptiveis (Wiens 1989, Ricklefs &
Schiuter 1993, Brown 1995).

Nesta tese, analiso a influéncia da histéria evolutiva de um grupo de insetos fit6fagos

* sobre a estrutura de suas comunidades. O sistema de estudo sio as moscas da familia Tephritidae,
cujas larvas sdo enddfagas de capitulos de plantas da tribo Vernonieae (Asteraceae). A hipGtese é
que a estrutura das comunidades de tefritideos ¢ fortemente determinada por uma restri¢éio
filogenética do grupo, que € sua tendéncia & especializagio. Minha premissa é que padrdes de
ampla escala, como esse, sdo evidenciados comparando-se comunidades de diferentes locais, o
que nos permite inferir porque as associagdes entre insetos e plantas se estabeleceram e se

mantém. O trabalho de Lewinsohn & Prado (no prelo), onde se propds a hip6tese desta tese,

ilustra essa abordagem. Realizando inventarios de endéfagos de asterdceas em cinco dreas do
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Espinhaco mineiro, esses autores identificaram dois padres de associagles entre os insetos €
suas plantas hospedeiras. A lista de hospedeiras para todo o Espinhago mostra que as espécies de
mariposas da familia Tortricidae sdo generalistas, normalmente usando plantas de duas ou mais
tribos de asterdceas (Fig. 2a). O elenco de plantas usadas pelas espécies de Tortricidae variou
muito entre diferentes dreas do Espinhaco (Fig. 3a), sugerindo que a parcela do seu universo de
hospedeiras potenciais que € usada em cada comunidade depende de fatores locais. As espécies
de Tephritidae, ao contrério, tendem a usar os mesmos géneros de plantas em todas as localidades
(Fig. 3b), e, portanto, parecem menos sujeitas a processos locais. Isto ocorre porque a maioria das
espécies de tefritideos estd restrita a um género, ou poucos géneros aparentados, de plantas (Fig.
2b). Esta tendéncia a especializa¢do parece ser uma caracterfstica intrinseca da familia, pois foi
verificada em outras regides do mundo (Straw 1989, Foote et al. 1993, Goeden 1997, Headrick &

Goeden 1998, Norrbom ef al. 1998).

Tortrickdae Tephritkiae

£
5

W
b
LS

N de espécies de
: Tontrcidae
i - »
N de espécies de
Tephttidae

o

o & o

I 1

Gerero  1Tbo  2Tdbos  >2Tdbos
Amplitude de hospedeiras

P e B

Ampiitude de hospedeiras

Figura 2. Numero de espécies de (A) tortricideos, (B) tefritideos amostrados no Espinhago mineiro, por
classes de amplitude taxondmica de seus conjuntos de plantas hospedeiras. (Lewinsohn & Prado, no

prelo}.

A predominéncia de especialistas entre tefritideos de asterdceas, e algumas de suas
consegiiéncias para a estruturagio de suas comunidades, s&o analisadas nesta tese, que estd

dividida em trés capitulos. O primeiro capitulo reiine e analisa os registros de plantas hospedeiras
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destes insetos no Brasil, resultantes de 13 anos de inventérios. Nele se confirma a tendéncia 2
especializa¢do destes insetos, a exemplo do que jé foi verificado em outras regides do mundo. O
segundo capitulo testa a hipétese de que, em virtude de sua especializacdo, os tefritideos devem
formar blocos de espécies que usam as mesmas plantas, o que os impede de interagir com
espécies de outros blocos. Essa compartimentagdo da matriz de associagBes insetos-plantas é
testada, e alguns de seus efeitos sobre as comunidades locais sdo discutidos. O terceiro capitulo
propde que a ocorréncia de uma associagdo entre duas espécies em um local é o resultado da
interagdo entre fatores locais e regionais. Essa abordagem ¢ ilustrada com as associagdes entre
tefritideos e Vernonieae, que se mostraram dependentes da distribuico regional das plantas, da

especializagdo dos insetos, e do nimero de potenciais competidores em cada comunidade.

Tortricidae Tephritidae

18 25 —
16
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z ] I )
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Classes de constancia Classes de constincia

Figura 3. Constancia espacial das associagdes entre (A) tortricideos, (B) tefritideos e os géneros de
plantas hospedeiras, no Espinhago mineiro. O indice de constancia & o nimero de locais em que a
associagao ocorre, dividido pelo nimero de locais onde ela poderia ocorrer (o maximo é cinco).
{Lewinsohn & Prado, no prelo}.
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CAPITULO 1

A FAUNA DE TEPHRITIDAE (DIPTERA) ENDOFAGOS DE CAPITULOS DE

ASTERACEAE NO BRASIL

RESUMO
Realizamos uma primeira caracterizacdo da taxocenose de Tephritidae endéfagos de capitulos de
Asteraceae no Brasil, resultante de 13 anos de coletas nas regides sul e sudeste do pais. Os
tefritideos sdo a familia mais diversificada e abundante de end6fagos de Asteraceae no Brasil. De
cerca de 1.800 amostras de capitulos de 435 espécies de Asteraceae, criamos 8.345 individuos de
Tephritidae, pertencentes a 80 espécies, de 18 géneros. Desses, pelo menos 30 espécies e trés
géneros ndo estdo descritos, € um ter¢o da espécies descritas ndo eram registradas para o Brasil.
A taxocenose € dominada por géneros neotropicais (e.g., Tomoplagia, Xanthaciura,
Dictyotrypeta, Tetreuaresa ¢ Trypanaresta), que somam 80% das espécies e 90% dos espécimes

obtidos. As espécies de Tephritidae estdo em geral restritas a uma tribo de Asteraceae ou nivel

género ou grupo de géneros afins. H4 pouca variagdo geogréfica nos tixons de plantas usadas por
espécies e géneros de tefritideos, sugerindo que a especializagao desse insetos € resultado de
fortes restrigdes filogenéticas. As tribos de asterdceas mais diversificadas na regifio Neotropical,
Vemonieae ¢ Eupatorieae, sdo as que mostraram maior diversidade de tefritideos associados,
embora as Vernonieae possuam um ndmero notavelmente maior de espécies e de especialistas.
As Senecioneae, apesar de razoavelmente diversificadas, s8o raramente atacadas e ndo tém

especialistas, ao contrério do observado em outras regides do mundo. A distribui¢o geografica e
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plantas hospedeiras de cada género é comentada, e uma lista de hospedeiras e localidades de

coletas das espécies identificadas € apresentada.
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ABSTRACT
This study is a first characterization of the fauna of Tephritidae that breed in capitula of
Asteraceae, resulting from 13 years of sampling in Southern and Southeastern Brazil. The
Tephritidae is the most diverse and abundant family of endophages of Asteraceae flowerhead in
Brazil. From approximately 1800 samples of capitula from 435 species of Asteraceae, we reared
8345 Tephritidae individuals, belonging to 80 species and 18 genera. Of these, at least 30 species
and 3 genera are undescribed, and a third of the described species were not previously recorded to
Brazil. The Tephritidae fauna in Brazilian Asteraceae flowerheads is dominated by Neotropical
genera (e.g. Tomoplagia, Xanthaciura, Dictyotrypeta, Tetreuaresta and Trypanaresta) that
represent 80% of the obtained species and 90% of the obtained individuals. The tephritid species
in general are restricted to one tribe of Asteraceae, or to some lower taxonomic level. The main
host plants for 75% of the tephritid species belong to one genus or group of related genera of host
plants. Our host records for genera and species agree with the previously published records from
other world regions, showing that there is little variation in the set of host plants of tephritid
species and genera among areas. This suggests that host ranges of tefritids are under strong
phylogenetic constraints. The most diverse tribes of Asteraceae in the Neotropics, Vernonicae
.. éﬁd Eup.atorieae,'.hé;vé the igréa'test' dive'"rsi't"y"of associated tephri“ﬁd;s', although Vemonieae has a
greater number of specialist species. Although the tribe Senecioneae is moderately diversified in
the studied area, it is rarely attacked and does not have specialist tephritid species, in contrast
with other areas of the world. The geographic distribution and host plants for each genus are

discussed, and a list of host plants and localities is presented.
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INTRODUCAQO
Os Tephritidae sZo muito conhecidos devido 4 importincia econdmica de muitas espécies
- da subfamilia Trypetinae, cujas larvas sio pragas de frutos carnosos (e.g. varias espécies dos
géneros Anastrepha, Dacus, Bactrocera, Rhagoletis e Ceratitis). Entretanto, a familia mais
importante de plantas hospedeiras de Tephritidae no mundo é Asteraceae (Zwolfer 1987, Foote et
al. 1993). As larvas de quase todas as espécies da grande subfamilia Tephritinae formam galhas
ou se alimentam de capitulos; e algumas espécies da tribo Trypetini (subfamilia Trypetinae) sdo
brocadoras ou minadoras de Asteraceae (Foote ef al. 1993, Norrbom 1987, Norrbom ef o, 1998,
Headrick & Goeden 1998). A associagio com as asterdceas € antiga e parece ter sido uma das
principais razbes da diversificagdo dos Tephritidae (Zwolfer 1987, Straw 1989 b). A grande
diversidade e distribui¢@o cosmopolita da subfamilia Tephritinae sugerem a ocorréncia de uma
grande irradiagdo, apos a colonizagio das astericeas. O conhecimento dos Tephritidae
neotropicais € ainda incipiente, estando mais avangado para os grupos de importincia econdmica,
especialmente o género Anastrepha. Para a maioria das espécies, principalmente os Tephritinae,
ha pouquissima informagfo de sua biologia, ¢ mesmo a taxonomia esté bastante incompleta

(Foote 1980, Foote ef al. 1993, Headrick & Goeden 1998).

Em 1985 iniciou-se um levantamento sistemético dos endéfagos de asterdceas no Brasil,

comunidades de insetos fitdfagos (Lewinsohn 1988, 1991). Setenta espécies de astericeas
representativas dos principais ambientes, modos de distribuicfio geografica e grupos taxondmicos
foram amostradas em oito areas no sudeste do Brasil, entre 1985 e 1988. De 1995 a 1997
realizamos um inventdrio mais amplo, estendendo nosso universo amostral para toda a familia
Asteraceae, em 32 localidades nos Estados de Minas Gerais, Santa Catarina e Rio Grande do Sul.

Adicionalmente, acumulamos outros registros em coletas esporadicas na regifio sudeste no
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perfodo de 1985 a 1998, e com trabalhos de menor amplitude, como Prado & Lewinsohn (1994),
Almeida (1997), Ortiz (1997).
e 08, C2PTtULOS de asterdceas oferecem alimento concentrado em iim sftio. protegido, e, por
isso, abrigam uma fauna rica e diversificada de insetos enddfagos (Zwolfer 1979, 1982, 1987,
Lewinsohn 1988, 1991). As fémeas desses insetos pdem seus ovos nos capitulos, no interior dos
quais as larvas se desenvolvem, consumindo seiva, flores, 6vulos e frutos ( Zwolfer 1979, 1987,
Straw 1989a,b, Gielis 1993, Gagné 1994, Almeida 1997, Headrick & Goeden 1998). No Brasil
sul e sudeste, os enddfagos de capitulos de asterdceas pertencem a trés familias de dipteros
(Tephritidae, Cecidomyiidae e Agromizydae) e quatro de microlepidépteros (Tortricidae,
Pterophoridae, Pyralidae, Gelechidae), totalizando pelo menos 117 espécies (Lewinsohn 1988,
1991, Lewinsohn & Prado no prelo, Lewinsohn ef al. dados inéditos). Os Tephritidae estdo
sempre entre as familias de maior riqueza de espécies e abundéncia em inventdrios de end6fagos
de capitulos nas regides temperadas (Zwolfer 1982, 1987, Sobhiam & Zwolfer 1985, Straw 1989
b, Foote ef al. 1993).

Embora os padrSes de organizacio das guildas de enddfagos de asteraceas amostradas ja
tenham sido parcialmente analisados (Lewinsohn 1991, Prado & Lewinsohn 1994, Lewinsohn &

Prado no prelo) a relacfo dos gé€neros e espécies que compdem essa guilda permanecia inédita.

Neste trabaiho reunlmosos reglstros de Tephntldae criados de cap.ff;ﬂos' deasteraceas que
coletamos ao longo de 13 anos em 45 localidades nas regides sul e sudeste do Brasil.
Caracterizamos essa taxocenose de insetos quanto & sua composi¢do, distribuicio e uso de
hospedeiras. Também apresentamos uma lista das localidades de coleta e plantas hospedeiras das

espécies descritas.
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PROCEDIMENTOS

Os registros deste trabalho provém dos levantamentos de endéfagos de asterdceas que
realizamos no sul e sudeste do Brasil entre 1995 e 1997, e do inventdrio de Lewinsohn (1988).
Alem desses levantamentos extensivos da fauna total de endéfagos, incluimos dados de &mbito
mais restrito, cOmo um inventario intensivo de um ano dos tefritideos da Tribo Vernonieae na
Serra do Cipd (registros para o género Tomoplagia, j4 compilados por Prado & Lewinsohn, 1994,
foram revistos e incluidos), endéfagos de capitulos de Praxelis clematidea (Ortiz 1997) e
Trichogoniopsis adenantha (Almeida 1997) na Serra do Japi (SP), e coletas esporadicas de
Tephritidae de capitulos realizadas entre 1989 e 1998. No total, foram amostradas 56 localidades
na regides sul e sudeste, abrangendo a maioria de seus ambientes terrestres. As coletas cobrem
também todas as estacdes do ano, embora tenham se concentrado nos perfodos de floragio e
frutificacio da maioria das espécies de plantas. Estes periodos variam entre 4reas, e sd0, a grosso
modo, primavera e verao na regido sul, e inverno e verfo na regifio sudeste. Para a anélise dos
padrdes de uso de hospedeiras, riqueza de espécies e distribui¢io geografica, usamos também os
dados ja publicados de Lewinsohn (1991), Foote (1980), Foote er al. (1993), Prado & Lewinschn
(1994) e Thompson (1998).

Em cada localidade, percorremos em média quatro pontos a uma distancia minima de 500
mais de uma vez. Capitulos muito fechados (fase de pré-antese) ou muito secos e abertos (fase
final de dispers@o) néo foram coletados. A guantidade de capitulos coletada variou de acordo com
seu tamanho e com a abundéncia da planta no ponto, variando entre poucas dezenas a mithares.
Sempre que possivel, padronizamos o volume da amostra entre 500 a 1000 ml de capitulos.
Coletamos também pelo menos uma exsicata de cada planta, para identifica¢do e testemunho. Os
capitulos foram mantidos em potes de 500 ou 1000 ml, de pléstico transparente e com tampa de

tela, onde os insetos adultos emergem. No laboratério, os potes foram inspecionados a intervalos
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regulares de um a quatro dias, para a retirada dos insetos adultos. Os insetos foram mantidos em
geladeira a 15°C por cerca de 24 horas, para a que adquirissem sua coloragio natural antes de
serem fixados e montados em alfinetes. Apés quinze dias sem nenhuma emergéncia, a inspec¢ao
dos potes era encerrada, o que normalmente ocorreu seis a oito semanas apds a coleta dos
capitulos.

Os espécimes de Tephritidae que relacionamos neste trabalho estdo depositados nas
colegdes entomol6gicas do Museu de Hist6ria Natural da Universidade Estadual de Campinas e
do Laboratério de Interagdes Insetos-Plantas do Departamento de Zoologia da Universidade
Estadual de Campinas. Pequenas colegbes representativas foram também depositadas no National
Museum of Natural History (Washigton, EUA), e no Museu de Zoologia de S&o Paulo. Os
materiais testemnunhos das plantas hospedeiras estio depositados no Herbario da Universidade
Estadual de Campinas, e algumas duplicatas foram depositadas no National Museum of Natural

History (Washigton, EUA).

RESULTADOS E DISCUSSAO

Caracterizacio Geral da Entomofauna

" Coletamos em torno de 1800 amostras de capitulos de 403 espécies de asteraceas, o
correspondente a cerca de 20% do total de espécies descritas para o Brasil (Tabela 1).
Consideramos esta amostra representativa da flora de Asteraceae da regido, j4 que a proporgao de
espécies amostradas em relagdo as espécies descritas (Barroso 1986) nido varia muito entre tribos
(de 18% a 28%, vide Tabela 1). Em 244 espécies de plantas registramos tefritideos endofagos de
capitulos, em um total de 80 espécies ou morfoespécies de 18 géneros (Tabela 2). Os Tephritidae
s3o a familia mais importante de endéfégoé de capitulos no Brasil. Nos inventdrios totais de

end6fagos de capitulos, respondem por 66% das espécies, 55% dos géneros e 40% dos espécimes

i9



de insetos coletados. Esses resultados estdo de acordo com inventirios de entomofaunas de

capitulos em outras regides do mundo, nos quais os tefritideos estfio sempre entre as familias

mais abundantes e diversas (Zwolfer 1982, 1987, Sobhiam & Zwolfer 1985, Straw 1989 b, Foote

et al. 1993).

Tabela 1 - Tribos de Asteraceae mais importantes no Brasil, e seu nimero de espécies descritas

(de acordo com Barroso 1986). Também indicado, para cada tribo, o nimero de morfoespécies

amostradas neste estudo, o percentual de espécies nas quais se registrou alguma espécie de

tefritideo, o total de espécies de tefritideos associados com a tribo, e 0 nlimero de espécies de

tefritideos exclusivos da tribo.

Tribo de N spp no N spp % sppcom N sppde N spp
Asteraceae Brasil amostradas tefritideos Tephritidae exclusivas de
associados  tefritideos

Astereae 203 36 47 i4 7
Cardueae 17 3 0 0 0
Eupatoricae 616 121 52 27 5
Heliantheae 236 45 80 19 7
Inuleae’ 56 10 20 3 3
Lactuceae 17 4 0 0 0
Mutisieae’ 173 35 51 14 3
Senecioneae® 83 22 18 4 1
Tageteae 21 4 75 2 0
Vernonieae 442 123 82 40 24
T@;{AL@ S }.g ﬁ%ﬁ ................. Gi i R 1]

1 - Incluindo Plucheae, Gnaphalieae and Inuleae s.s., posteriormente separadas em tribos (Bremer 1994),

2 - Incluindo as Barnadesioideae, posteriormente separadas em uma subfamiflia (Bremer 1994).

3 - O tnico espécime de Lamproxynella separata obtido foi criado de capitulos de Senecio brasiliensis, sendo

considerado, com reservas, especialista da tribo Senecioneae.
4 - O total de espécies estimado por Barroso (1986) inclui as tribos Anthemideae, Calenduleae, Cotulese, que nio

foram amostradas neste estudo.
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Tabela 2 - Nimero de espécimes e de espécies de tefritideos obtidos, por género. Também
indicados os niimeros de espécies identificadas e de espécies nfo descritas em cada género, € 0

némero de espécies registradas na regifio Neotropical, de acordo com Norrbom ef al. (1998).

Genus NiInd.! spp.ident.. spp. novas spp. Total Spp
. Neotrop.™*.

Acinia 37 2 6 3 9
Acrotaeniini gen.1 16 0 | 1
Acrotaeniini gen.2 31 0 1 1
Acrotaeniini gen.3 401 0 i i
Cecidochares 176 2 i 3 12
Dictyotrypeta 357 1 6 7 4
Dioxyna 153 3 0 3 5
Dyseuaresta 387 0 0 3 12
Euarestoides 98 0 1 1 3
Lamproxynella 1 1 0 1 8
Paracantha 16 1 0 1 7
Plaumannimyia 29 1 0 1 2
Tetreuaresta 347 0 3 5 i9
Tomoplagia 3.097 12 i3 25 45
Trupanea 713 0 0 8 80
Trypanaresta 112 3 0 5 17
Urophora 90 1 0 2 28
Xanthaciura 2374 5 4 9 17

TOTAL 8.435 32 31 80 257

1 - Para possibilitar uma avatiagdo da importincia relativa de cada género, apenas os espécimes provenientes dos
inventarios extensivos (que previam amostras de todas as tribos de plantas e de todos os géneros de tefritideos, ver
Procedimentos) foram contabilizados nesta coluna.

a ter 0 maior nimero de espécies de Tephritidae associados (Tabela 1). Ha trés excegles
importantes a esse padrio. Comparando-se as duas maiores tribos de Asteraceae no Brasil,
Eupatorieac ¢ Vemonieae, observa-se que esta Gltima possui uma riqueza maior de espécies de
tefritideos, e uma maior propor¢io de espécies de plantas com registros desses insetos (Tabela 1).
A proporgio de espécies de tefritideos exclusivas nas tribos também € notavelmente maior entre
as Vernonieae, ¢ uma das menores nas Eupatorieae (Tabela 1). Duas explicagdes possiveis, nfo
necessariamente exclusivas, sdo que as Vernonieae tém maior heterogencidade quimica e
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morfolégica, ou que foram colonizadas por linhagens de tefritideos intrinsicamente mais
especializados. As especies dos dois principais géneros associados s Vernonieae, Tomoplagia e
Tetreuaresta, estao normalmente restritos a géneros afins de hospedeiras, ao contrario das
espécies de Xanthaciura, Cecidochares e Trupanea, os géneros mais importantes associados a
tribo Eupatorieae. Cinco das sete espécies de Xamthaciura primariamente associadas a
Eupatorieae podem usar ocasionalmente plantas da tribo Heliantheae, que € um grupo irmio
desta primeira (Bremer 1994), e, mais raramente, das tribos Astereae e Vernonieae. Duas das
quatro espécies de Cecidochares t€m Moquinia racemosa como hospedeira ocasional, que nio
pertence a tribo Eupatorieae, embora seu s7atus taxondmico seja controverso (Rebinson 1994),
Cinco das sete espécies de Trupanea amostradas podem ocorrem em Eupatorieae, mas apenas
uma € exclusiva dessa tribo.

Outra excegéo notavel € a virtual auséncia de tefritideos endéfagos de capitulos nas
Senecioneae. De amostras de capitulos de 22 espécies de Senecioneae, criamos apenas
exemplares tnicos de Dioxyna chilensis, Trypanaresta coelestina, Lamproxynella separata
(Apéndice), ¢ Trupanea sp.. As Senecioneae ndo podem ser consideradas hospedeiras principais
de nenhuma dessas espécies, embora o universo de hospedeiras de L. separata necessite ser
melhor investigado (vide proxima se¢do). Na regido Nedrtica, os capitulos de Senecioneae séo
uééd.és”?o.r. pelo .rﬁené.s. déz ési)éciés de Tephnndae dbs géneros Aéi;zriné, S’teﬁopa, Téﬁhriris;
Trupanea, e Campiglossa (Foote et al. 1993). Como os dois Gltimos géneros ocorrem na regifio
Neotropical, a auséncia de tefritideos nas Senecioneae em nosso inventério nio se explica pela
falta de colonizadores potenciais. Tal padrdo poderia ser explicado pela menor diversidade de
espécies de Senecioneae no Brasil, se comparada com as outras tribos importantes (Tabela 1).
Nas duas tribos menores e menos coletadas que Senecioneae, todavia, os tefritideos estdo melhor
representados (Tabela 1). Em plantas da tﬁbo Inuleae (gé€nero Pluchea), registramos trés

espécies de Acinia (37 espécimes no total), que sdo exclusivas dessa tribo (Tabela 2, e Apéndice).

22



Da mesma forma, o Unico género da tribo Tageteae que coletamos, Porophyllum, inclui
hospedeiras principais de Dioxyna chilensis ( 16 espécimes em Porophyllum, Apéndice) e de uma
....espécie_néo.idcntiﬁcada de Trupanea (seis espécimes em Porophyllum). Conforme ja assinalou .
Lewinsohn (1988), tal pobreza de espécies de Tephritidae especializados em Senecioneae em
nosso inventario € o primeiro registro dessa natureza para toda uma tribo de Asteraceae em escala
geogrifica.

Em geral, os Tephritidae podem ser identificados acuradamente através de sua morfologia
externa, sendo por vezes necesséria a dissecgio da termindlia feminina (Foote ef al. 1993). Com o
auxilio do Dr. Allen Norrbom (Systematic Entomology Laboratory, USDA, Washington, um dos
principais especialistas em Tephritidae neotropicais) alcangarnos uma separagdo muito segura dos
nossos espécimes em morfoespécies, muitas das quais foram identificadas até espécie. O
Apéndice forece a lista das 32 espécies identificadas, suas plantas hospedeiras € localidades de
coleta. Dessas, um terco néo havia sido registrada para o Brasil. Trés géneros presentes em nosso
inventirio, Acinia, Euarestoides, e Paracantha, ndo estavam registrados no Brasil (Norrbom ef
al. 1998).

A maior parte das morfoespécies néo identificadas sfo espécies ainda nfio descritas, que

totalizam, no minimo, trinta (Norrbom, com. pess., Prado ef ¢/, ms., Northom & Prado, ms.). As

intraespecifica, e/ou porque necessitam de revisdes por causa de inconsisténcias em sua
sistemdtica, como Trupanea, Trypanaresta e Dyseuaresta (Foote ef al. 1993, Norrbom com.
pess.). Obtivemos ainda trés novos géneros, todos pertencentes a Tribo Acrotaeniini, associados a
plantas endémicas de campos rupestres (Tabela 2). Além disto, as espécies de Dictyotrypeta
amostradas pertencem a um novo género, em descrigio (Norrbom & Prado, ms.).

A proporgio de cerca de uma espécie desconhecida para cada trés que obtivemos mostra

como 3o pouco conhecidos os Tephritidae dos neotrépicos, ¢ sugere a existéncia de um nimero
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de espécies bem superior ao que hoje € registrado na regifio. Extrapolando a razfio de 38% para o
total de espécies de Tephritidae conhecidas na regido Neotropical (716 spp., Norrbom ef al.
-1998), chegamos a cerca de 990 espécies, um nimero eq-ui?aieme a0s registrades para as regides
Afrotropical e Oriental, hoje consideradas as de maior riqueza de espécies de tefritideos
(Norrbom ef al. 1998). Embora o nimerc de espécies conhecidas nessas duas regides também
possa aumentar, devido a novos registros de ocorréncias e novas descrigdes, a regifo Neotropical
¢ a menos estudada das tr€s (Foote ef al. 1993), e, portanto, deve possuir uma maior parcela de
sua fauna de Tephritidae desconhecida.

A guilda de Tephritidae de capitulos de Asteraceae que amostramos € dominada pelo
género Tomoplagia, que responde por 31 % do total de morfoespécies ¢ 37% do total de
espécimes obtidos (Tabela 2). O segundo e terceiro géneros mais importantes, tanto em ndmero
de espécies quanto de espécimes s30, respectivamente, Xanthaciura e Trupanea (Tabela 2).
Seguem-se os géneros Dictyorrypeta, Tetreuaresta e Trypanaresta, com sete a¢inco™
morfoespécies € 2% a 4% dos espécimes cada (Tabela 2). Os doze géneros restantes possuem no
méximo trés morfoespécies, € juntos respondem por 17% do total de espécimes (Tabela 2). Essa
fauna € predominantemente neotropical, exceto pela presenga dos géneros Trupanea, Urophora,

Dioxyna (de distribui¢@io cosmopolita), Acinia (Américas e Paleértica) e Paracantha (Américas).

Os demais géneros sio de origem neotropical, somando 80% das espécies e 90% dos espécimes
obtidos. Deve-se notar, ainda, que para Urophora, ora constando como cosmopolita, as espécies
americanas provavelmente sfio um grupo de origem separada das espécies Eurasidticas (Steyskal
1979, Foote et al. 1993).

Embora nosso inventdrio restrinja-se a parte do Brasil, obtivemos em média 30% das
espécies de tefritideos registradas em toda regido Neotropical, para cada género (Tabela 3). Para
Tomoplagia, por exemplo, obtivemos 25 morfoespécies, para 47 espécies descritas dos

neotrépicos (49%). Situagdo similar ocorre com os outros géneros importantes em nossa amostra,
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como Xanthaciura (9 morfoespécies para 17 descritas); Trypanaresta (6 : 17) e Tetreuaresta (5
19). Em todos esses casos, as proporgdes s#o altas porque obtivemos nio s6 uma parcela

_representativa das espécies descritas, como também viérias espécies ainda ndo descritas. De
Dictyotrypeta, por exemplo, temos mais morfoespécies do que o niimero de especies ja descritas
(7 : 4). Dos géneros Trupanea, Paracantha, Lamproxynella, ¢ Urophora, ao contrario, o nlimero
de morfoespécies que obtivemos é pequeno em relagio 2o total de espécies registradas na regio
Neotropical (7% a 15%, Tabela 2). Poucas espécies destes géneros séo registradas no Brasil
(Thompson 1998), que, provavelmente, t€ém seus centros de diversidade em outras dreas da regifio
Neotropical.

Os Tephritidae end6fagos de capitulos sdo bastante especializados. Sessenta por cento das
espécies foram obtidas de hospedeiras de um dnica tribo de Asteraceae ou categoria taxondmica
inferior (Fig. 1). Considerando-se apenas as hospedeiras principais, a especializagio dos
tefritideos é ainda mais acentuada. Foram consideradas hospedeiras ocasionais espécies de
plantas das quais emergiram de um a cinco individuos da espécie de tefritideo, em uma Gnica
amostra. Plantas das quais emergiram o tefritideo em maior ndmero de individuos, ou de mais de
uma coleta, sio consideradas hospedeiras principais {Ver Apéndice). As hospedeiras principais

de 80% das espécies restringem-se a uma subtribo ou categoria inferior, e apenas 4% das espécies

témhospedeuaspnnmpalsemmalsde Gmate @a . T
A oligofagia parece ser uma tendéncia geral dos Tephritinae, jd que graus equivalentes de
especializagiio foram observados nas regides Nedrtica e Paledrtica (Zwolfer 1982, Sobhiam &
Zwolfer 1985, White & Elson-Harris 1992, Headrick & Goeden 1998). Nos Tephritidae, a
utilizaggio de capitulos depende de adaptagdes muito especificas 2 morfologia, guimica e
fenologia da planta hospedeira, que em geral impedem o uso de plantas muito diferentes (Zwdlfer

1982, 1987, Straw 1989 a, b).
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Figura 1 - Nomero de espécies de tefritideos obtidas, por classe de amplitude taxondmica de seu

conjunto total de hospedeiras (inclui hospdeiras principais e ocasionais, vide apéndice).
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Bénero Subtribo Tribo 2 Tribos > 2 Tribos
Amplitude Taxonémica do Conjunto de Hospedeiras Principais

Figura 2 - Numero de especies de tefritideos obtidas, por classe de amplitude taxonémica de seu
conjunto hospedeiras principais.
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Os géneros de Tephritidae de capftulos também podem ser considerados especializados.
Apenas trés dos gé€neros que amostramos t&m hospedeiras principais em mais de duas tribos,

. sendo que dois deles, Tomoplagia e Dictyotrypeta, estio associados a tr€s tribos, mas sao
compostos por espécies especialistas. Tomoplagia estd predominantemente associado a uma
finica tribo (Vernonieae), com algumas espécies usando plantas das tribos Mutisieae ou
Heliantheae. Duas espécies de Dictyotrypeta usam espécies das tribos relacionadas Vemnonieae €
Mutisieae, duas s&o especialistas da tribo Heliantheae, e as quatro restantes estdo associadas a
Vernonieae. O género restante, Trupanea, possui, de fato, diversas espécies generalistas, e foi
registrado em pelo menos seis tribos de Asteraceae em outras regides do mundo (Foote er al.
1993, White & Elson-Harris 1992).

Como serd detalhado na préxima se¢fio, nossos registros de hospedeiras sdo, com
rarissimas excegdes, concordantes com os poucos anteriormente existentes para 0s neotropicos, e
com os registros em outras regides do mundo (Tabela 3, Foote et al. 1993, Thompson 1998). A
reduzida variag@o dos universos de hospedeiras entre espécies de um mesmo género, mesmo
entre regides biogeogrificas, sugere que o conjunto de plantas potencialmente utilizaveis por um
taxon de Tephritidae sofre forte limitagio filogenética, como sugerem Zwdolfer (1982, 1987),

Straw {1989 b), e Lewinsohn & Prado (no prelo).
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Tabela 3 - Tribos de hospedeiras principais dos géneros de Tephritidae de capitulos que ocorrem
nas regides Neotropical (este trabalho) e Nedrtica (Wasbauer 1972 e Foote ef al. 1993). Tribos

em ordem decrescente de nimero de géneros de insetos associados, e géneros de tefritideos em
..ordem decrescente de numero de tribos de plantas hospedeiras. Siglas das tribos nas colunas: Ast:
tribo Astereae, Car: Cardueae, Eup: Eupatorieae, Hel: Heliantheae (s.1., inclui Helenieae, e
Tageteae), Inu: Inuleae (s.1., inclui Gnaphalieae e Plucheae), Mut: Mutisieae, Sen: Senecioneae,
Ver: Vernonieae.

Género de Regido Tribo de Asteraceae
Tephritidae
Hel Ast Eup Mut Car Inu Sen Ver
Trupanea NEOTROP X X X X X
NEART X X X X X X
Tomoplagia NEOTROP X X X
NEART X X X
Urophora NEOTROP X X
NEART X X
Euarestoides NEOTROP X
NEART X X
Xanthaciura NEOTROP X X
NEART X X
Paracantha NEOTROP X
NEART X X
Acinia NEOTROP X
NEART X
- BoxyRa- - NEQTROP oo
NEART X X
Dyseuaresta NEOTROP X
NEART X
Trypanaresta NEOTROP X
NEART X
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Notas sobre os Géneros Obtidos

O género neotropical Tomoplagia possui 47 espécies descritas (Norrbom et al. 1998) e
estd primariamente associado & tribo Vernonieae. As hospedeiras principais de todas as espécies
de Tomoplagia que amostramos pertencem a essa tribo, com excegéo de 7. costalimai, que usa
capitulos de Trixis spp. (Tribo Mutisieae); de T. trivittata, que usa Gochnatia spp. (Mutisieae), e
de 7. biseriata, que usa Calea spp. (Heliantheae) (Apéndice). Das duas espécies que ocorrem nos
Estados Unidos, T. obligua foi registrada em pelo menos sete espécies de Vemnonieae, e T.
cressoni em Trixis californica e Perezia microcephala (Mutisieae) (Goeden & Headrick 1991,
Foote er al. 1993). No Brasil, a associacio com as Vernonieae jé havia sido encontrada em um
inventario local (Prado & Lewinsohn 1994), e dados esparsos registravam 7. rudolphi em galhas
caulinares de Vernonanthura spp. (Costa Lima 1934). Plantas das tribos Mutiseae ¢ Heliantheae
podem ser eventualmente usadas por algumas espécies de Tomoplagia (Apéndice). E possivel,
portanto, que o uso ocasional das Heliantheae ¢ Mutisieae tenha possibilitado a evolugao de
algumas espécies associadas a essas tribos.

As espécies de Tomopiagia estio restritas a uma Gnica tribo de hospedeiras ou categoria
taxondmica inferior, embora a espécie mais polifaga, T. incompleta, possa ocasionalmente

utilizar plantas das tribos Mutisicae ¢ Eupatorieae, além de suas hospedeiras principais, da tribo

subtribo Platensiini para uma nova subtribo, Acrotaeniini (Norrbom 1987, Foote et al. 1993), que
provavelmente tem origem neotropical. As hospedeiras conhecidas de outros Acrotaeniini
(géneros Tefreuaresta e Acrotaenia) pertencem as tribos Vernonieae e Heliantheae (Foote ef al.
1993, Apéndice). Entre as Vernonieae, a subtribo Lychnophorinae € virtualmente endémica de
campos rupestres, cormn maior diversidade no Espinhago mineiro (Robinson ef a/. 1980, Robinson

1992, Bremer 1994). Obtivemos seis novas espécies de Tomoplagia especializados nessa
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subtribo, que, devido 2 sua associagdio com plantas de distribuigfio restrita, ndo haviam sido
coletadas ainda e provavelmente sfo também endémicas dos campos rupestres (Prado ef al. ms.).
. Também de capitulos de Lychnophorinae obtivemos duas espécies de dois novos géneros
de Acrotaeniini. Uma delas usa espécies de Lychnophora spp., um género restrito a0s campos
rupestres € campos cerrados de altitude de Minas Gerais, Bahia e Goids (Coile & Jones 1981,
Robinson er al. 1980, Robinson 1992). A outra espécies foi registrada em Lychnophora spp. e
também em Eremanthus spp., um gEnero que ocorre em campos rupestres e cerrados do Brasil
central e sudeste (MacLeish 1987). Cerca de quatrocentos espécimes de um terceiro género néo
descrito de Acrotaeniini foram criados de capitulos de Wunderlichia mirabilis (Mutisieae), uma
astericea primitiva, também restrita aos campos rupestres do Brasil central (Bremer 1994),
Xanthaciura € um género neotropical, com 17 espécies descritas (Norrbom ef al. 1998).
Ocorre amplamente nas regides central, sudeste, sul e nordeste do Brasil, e esti associado as
tribos Heliantheae e Eupatorieae. Os poucos registros de hospedeiras publicados referem-se is
trés das quatro espécies que alcancam os Estados Unidos, X connexionis, X. insecta e X
tetraspina (Foote et al. 1993), e indicam as mesmas tribos e géneros de hospedeiras que o
presente inventario. A quarta espécie a alcangar os Estados Unidos, X. chrysura, nio tinha
hospedeiras conhecidas até o momento (Foote er al 1993). Registramos nove espécies de
Xanthaciura em capitulos de asterdceas, quatro delas ainda ndo descritas (Tabela 2). As espécies
mais abundantes em nossas amostras foram X biocellata e X. chrysura, ambas associadas
primariamente com diversos géneros da tribo Eupatorieae (Apéndice). Xanthaciura quadrisetosa
e as quatro espécies ndo descritas também estdo associadas primariamente com a tribo
Eupatorieae. Xanthaciura insecta esté associada primariamente com a subtribo Coreopsidinae, da
tribo Heliantheae, conforme indicam nossos registros dessa espécie em Bidens spp. (Apéndice),
os de Wassbauer (1972), em Bidens spp. nos Estados Unidos, e os de Norrbom (em Foote ef al.

1993) em Bidens squarrosa na Venezuela e Dahlia coccinea no México. A outra espécie
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associada com a tribo Heliantheae € Xamthaciura unipuncta, que pode ainda usar algumas

espécies de Eupatorieae (Apéndice).

O género. Trupanea € um dos maiores entre os Tephritinae, contando com cerca de 200

espécies descritas, 80 das quais registradas na regido neotropical (Norrbom ef al 1998). A
identificac@o de suas espécies € extremamente dificil, e os neotrépicos carecem de uma revisao
taxondmica adequada (Foote 1980, Foote et al. 1993). Em uma andlise que ainda pode sofrer
modificaches, separamos nossos espécimes de Trupanea em oito morfoespécies, que estdo
associadas principalmente as tribos Eupatorieae, Astereac € Mutisieae. Essas mesmas tribos
abrigam as hospedeiras conhecidas de Trupanea na regifio Nedrtica (Wassbauer 1972, Goeden
1985, Foote et al. 1993). No Chile, o género € registrado nas tribos Astereae e Heliantheae (Frias
1985). No presente estudo, as morfoespécies de Trupanea mostraram-se, na maioria, mais
generalistas que as outras espécies de Tephritidae que amostramos. Seis delas foram registradas
em duas a cinco tribos de Asteraceae, e, das seis morfoespécies de Tephritidae com hospedeiras
principais em mais de uma tribo (Fig. 2), duas pertencem ao género Trupanea.

Dictyotrypeta ¢ Tetreuaresta s@o géneros exclusivamente neotropicais, com grande
nimero de espécies ainda por descrever (Foote 1980, Norrbom & Prado ms., Norrbom com.

pess.). A sua delimitagfio ndo € bem estabelecida, e possivelmente sfio géneros polifiiéticos

" (Nortbom & Prado ms., Norrbom com. pess.). A sua biologia é desconhecida, exceto para

Tetreuaresta obscuripennis, que fol introduzida no Havai para tentar controlar sua Onica
hospedeira conhecida, Elephantopus scaber (Vernonieae) (White e Elson-Harris 1992, Foote ef
al. 1993). O género Dictyotrypeta é registrado em flores de Heliantheae por Foote et al. (1993).
As cinco morfoespécies de Terreuaresta que obtivemos estdo associadas 2 plantas da tribo
Vemonieae. Das sete morfoespécies de Dictyotrypeta obtidas, trés usam plantas da tribo
Vernonieae {(incluindo D. afacia, VerlAp.éndice), duas usam plantas da tribo Heliantheae, e as

duas restantes usam plantas das tribos Vemonieae e Mutisieae. As espécies de Dictyotrypela
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obtidas neste estudo ndo sio congenéricas com D. syssema, a espécie-tipo para o género, e serfio
transferidas para um novo género (Nortbom & Prado, ms.).

Trypanaresta € um género de origem neotropical, com 17 espécies descritas (Norrbom ef
al. 1998). A sinonimiza¢do de Euarestoides arnaudi com E. flavus e sua transferéncia para
Trypanaresta {Thompson 1998) expandiu a distribuicio do género para a regidio Neartica.
Trypanaresta € muito relacionado com Plaumannimyia (que tem duas espécies descritas, restritas
ao sul do Brasil) e Euarestoides (tr€s espécies, América Central e EUA) (Norrbom e al. 1998). A
literatura registra como hospedeiras dos dois primeiros géneros plantas da tribo Astereae,
principalmente do género Baccharis (Foote er al. 1993), o que estd de acordo com nossos
registros.

As duas espécies mais abundantes de Trypanaresta em nossas coletas, 7. coelestina e T,
imitatrix, foram obtidas de capitulos de diversas espécies de Baccharis (Apéndice) tanto de
plantas masculinas quanto femininas. As trés espécies restantes foram obtidas em pequeno
ndmero e de poucas coletas, também de plantas da tribo Astereac. Um individuo de 7. thomsoni
foi criado de capitulos de Solidago chilensis (Apéndice), dois individuos de uma morfoespécie
ndo identificada foram criados de capitulos de Conyza spp. e de Solidago chilensis, e dois
individuos de uma outra morfoespécie néo identificada foram criados de capitulos de Conyza

 bonariensis.

Obtivemos também dez individuos de Plaumannimyia pallens, de capitulos de Baccharis
spp. no sul do Brasil (Apéndice). Para o género Euarestoides, apenas as hospedeiras de E,
acutangulus sdo conhecidas, e incluem espécies das tribos Heliantheae, Tageteae e Astereae
(Foote et al. 1993). Neste inventdrio, obtivemos uma espécie nio descrita de Fugrestoides, de
capitulos de quatro espécies de Gochnatia (Mutisieae) de Minas Gerais e Rio de Janeiro. Em sua

composi¢io atual, o género Euarestoides nfo era registrado para o Brasil (Thompson 1998).

32



Cecidochares € um género exclusivamente neotropical, embora a espécie mexicana C.
caliginosa ( transferido de Procecidocharoides, Thompson 1998) alcance o sul dos Estados
descrever (Norrbom, dados inéditos). As trés espécies de Cecidochares que amostramos foram
criadas de capitulos inalterados de plantas da Tribo Eupatorieae. As espécies com biologia
conhecida estfo associadas as Eupatorieae, embora sejam galhadoras (Costa Lima 1934, Silva ef
al. 1968, Foote er al. 1993).

Dioxyna € um género de ampla distribuicio, com 13 espécies descritas. No Novo Mundo,
suas hospedeiras pertencem, principalmente, as tribos afins Heliantheae e Tageteae. A espécie
norte-americana D). sororcula é generalista, usando plantas das tribos Astereae, Heliantheae e
Tageteae, ao passo que D. thomae foi registrada apenas em Bidens bipinnata e Wedelia sp.
(Heliantheae) (Foote ef al. 1993). Em nossas coletas, todas as hospedeiras principais de D.
thomae e D. peregrina pertencem ao g€nero Bidens. A terceira espécie que obtivemos, D
chilensis, foi criada de capitulos de Isostigma sp. (Heliantheae) e de Porophyllum ruderale
(Tageteae) (Apéndice).

O género Acinia possui 13 espécies, distribuidas pelas Américas e regido Paledrtica

(Norrbom et al. 1998). Obtivemos espécimes de 4. picturata e de 4. aurata, de capitulos de

* Pluchea laxiflora e Pluchea sagitalis, respectivamente (Apéndice). Uma terceira espécie ndo

identificada, préxima de 4. ica, fol obtida de capitulos de Pluchea laxiflora em Ouro Branco,
Minas Gerais. Os tnicos registros anteriores para as Américas sdo de 4. picturata em Pluchea e
Tessaria (Foote et al. 1993). Até o momento, portanto, as hospedeiras de Acinia no Novo Mundo
estdo restritas 2 tribo Plucheae (Inuleae l.s.). Nenhuma espécie de Acinia era registrada para o
Brasil (Thompson 1998), embora Foote (1980, na Tabela 1) indique ter examinado espécimes

provenientes do Brasil.
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Dyseuaresta € outro género neotropical pouco conhecido (Foote 1980, Foote ef al. 1993),
com 12 espécies descritas (Norrbom et al. 1998). Nossos registros e os de D. mexicana em
Heliantheae. Obtivemos trés espécies ndo descritas de Dyseuaresta, de capitulos de Calea spp. €
Aspilia spp. (Heliantheae), sendo que duas delas ocorreram raramente também em plantas da
tribo Eupatorieae.

O género Lamproxynella é exclusivamente neotropical, e é considerado muito préximo de
Dyseuaresta (Foote et al. 1993). De suas oito espécies descritas, apenas L. separarata é
registrada no Brasil. Em nossas coletas, obtivemos um exemplar dessa espécie, de capitulos de
Senecio brasiliensis (Senecioneae) (Apéndice). Este dado, e o de duas outras espécies criadas de
capftulos de Senecioneae no Chile (Norrbom, dados inéditos), sdo os dnicos registros de
hospedeiras para o género, e sugerem sua associagio com a tribo Senecioneae.

Uraphora também € um género de ampla distribuigo, considerado polifilético (Steyskal
1979, Foote et al. 1993). As espécies americanas tém origem diversa das espécies do Velho
Mundo, e devem ser transferidas para um novo género (Foote ef al. 1993). A regifio Nedartica
possui sete espécies nativas de Urgphora, uma neotropical, e oito introduzidas da regido

Paleartica (Foote ef al. 1993). Para os neétropicos estdo descritas 33 espécies, todas

* presumivelmente nativas (Foote ef al. 1993, Norrbom ef al. 1998). As espécies nedrticas formam
um grupo natural, associado & subtribo Solidagininée (tribo Astereae). O tinico registro anterior
para os neotrépicos € o de U. regis em Koanophylion polyodon (Eupatorieae), em Porto Rico
(Steyskal 1979). Registramos U. paulensis em cinco géneros de Eupatoricae (Apéndice), sendo o
principal endéfago do género Mikania, cujas espécies possuern capitulos muito reduzidos {com
no méximo 4 flores), e abrigam uma fauna de end6fagos com poucas espécies. A outra espécie
gue obtivemos, ainda ndo identiﬁcada; foiﬁ criada de uma tinica amostra de capitulos, de

Baccharis articulata (Astereae) (Apéndice). Esses registros indicam que o universo de
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hospedeiras das espécies neotropicais € mais amplo, embora inclua a tribo Astereae, a qual estéo
restritas as espécies neérticas.

Paracantha é um género restrite ac novo mundo, cujo centro de origem néo estd
estabelecido. Embora cinco de suas dez espécies ocorram na regido Nedrtica, podendo alcangar o
sul do Canad4, seus géneros mais afins s3o todos neotropicais (Foote ef al. 1993). Até o presente
estudo, nenhuma espécie havia sido registrada para o Brasil, embora Foote (1980) assinale ter
examinado espécimes brasileiros, em uma tabela de distribuigio geografica dos géneros
neotropicais (Tabela 1, de Foote 1980). As hospedeiras anteriormente conhecidas de Paracantha
s30 os cardos do género Cirsium (tribo Cardueae) e diversas espécies de Heliantheae (Foote ef al.
1993). Obtivemos individuos de Paracantha australis de cinco espécies de Heliantheae, em
Minas Gerais, Rio Grande do Sul e Santa Catarina (Apéndice). No Brasil ndo hé representantes
nativos da tribo Cardueae, mas trés espécies introduzidas no sul do pais foram amostradas
(Cirsium vulgare, Arctium minus e Carduus nutans). Embora tenhamos coletado grande volume
de capitulos dessas plantas em sete localidades de Santa Catarina ¢ Rio Grande do Sul, no houve

nenhuma emergéncia de Paracantha.
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Apéndice

LISTA DA ESPECIES DESCRITAS DE TEPHRITIDAE CRIADAS DE CAPITULOS DE

ASTERACEAE DO SUL E SUDESTE DO BRASIL

Este apéndice relaciona as espécies descritas de tefritideos obtidas em nosso inventario, suas
hospedeiras, e seus locais de coleta. Para cada espécie estio também indicados o niimero de
amostras das quais foi obtida, e o niimero de individuos adultos emergidos. A nomenclatura e
distribui¢fio geografica conhecida estd de acordo com Norrbom er. al. (1998). As localidades
estdo agrupadas por estados, indicados por suas siglas. Plantas hospedeiras est3o agrupadas por -
tribo, também indicadas. Sdo consideradas hospedeiras ocasionais espécies de plantas das quais
emergiram de um a ¢inco individuos da espécie de tefritideo, em uma dnica amostra. Plantas das
quais emergiram o tefritideo em maior nimero de individuos, ou de mais de uma coleta, sdo

consideradas hospedeiras principais.

Acinia aurata

Localidades: SP: Bertioga, Campinas.
Distribuig@o conhecida: Bolivia, Argentina.
Hospedeilra principal: Inuleae: Pluchea sagitalis.

Acinia picturata

1 amostra, 5 individuos.

Localidade: SC: Matos Costa.

Distribuig@o conhecida: EUA, Am. Central ao sul de Guatemala, indias Ocidentais, Havai {introd.}.
Hospedeira principal: inuleae: Pluchea faxiflora.
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Cecidochares connexa

10 amostras, 36 individuos.

Localidades: MG: Camanducaia, Diamantina, Grao Mogol, Joaquim Felicio, Serra do Cipé.

Distribuigdo conhecida: Venezuela, Argentina, Brasil.

Hospedeiras principais: Eupatorieae: Chromolaena chaseae, Chromolaena cylindocephala, Chromolaena
squalida, Pseudobrickellia brasifiensis.

Hospedeiras ocasionais: Eupatorieae: Chromolaena ascendens, Chromolaena sp., Trichogonia
salviaefolia, Trichogonia villosa, Vernonieae: Moguinia racemosa.

Cecidochares fluminensis

3 amostras, 15 individuos.

Localidades: MG: Monte Verde, RJ: ltatiaia, SP: Campinas.

DistribuicAo conhecida: América Central, Trinidad, Venezuela, Guiana, Brasil (AM, RO, RJ, SP).
Hospedeiras principais: Eupatorieae: Chromolaena maximilianii, Chromolaena laevigata.

Dictyotrypeta atacta

8 amostras, 192 individuos.

Localidades: MG: Diamantina, Joaguim Felicio, Serra do Cipé.

Distribuigdo conhecida: Brasil, Paraguai.

Hospedeiras principais: Vernonieae: Lessingianthus buddleiifolius, Lessingianthus coriaceus,
Lessingianthus roseus, Lessingianthus vepretorum.

Hospedeiras ocasionais: Vemonieae: Proteopsis sp., Eupatorieae: Trichogonia villosa.

Dioxyna chilensis

7 amostras, 77 individuos.

Localidades: MG: Diamantina, Joaguim Felicio, RS: Guaiba, SP: Campinas.
Distribuigao conhecida: Peru, Bolivia, Chile, Argentina.

“HOSpEaEiras princlipaisT Melantheas Tsostigma SpT, Tayetae PUrouHyITunT rideraigr s s

Hospedeiras ocasionais: Heliantheae: Calea graminifolia, Tagetae: Porophyllum sp., Senecioneae:
Senecio oxyphylius.

Dioxyna peregrina

6 amosiras, 24 individuos.

L ocalidades: MG: Passa Quatro, SP: Bertioga, Campinas, Jundiai (Serra do Japi).
Distribuigdo conhecida: Brasil

Hospedeira principal: Heliantheae: Bidens pifosa.

Hospedeira ocasional: Eupatorieae: Praxelis clematidea.
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Dioxyna thomae

3 amostras, 39 individuos.,

Localidades: MG: Diamantina, Gréo Mogol, Joaquim Felicio.
Distribuigdo conhecida: indias Ocidentais, Guiana.

Hospedeiras principais: Heliantheae: Bidens spp. (duas espécies).

Lamproxynella separata

1 amostra, 1 individuo.

Localidade: MG: Pocgos de Caldas.
Distribuicio conhecida: Brasil (SP), Argentina.
Host: Senecionieae: Senecio brasiliensis .

Paracantha australis

5 amostras, 16 individuos.

Locaiidades: MG: Serra do Cipo, Diamantina, RS: Cambara do Sul, SC: Bom Jardim da Serra, Lages.
Distribuicde conhecida: Argentina, Uruguai.

Hospedeiras principais: Heliantheae: Aspilia sp., Calea spp. (pelos menos trés espécies), Verbesina
subcordata.

Plaumannimyia pallens

4 amostras, 10 individuos.

Localidades: RS: Guaiba, 8C: Lages, Matos Costa, Perico.

DistribuicBo conhecida: Brasil (SC).

Hospedeiras principais: Astereae: Baccharis dracunculifolia, Baccharis punctulata, Baccharis uncinella,
Baccharis spp. (pelo menos outras duas espécies).

Tomoplagia argentiniensis
“39Emostras, 300 IngividuosT
Localidades: £S: Linhares, MG: Serra do Cipd, Ouro Branco, RJ: Hatigia, SP: Campinas, ltha do Cardoso,
Jundiai (Serra do Japi).
Distribuicdo conhecida: Brasil (MG, RJ, SP), Argentina.
Hospedeira principal: Vemonieae: Cyrtocymura scormpioides.

Tomoplagia biseriata

4 amostras, 29 individuos.

Localidades: MG: Diamantina, Gréo Mogol, SC: Lages.

Distribui¢do conhecida: Equador, Brasil.

Hospedeiras principais: Heliantheae: Calea nitida, Calea oxyleps, Calea spp. (pelo menos outras duas
aspécies).
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Tomoplagia costalimai
16 amostras, 83 individuos.
Localidades: MG: Diamantina, Grao Mogol, Joaquim Felicio, Serra do Cipé, RS:Guaiba, SC: Lagss,

" Matos Costa, SP: Jundiai (Serra do Japi).

Distribuicaio conhecida: Argentina.
Hospedeiras principais: Mutisieae: Trixis mollis, Trixis praestans, Trixis vauthieri, Trixis verbasciformis.
Hospedeiras ocasionais: Mutisieae: Jungia floribunda.

Tomoplagia fiebrigi

5 amostras, 46 individuos.

Localidades: MG: Joaquim Felicio, RS: Guaiba, SC: Lages.

Distribuicio conhecida: Paraguai, Argentina.

Hospedeiras principais: Vernonieae: Vernonanthura aff. lucida, Vernonanthura nudifiora .
Hospedeira ocasional: Vernonieae: Vernonanthura tweediana .

Tomaoplagia formosa

12 amostras, 43 individuos.

Localidades: MG: Caraga, Diamantina, Serra do Cipé, PR: 20 km SE de Curitiba, RS: Guaiba, SC: Bom
Jardim da Serra, Lages, S&o Joaguim.

Distribuigo conhecida: Brasil (MG), Argentina.

Hospedeiras principais: Vemonieae: Chrysolaena flexuosa, Chrysolaena platensis, Lepidaploa salzmanii .
Hospedeiras ocasionais: Vernonieae: Chrysolaena herbacea, Lessingianthus (Oligocephalus)
desertorum, Heliantheae: Verbesina sp. .

Tomoplagia incompleta
132 amostras, 512 individuos.

rgeaiidades: WG Diameantina; Grio-Mogol-doaquim Felicie, Pagss Quatre, Quro Brance, Serre do-Cipd, -

RJ: ltatiaia, RS: Cap&o Novo, Guaiba, SC: Bom Jardim da Serra, Lages, Mafra, Perico.

Distribuig8o conhecida: indias Ocidentais, Paraguai, Brasil (MG), Argentina.

Hospedeiras principais: Vernonieae: Chresta sphaerocephala, Chrysolaena flexuosa, Chrysolaena
herbacea, Chrysolaena plantensis, Echinochorine schwenkiaefolia, Lepidaploa lilacina, Lepidaploa
spixiana, Lepidapioa velutina, Lessingianthus (Oligocephalus} simplex, Lessingianthus carduoides,
Lessingianthus linearis, Lessingianthus linearifolius, Lessingianthus psilophyllus, Lessingianthus pumilia,
Lessingianthus roseus, Lessingianthus stoechas, Lessingianthus vepreforum.

Hospedeiras ocasionais: Eupatorieae: Chromolaena laevigata, Heterocondylus alatus, Mikania sessilifolia,
Mutisieae: Gochnatia amplexifolia, Trixis vauthieri, Vernonieae: Chresta sp., Eremanthus sp., Lepidaploa
sp., Lessingianthus (Oligocephalus} desertorum, Lessingianthus brevipetiofatus, Lessingianthus
coriaceus, Lessingianthus glabratus, Lessingianthus hovaefolius, Lessingianthus poliphyllus,
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Lessingianthus rubricaulis, Lessingianthus sellowii, Lessingianthus warmingianus, Minasia sp.,
Vemonanthura incana, Vernonanthura glanduloso-dentata.

Tomoplagia minuta

40 amostras, 376 individuos,

Localidades: MG: Diamantina, Formiga, Grdo Mogol, Monte Verde, Ouro Branco, Serra do Cip6, RS:
Cambara do Sul, SC: Lages, Matos Costa, Mafra.

Distribuig&o conhecida: Brasil (MG, SF, SC).

Hospedeiras principais: Vemonieae: Vernonanthura catharinensis, Vernonanthura chamaedrys,
Vernonanthura mariana, Vernonanthura membranacea, Vernonanthura montevidensis, Vernonanthura
phosphorica, Vernonanthura subverticillata, Vernonanthura westiniana.

Hospedeira ocasional: Vemonieae: Vermonanthura tweediana.

Tomoplagia punctata

5 amostras, 24 individuos.

Localidades: MG: Grao Mogol, Joaquim Felicic, Quro Branco, RJ: ltatiaia, SP: Bertioga.
Distribuiggo conhecida: Argentina.

Hospedeira principal: Vernonieae: Cenitratherum punctatum.

Tomoplagia pseudopenicillata

14 amostras, 55 individuos.

Localidades: MG: Ouro Branco, Serra do Cip0o, SP: liha do Cardoso, Campinas.
Distribuic8o conhecida: Brasil (MG, SP).

Hospedeira principal: Vernonieae: Cyrfocymura scorpioides.

Tomoplagia reimoseri

57 amostras, 1093 individuos.

Localidades MG Diamaniing, Formigs, Grio Miogoh Joaqguim relicis, Gure Brancs Servg o Cips.
Distribuigso conhecida: Trinidad, Venezuela, Paraguai, Brasil, Argentina.

Hospedeiras principais: Vernonieae: Vernonanthura gladuloso-dentata, Vernonanthura mariana,
Vernonanthura membranacea, Vernonanthura mucronulata, Vernonanthura phosphorica, Vermonanthura
subverticillata, Vernonanthura spp. (pelo menos outras duas espécies).

Hospedeiras ocasionais: Asiereae: Baccharis sp., Vemnonieae: Cyrtocymura scorpioides, Minasia sp. .

Tomoplagia fripunctata

56 amostras, 133 individuos.

Localidades: MG: Caraga, Diamantina, Ouro Branco, Serra do Cipo.

Distribuigdo conhecida: Paraguai, Brasil.

Hospedeiras principais: Vernonieae: Lessingianthus brevipefiolatus, Lessingianthus carduoides,
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Lessingianthus linearifolius, Lessingianthus linearis, Lessingianthus psitophylius, Lessingianthus roseus,
Lessingianthus vepretorum.

Hospedeiras ccasionais: Mutisieae: Trixis vauthieri, Vemcnieae: Lessingianthus pumilla, Lessingianthus
rosmarinifolius, Lessingianthus stoechas, Lessingianthus tomeniellus.

Tomoplagia trivittata

2 amostras, 14 individuos.

Localidades: MG: Joaquim Felicio, SP: Mogi Guagu.

Distribuicsio conhecida: Brasil (MG, SP, MS), Argentina.

Hospedeiras principais: Mutisieae: Gochnatia barrosii, Gochnatia floribunda.

Trypanaresta coelestina

14 amostras, 76 individuos.

Localidades: MG: Diamantina, Ourc Branco, Passa Quatro, Serra do Cipé, PR: 25 km SE de Curitiba, RS:
Cambara do Sul, Santo Antdnio da Patrulha, SC: Lages.

DistribuicBo conhecida: Brasil (PR, SC).

Hospedeiras principais: Astereae: Baccharis dracunculifolia, Baccharis helichrysoides, Baccharis
leucopappa, Baccharis ligustrina, Baccharis trinervis .

Hospedeiras ocasionais: Astereae: Baccharis serrulata, Baccharis spp. (pelo menos outras duas
espécies), Senecionieae: Senecio selloi.

Trypanaresta imitatrix

6 amostras, 11 individuos.

tocalidades: MG: Ouro Branco, Serra do Cip6, PR: Parque lguacu, RS: Guaiba, SP: Campinas.
Distribuigao conhecida: Brasil (de SP a SC), Argentina.

Hospedeiras principais: Astereae: Baccharis dracunculifolia, Baccharis punctulata, Baccharis trinervis,
Heterotalamus psiadioides.

Trypanaresta thomsoni

8 amostras, 12 individuos.

Localidades: RJ: Marica, SC: Santa Cecilia, SP: Bertioga, Campinas.
Distribuigdio conhecida: Bolivia, Argentina.

Hospedeiras principais: Astereae: Conyza canadensis, Conyza Bonariensis.
Hospedeiras ocasionais: Astereae: Solidago chilensis, Inuleae: Pluchea sagialis.
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Urophora paulensis

22 amostras, 55 individuos.

Localidades: MG: Camanducaia, Diamantina, Grao Mogol, Joaquim Felicio, Quro Branco, Passa Quatro,
Serra do Cip6, RJ: Marica, SC: Lages, Mafra, SP: Bertioga, Campinas.

Distribuiggo conhecida: Trinidad, Paraguai, Brasil (SP).

Hospedeiras principais: Eupatorieae: Ayapana amigdalina, Chromolaena laevigata, Mikania cipoensis,
Mikania aff. micrantha, Mikania officinalis, Mikania sessilifolia, Praxelis clematidea, Stomatanthes
polycephalus.

Hospedeiras ocasionais: Eupatorieae: Eupatorium costatipes, Chromolaena chaseae, Chromolaena
odorata, Mikania retifolia, Mikania sp., Pseudobrickellia brasifiensis.

Xanthaciura biocellata

112 amostras, 985 individuos.

Localidades: MG: Diamantina, Grao Mogol, Joaquim Felicio, Ouro Branco, Passa Quatro, Serra do Cip6,
RJ: Engenheiro Passos, Marica, RS: Gravatal, SP: Bertioga, Campinas.

Distribuigdo conhecida: Peru, Bolivia, Paraguai, Brasil, Uruguai, Argentina.

Hospedeiras principais: Eupatorieae: Eupatorium costatipes, Ageratum fastigiatum, Ayapana amigdalina,
Barrosoa betonicaeforme, Chromolaena barbasensis, Cromolaena chaseae, Cromolaena
cylindrocephala, Chromolaena decumbens, Cromolaena horminoides, Chromolaena laevigata,
Chromolaena maximiliani, Chromolaena minasgeraesensis, Cromolaena pungens, Cromolaena
sagittifera, Chromolaena squalida, Heterocondylus alatus, Heterocondylus amphidictyus, Heterocondylus
sp., Koanophyllum adamantium, Praxelis clematidea, Symphyopappus cuneatus, Trichogonia apparicioi,
Trichogonia hirtiffora, Trichogonia salviaefolia, Trichogonia villosa.

Hospedeiras ocasionais: Eupatorieae: Acritopappus longifolius, Pseudobrickellia brasiliensis,
Campuloclinium campuloclinoides, Campuloclinium chiorolepis, Campuloclinium macrocephalum,
Chromolaena rnatogrossensis, Chromolaena myriocephala, Chromolaena odorata, Chromolaena
stachyophylia, Symphyopappus cuneatus, Symphyopappus reticulatus, Symphyopappus aff. reticufatus,

Trichogoniopsis adenantiia, Mutisieae! Inulopsis scaposa, Vernonieae: Lessingianthus (Oligocephalus) ™~

virgulatus, Lessingianthus hovaefolius, Lychnophora pseudovillosissima, Vernonanthura mariana.

Xanthaciura chrysura

83 amostras, 565 individuos.

Localidades: MG: Arceburgo, Camanducaia, Caraga, Diamanting, entre Formiga e Divinépolis, Grao
Mogol, Joaguim Felicio, Monte Verde, Ouro Branco, Serra do Cipé, RJ: Engenheiro Passos, RS:
Cambara do 8ul, Guaiba, Gravatai, SC: Bom Jardim da Serra, Lages, Matos Costa, Mafra, Perics, SP:
Bertioga, Campinas, ilha do Cardoso, llha Comprida, Jundiai (Serra do Japi).

Distribuiggo conhecida: EUA (Florida), do México a Argentina.

Hospedeiras principais: Eupatorieae: Ageraturm conyzoides, Ageratum fastigiatum, Austroeupatorium
inulaefolium, Barrosoa betonicaeformis, Campovassouria cruciata, Campuiocliniurm macrocephaium,
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Chromolaena chaseae, Chromolaena cylindrocephala, Chromolaena horminoides, Chromolaena
laevigata, Cromolasna maximiliani, Chromolaena minasgeraesensis, Chromolaena pungens,
Chromolaena squalida, Hafschbachiella fweediana, Heterocondylus grandis, Heterocondylus sp.,
Trichogonia hirtiflora, Trichogoniopsis adenantha.
matogrossensis, Chromolaena myriocephala, Chromolaena spp. {pelo menos outras duas espécies),
Grazilelia intermedia, Grazielia sp., Heterocondylus sp., Mikania cipoensis, Mikania cordifolia, Mikania
micrantha, Mikania officinalis, Mikania sessilifolia, Vittetia orbiculata, Heliantheae: Aspilia pascalioides,
Vernonieae: Erernanthus sp. .

Xanthaciura insecta

3 amostras, 31 individuos.

L ocatidades: MG: Diamantina, Joaguim Felicio, Ouro Branco.
Distribuicée coﬁhecida: EUA, Mexico 2 Venezuela, Indias Ocidentais.
Hospedeiras principais: Heliantheae: Bidens brasiliensis, Bidens sp. .

Xanthaciura quadrisetosa

9 amostras, 25 individuos.

Localidades: MG: Diamantina, Grio Mogotl, Joaquim Felicic, Ouro Branco, RS: Cap&o Novo, 5C: Lages,
SP: Piracicaba.

Distribuigio conhecida: Bolivia, Brasil, Argentina.

Hospedeiras principais: Eupatorieae: Ageratum conyzoides, Campovassouria cruciata, Koanophylium
thysanolepis, Mikania purpurascens.

Hospedeiras ocasionais: Eupatorieae: Symphyopappus casareftol, Heliantheae: Bidens sp., Calea nifida.

Xanthaciura unipuncta
22 amostras, 79 individuos.

Todaligades s Diananting Cualbe, Grau Wogot Joagaim Felicio; Curo Branco; Serra do-Cipé, Rdrrs

Engenheiro Passos, Marica, SC: Lages, Perico, SP: Bertioga, Campinas.

Distribuicac conhecida: Guatemala a Colémbia e Trinidad, Paraguai, Brasil, Argentina.

Hospedeiras principais: Eupatorieae: Campovassouria cruciata, Heliantheae: Aspilia cylindrocephala,
Aspilia jolyana, Aspilia spp. {pelo menos outras quatro espécies), Wedelia paludosa.

Hospedeiras ocasionais: Astereae: Baccharis punctulata, Eupatorieae: Barrosoa betonicaeformis,
Chromolaena squalida, Mikania purpurascens, Trichogonia villosa, Heliantheae: Aspilia montevidensis,
Calea elongata, Calea sp. Vernonieae: Cyrtocymura scorpioides.
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CAPITULO 2

COMPARTIMENTAGAC DAS ASSOCIAGOES ENTRE INSETOS E PLANTAS, E

SUAS CONSEQUENCIAS PARA A ESTRUTURAGCAO DE COMUNIDADES

RESUMO

A compartimentagio de uma matriz de associagSes entre insetos e plantas foi quantificada
em escala regional, ¢ algumas de suas causas e conseqiiéncias foram analisadas. Foram usados os
registros das hospedeiras de tefritideos (Diptera: Tephritidae) end6fagos de capitulos de
Vernonieae (Asteraceae) na regido do Espinhaco Mineiro (Minas Gerais, Brasil), totalizando 36
espécies de tefritideos em 83 espécies de plantas. A maioria dos insetos € especializada em
plantas de uma tnica subtribo ou categoria taxondmica inferior. Uma anélise de correspondéncia
mostra que a matriz de associagOes € dividida em compartimentos bem delimitados, formados por
conjuntos de insetos especializados em diferentes subtribos ou géneros de plantas. Tais conjuntos

sfio tratados como "guildas regionais”, ou o banco de espécies aptas a usar um certo conjunto de

- plantas. A similanidade de hospedeiras entre insetos de uma mesma guilda € significativamente

maior do que entre insetos de guildas diferentes. AleatorizacGes de Monte Carlo foram usadas
para comparar parametros da matriz observada com valores esperados, caso néo existissem
guildas. Foi usado ¢ algoritmo de aleatorizacio RA3 (“zeros embaralhados™), que gera modelos
nulos de comunidades em que a estrutura de guildas é eliminada, mas as amplitudes de nicho das
espécies sdo mantidas. Foram feitas 4000 aleatorizacdes independentes, nas quais as espécies de
insetos foram distribuida ao acaso pelo mesmo nimero de plantas hospedeiras em que foram

registradas. O nlimero de espécies com as quais cada espécie de inseto pode compartilhar
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hospedeiras foi significativamente menor do que na auséncia de guildas. A compartimentacio
nédo reduz a similaridade média de hospedeiras entre espécies de tefritideos. A varidncia da
similaridade de plantas hospedeiras dos insetos foi significativamente maior do que na auséncia
de guildas, o que € considerado outra evidéncia de compartimenta¢fio. Na escala regional, a
compartimentagdc das associagOes inseto/planta reflete a forte especializaciio dos tefritideos de
capitulos, e possibilita redugdo da competic¢io difusa entre os insetos. Este padrio, todavia, ndo
pode ser atribuido a partilha de recursos, pois nfio reduz a sobreposi¢fio de nichos dos insetos.
Informacoes de taxonomia e distancia genética dos insetos permitem inferir que mais de uma
linhagem de tefritideos colonizou, e se diversificou em, cada compartimento. Em escala regional,
as guildas sdo o banco (“pool”) de espécies aptas a usar uma classe de recursos, a partir do qual
serdo compostas as guildas locais. Sua composigio € uma mistura de espécies de insetos que se
associaram independentemente as mesmas plantas, ¢ de espécies aparentadas, que herdaram a

associacfo s mesmas plantas de um ancestral comum.
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ABSTRACT
Compartmentation of associations between insects and plants was assessed on a regional scale,
-and some of their causes and consequences were analyzed. The data set used was the host records
of tefritid flies (Diptera; Tephritidae) that breed in flowerheads of plants of the tribe Vernonieae
(Asteraceae) in the Espinhago Mountain range, Minas Gerais, Brazil. This association matrix had
a total of 36 insect species on &3 plant species. Most of the insects were specialized in plants of a
single subtribe, or some lower taxonomic level. A correspondence analysis (CA) showed that the
association matrix is divided in well-delimited blocks of insects specialized on tribes or subtribes
of plants. We called these blocks "regional guilds”, to represent the source pool of insect species
that could use each group of plants in each locality. Host similarity were significantly higher
among insect species of the same guild, than among those from different guilds. Monte Carlo
randomizations were used to compare matrix parameters with the expected values in the absence
of guilds. The randomization algorithm used was RA3 ("scrambled zeroes"), which generates
null models of matrices without guilds, but keeps the niche amplitude of insect species. In 4000
runs, insect species were assigned randomly to the same number of plant species they were
recorded. The number of species that could share at least one host plant was smaller than the

expected in the absence of guilds. Matrix compartmentation did not reduce mean host similarity

~among insects. The variance of host similarity among all msects were higher than expected by~
the null model, further evidence of compartmentation. On a regional scale, the compartmentation
of insect/plant associations can be attributed to the marked specialization of flowerhead tefritids,
and allows the reduction of diffuse competition among insects. However, this pattern could not
be attributed to resource partitioning, since there was not a reduction in the mean niche overlap.
Data on taxonomy and genetic of the tefritids suggest that more than one lineage colonized, and
sometimes irradiated in, each compartment. Regionally, guilds can be seen as source pools of

species able to use some resource, from which will be assembled local guilds. Regional guilds are
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a mixture of insect species that associated with the same plants separately, and related species,

that have inherited the association with the same plants from a common ancestor.
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INTRODUCAO

Os atributos dos insetos fitéfagos que permitem o uso de uma espécie de planta
hospedeira em geral s830 especificos, limitando o uso de plantas muito diferentes (Straw 1989a,
Jaenike 1990, Farrell & Mitter 1993, Thompson 1994, Futuyma & Mitter 1996). Assim, o
universo de hospedeiras utilizdveis por uma espécie de inseto normalmente esté restrito a um
conjunto de plantas similares (Price 1980, Strong er af. 1984, Ward & Spalding 1993, Bernays &
Chapman 1994). Apenas uma parcela desse elenco potencial de plantas hospedeiras € usada em
cada momento e local, pois as diferentes condigdes e interagdes, que ocorrem em cada
comunidade, impdem limites adicionais ao conjunto de plantas que pode ser usado (Fox &
Morrow 1981, Bernays & Graham 1988, Thomas ef al. 1990, Thompson 1994, Singer &
Parmesan 1993). Fatores locais como a distribuiggo, abundincia e fenologia das plantas (Holdren
& Ehrlich 1982, Strong ef al. 1984, Straw 1989a,b, How et al. 1993), a aglo de parasitbides
(Price et al. 1980, Zwdlfer 1982a, Bernays & Graham 1988) e a competi¢io entre os fitéfagos
(Zwolfer 1979, 1982a, b, 1984, Denno ef al. 1995) determinam o elenco de plantas usadas pelos
insetos nas comunidades, mas operam dentro dos limites do universo potencial de plantas

hospedeiras, que € resultado da histéria evolutiva de cada inseto. O elenco potencial de

" hospedeiras é, portanto, a primeira restrigao as associagoes entre insetos fit6fagos e plantas,

podendo influenciar a estrutura dos niveis de organizaggo inferiores.

Os insetos fitdéfagos tendem a se especializar em plantas similares, ¢ a maioria usa plantas
de uma dnica familia ou categoria taxondmica inferior (Strong et al. 1984, Ward & Spalding
1993, Bernays & Chapman 1994). Essa especializac@o dissociaria grupos de plantas aparentadas
e seus insetos associados em compartimentos (Root 1973, Lawton & Pimm 1978), ou seja,
conjuntos de espécies que interagem muito entre si, e pouco com outros conjuntos (Yodzis 1980,

Pimm 1991). Se existem compartimentos, os insetos poderiam ser divididos em conjuntos de
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espécies associadas aos mesmos tdxons de plantas, que representariam diferentes tipos de
recursos. Neste trabalho, uso o termo “guilda” para designar esses conjuntos, na matriz regional
de associaces, emnbora Jaksic (1981) proponha que se restrinja seu uso 3 grupos de espécies
sintopicas.

Em sua defini¢8o original, guildas sfio grupos de espécies que usam os mesmos recursos
de forma similar (Root 1967), o que ndo implica, necessariamente, que todas essas espécies
coexistam. Ao contrério, supde-se que as interages competitivas sejam mais acentuadas entre
espécies de uma mesma guilda (Pianka 1980, Joern & Lawlor 1981, Law & Watkinson 1989), o
que dificultaria sua coexisténcia. Os recursos em uma comunidade n#o sio usados por todas as
espécies aptas a fazé-lo, e cada nicho € ocupado por uma fracio de um elenco maior, de
ocupantes potenciais (MacArthur 1972, Strong et al. 1984, Cornell 1985, 1993, Ricklefs 1987,
Ricklefs & Schluter 1993b, Poulin 1997). O estudo dos determinantes dessas fracdes € um dos
ternas centrais da ecologia de comunidades (e.g. Pimm 1991, Ricklefs & Schluter 1993a, Brown
1995). Inger & Colwell (1977) usam o termo “filtros faunisticos”, para assinalar que o uso de
cada recurso exige certos requisitos minimos, o que restringe o elenco de espécies capazes de
ocupar cada nicho nas comunidades. As guildas regionais podem ser interpretadas como

conjuntos de espécies que partilham os requisitos para o uso de um mesmo recurso. Assim,

estendldopara S escala reg;ona}, oconceltodegm}dadeﬁneobanco (“900]”) de espécws aptasa I

utilizar cada classe de recursos, a partir do qual serfio montadas as comunidades locais.
Quando as espécies se dividem ern guildas, o niimero total de interagbes possiveis, e de
espécies que coexistem, € reduzido (Pianka 1974, Joern & Lawlor 1981, Winemiller & Pianka
1990). Ao mesmo tempo, as interagdes devem tornar-se mais fortes entre as espécies de uma
mesma guilda (Pianka 1980, Joern & Lawlor 1981, Law & Watkinson 1989, Winemiller &

Pianka 1990).
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A compartimentacio das associagdes € especialmente esperada para insetos
taxonomicamente aparentados, pois estes tendem a responder da mesma maneira s pressdes
seletivas exercidas pelas plantas (Futuyma & Gould 1979, Straw 1989a, Denno et al. 1995). As
espécies da familia Tephritidae (Diptera), cujas larvas sfio end6fagas de capitulos de Compostas
(Familia Asteraceae) t€m elencos de hospedeiras estreitos, fortemente determinados por
restri¢bes filogenéticas (Straw 1989a, Goeden 1997, Headrick & Goeden 1998, Lewinsohn &
Prado no prelo, Capitulo 1). Nesse conjunto de insetos, aparentados e especialistas, distinguem-se
grupos de espécies com elencos similares de hospedeiras potenciais (Capitulo 1). Neste capitulo,
testei se esse padrdo resulta na compartimentagio das associagdes entre Tefritideos ¢ suas plantas
hospedeiras, em escala regional. Sob a premissa de que um inventério das plantas usadas pelos
insetos, em diferentes localidades, estime o seu elenco potencial de hospedeiras, foi analisada a
matriz de associagOes entre Tefritideos e plantas da tribo Vernonieae na regido do Espinhago
mineiro (MG). O objetivo foi quantificar o grau de compartimenta¢fo da matriz de associagdes
em escala regional, identificar algumas de suas conseqiiéncias, e propor suas causas. As
perguntas especificas que busquei responder foram:

1. A matriz de associagdes entre tefritideos e plantas da tribo Vernonieae esta organizada em

compartimentos?

restringirem a plantas filogenéticamente aparentadas?

3. As espécies de tefritideos insetos estdio separadas em guildas, associadas a diferentes grupos de
plantas hospedeiras ?

4. Caso existam guildas, como isto afeta 0 nimero de interagles entre 0$ insetos, € sua

intensidade?
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PROCEDIMENTOS
Sistema de estudo

Os registros analisados neste trabalho fazem parte de um amplo inventério de insetos
enddfagos de capitulos de Compostas (familia Asteraceae) no Brasil (Lewinsohn 1991,
Lewinsohn et al. 1997, Capitulo 1). Os Tephritidae sdio a familia mais diversificada e abundante
de endé6fagos de capitulos de Asteraceae no Brasil, e, no momento, sdo 0 componente melhor
conhecido dessa entomofauna (Capitulo 1). Neste trabalho s3o analisados os registros de
Tefritideos obtidos de capitulos de plantas da Tribo Vernonieae nos campos rupestres do
Espinhago mineiro (MG).

As Asteréceas sdo a maior familia de angiospermas, e, embora cosmopolitas, ocorrem
predominantemente em ambientes ndo florestais (Barroso 1986, Bremer 1994). As Vernonieae
sdo uma das tribos de Compostas mais importantes dos neotrpicos, com abundancia, riqueza de
espécies e amplitude de distribuigio comparéveis apenas s da tribo Eupatorieae (Barroso 1986,
King & Robinson 1987, Bremer 1994 ). Tal importéncia acentua-se nos campos rupestres, nos
quais concentram-se a maioria das espécies da subtribo Lychnophorinae, além de um grande
namero de espécies endémicas da subtribo Vernoniinae (MacLeish 1987, Robinson 1988, 1990,

1992, Giulietti, no prelo). No Brasil, os capitulos das Vernonieae sfo atacados por larvas

" endéfagas de trés familias de dipteros (Tephritidae, Agromizydae e Cecidomyiidae) e quatro de

microlepidépteros (Tortricidae, Pyralidae, Pterophoridae e Gelechiidae). Os tefritideos sdo a
familia mais importante, somando cerca de 60% das espécies e metade do total de individuos
coletados de capitulos de Vernonieae (Lewinsohn 1988, Lewinsohn & Prado no prelo, Capitulo
1).

Coletas de plantas de outras tribos indicam que os tefritideos associados a Vernonieae
formam um compartimento bem delimitado de especialistas (Capitulo 1). Das 36 espécies e

morfoespécies de tefritideos criadas de capitulos de Vernonieae no Espinhaco, apenas cinco
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foram registradas também em plantas de outras tribos. Mesmo essas espécies mais generalistas
ocorrem predominantemente em uma dnica tribo. Duas delas estfo primariamente associadas &
tribo Vernonieae (7omoplagia incompleta e Dictyotrypeta sp.23), usando ocasionalmente
espécies das tribos Eupatorieae € Mutisieae (Tabela 1). As outras trés espécies, registradas em
Vernonieae e em outras tribos, atacam preferencialmente as tribos Mutisieae ou Eupatorieae

(Tabela 1, Capitulol).

Tabela 1 - Espécies de tefritideos registradas em Vemnonieae ¢ também em outras tribos de
asteraceas no Espinhaco mineiro. Para cada espécie de inseto sfo indicados o niimero de espécies
de hospedeiras (N hosp), e de amostras de capitulos (N col) em que foi registrada, e o nimero de
individuos obtidos em cada tribo, neste trabatho. Note que, mesmo para estas espécies mais

generalistas, 0s registros concentram-se em uma tribo de plantas hospedeiras.

Tribo das hospedeiras Eupatorieae Mutisieae Vernonieae

Espécie de inseto Nhosp Ncol Nind Nhosp Ngol Nind Nhosp Ncol Nind

Dictyotrypeta sp.23 3 3 4 10 21 83

Dictyotrypeta sp.b 3 3 13 2 2 4

Tomoplagia incompleta 1 1 1 2 2 2 24 51 266

TRGPaHGE §p5 e g e

Xanthaciura biocellata 3z 102 974 1 1 1 5 5 18

Xanthaciura chrysura 17 38 327 1 1 1
Area de Estudo

A cadeia do Espinhaco € um conjunto de planaltos quartziticos nos estados de Minas

Gerais ¢ Bahia, resultantes de soerguimentos paleozédicos. Seu aspecto geral € o de um espigio de
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direcfo norte-sul centrado no meridiano 43° W (Pflug 1965, Saadi 1995). Os topos pouco
erodidos dos planaltos, com altitudes em torno de 1000 m, formam unidades disjuntas ao longo
da cadeia, denominadas localmente “serras”. Nestes locais ocorrem 0s campos rupestres, um
complexo de fisionomias herbéiceas de altitude, com plantas adaptadas a solos pobres ¢ rasos € 2
afloramentos rochosos (Joly 1970, Giulietti & Pirani 1988, Harley 1995). Para os prop6sitos
deste trabalho, 0s campos rupestres da cadeia do Espinhaco constituem um conjunto de
comunidades similares, mas isoladas o suficiente para que suas dindmicas locais possam ser
consideradas independentes (Lewinsohn & Prado, no prelo).

Os campos rupestres possuem grande diversidade floristica, com elevado grau de
endemismo (Giulietti ef al. 1987, Giulietti & Pirani 1988, Hensold 1988, Harley 1995). As
astericeas estdo sempre entre as trés familias mais importantes, com riquezas locais em torno de
100 a 200 espécies (Barroso 1957, Harley & Simmons 1986, Leitdo Filho & Semir in Giulietti e?
al. 1987, Hind 1995). Com base nesses inventdrios de floras locais, estima-se que as dreas de
campos rupestres abriguem cerca de 1000 espécies de asterdceas, 60% a 70 % das quais

endémicas dessa formacgiio vegetal (Semir, com. Pess.).

Coletas de capitulos e obtencio dos insetos

" Entre fevereiro de 1995 e setembro de 1996 foram realizadas cinco viagens de coletasa

cinco dreas de campo rupestre do Espinhaco mineiro: Grao Mogol, Serra do Cabral, Diamantina,
Serra do Cipé, e Ouro Branco (Fig. 1). Em cada 4rea, 5 a 10 pontos foram inspecionados em
busca assistematica, coletando-se capitulos de todas as espécies da tribo Vernonieae encontradas.
Para cada amostra, foi coletada uma exsicata da planta para testernunho.

Os capitulos foram mantidos em potes de 500 ou 1000 mi, de pléstico transparente e com
tampa de tela, onde os insetos adultos emergem. No laboratério, os potes foram inspecionados a

intervalos regulares de um a quatro dias, para a retirada dos insetos adultos. Os insetos foram
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mantidos em geladeira a 15°C por cerca de 24 horas, para que adquirissem sua coloragio natural
antes de serem fixados e montados em aifinetes. ApGs quinze dias sem nenhuma emergéncia, a
inspecdo dos potes era encerrada, o que normalmente ocorreu seis a oito semanas apGs a coleta
dos capitulos. Os insetos e as plantas hospedeiras foram separados em morfoespécies, a maioria
das guais foi identificada até espécie (Capitulo 1), com o auxilio de especialistas. Os espécimes
de Tephritidae estdo depositados na coleg@o entomolégica do Laboratério de Interacdes Insetos-
Plantas do Departamento de Zoologia da Universidade Estadual de Campinas. Os materiais
testemunhos das plantas hospedeiras estdo depositados no Herbario da Universidade Estadual de

Campinas.

Figura 1 - Mapa da Cadeia do Espinhago, com indicag8o das cinco areas de coleta.
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Analises estatisticas

A matriz de associagdes entre tefritideos e Vernonieae possui / por ¢ elementos, sendo
suas / linhas as espécies de plantas e as ¢ colunas as espécies de insetos. Cada elemento da
matriz, a;;, corresponde a associagio entre uma espécie de planta (i) e uma espécie de tefritideo
(§). Neste trabalho, foi analisada a matriz binéria, ou de presenca/auséncia das associacées. Os
elementos da matriz receberam valor 1, caso a associagio tenha sido registrada em alguma coleta,
e valor 0, no caso contrdrio.

Nessa matriz de associagSes, compartimentos s3o conjuntos de plantas usadas
exclusivamente por insetos nelas especializados. Uma anélise de correspondéncia, ou AC (Gauch
1982, Pielou 1984, Manly, 1994, ter Braak 1995), foi usada para identificar tais conjuntos.
Embora seja usada para evidenciar a substituicio gradual de espécies ao longo de um gradiente
presumido (ter Braak & Prentice 1988, ter Braak 1995), a AC também € eficaz na detecgiio de
descontinuidades (ter Braak 1995). Sendo um técnica de ordenagdo, a AC cria varidveis sintéticas
("eixos"), que expressam a similaridade entre elementos (e.g. espécies, amostras, hospedeiras), o
que, portanto, permite ordend-los. O "escore” de cada elemento nos eixos, é o seu valor da
varidvel sintética. A AC ordena elementos maximizando a correlac@o entre os escores dos

elementos das linhas e das colunas de uma matriz de incidéncia (Manly 1994). Com a ordenacso

de insetos que nelas ocorrem. Espécies de plantas e de insetos que formem um compartimento
terdo escores muito proéximos, 0 que causa seu agrupamento. Ao contrério, espécies de insetos
com universos de hospedeiras parcialmente sobrepostos serfio ordenados em um gradiente. Como
assinala ter Braak (1993), a AC evidencia a estrutura das matrizes de incidéncia, que pode ir de
um gradiente continuo de substitui¢cio de espécies (estrutura diagonal ou matriz de Petrie) &
compartimentagdo completa (estrutura em blocos). Os autovalores dos eixos podem ir de zero a

um, e aumentam com o grau de isolamento dos agrupamentos (ter Braak 1995). O autovalor
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méximo (L = 1) ocorre quando hd um bloco completamente isolado, no caso, um grupo de
espécies de insetos e plantas associados exclusivamente entre si. Assim, os compartimentos da
__matriz de associages entre tefritideos ¢ Vernonieae foram definidos como agrupamentos de
espécies nos eixos da AC, e os autovalores dos eixos da AC foram usados para expressar 0 seu
grau de isolamento.

As espécies de insetos de um mesmo compartimento foram consideradas como de uma
mesma guilda. A diferenca dos elencos de hospedeiras entre as guildas de insetos foi testada com
o MRPP (“Multi-Response Permutation Procedure”, McCune & Mefford 1997). O MRPP € um
teste nio paramétrico de diferengas entre grupos, definidos a priori. A distincia média entre
- elementos dos grupos € comparada com o valor esperado, caso nfio existissem diferencas entre os
grupos. A distdncia média esperada, e seu intervalo de confianca, s@o calculados de grupos de
composicio aleat6ria, gerados por permutacdes ao acaso, mas com o mesmo tamanho dos grupos
originais (Biondini ef al. 1985, Zimmerman et al. 1985, McCune & Mefford 1997). Para o teste
de MRPP das guildas de tefritideos foi usado o indice de disténcia percentual de Bray-Curtis (ou
fndice de Sorensen, ou indice de Czekanowski, Sneath & Sokal 1973, Greig-Smith 1983), o iinico
adequado a dados binérios disponivel nas rotinas de MRPP (McCune & Mefford 1997, Slauson

et al. 1998). No cédlculo das distdncias médias, os elementos de grupos pequenos tiveram mais

* peso, dado pela ponderagio recomendada por Mielke (1984):
pi=m/N
onde p; € o peso aplicado aos elementos do grupo i, n; € o ndmero de elementos do grupoi, e N €
total de elementos, de todos os grupos.
AleatorizacOes de Monte Carlo foram usadas para comparar pardmetros da matriz de
associagBes com valores esperados, caso ndo existissem guildas de insetos. Foram feitas 4000
aleatorizages independentes, nas quais as espécie de insetos foram distribuida ao acaso pelo

mesmo nimero de plantas hospedeiras em que foram registradas. Esse algoritmo de
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aleatorizac@o, proposto por Sale (1974), € conhecido como RA3 (Lawlor 1980), ou “zeros

embaralhados™ (Winemiller & Pianka 1990). Corresponde a permutar ao acaso os valores de cada

coluna da matriz de associagdes, ¢ que elimina guildas, mas mantém as amplitudes de nicho das
colunas (Sale 1974, Lawlor 1980, Winemiller & Pianka 1990), no caso, das espécies de
tefritideos.

A aleatorizacho incluiu apenas as espécies de plantas que tiveram pelo menos uma espécie
de tefritideo associada. Com isso, 0 modelo nulo pressupde que as espécies de Vernonieae sem
registros de tefritideos (Apéndice 3) niio pertenciam ao universo de hospedeiras potenciais desses
insetos. Optei por este modelo porque ele coloca um limite objetivo ao universo de hospedeiras
potenciais, € tambem por ser mais conservador na detecgiio de compartimentos e de auséncia de
partilha de recursos, que so hipéteses testadas nesta tese.

Os seguintes pardmetros foram calculados das matrizes aleatorizadas:

1. Média da similaridade de hospedeiras das espécies de insetos. A similaridade de plantas
hospedeiras entre cada par de espécies de tefritideos foi calculada pelo indice de Jaccard
(Sneath & Sokal 1973). A similaridade média da matriz de associagdes é dada pela soma das
similaridades entre todos os pares, dividida pelo nimero de pares:

X=Ex;)/N

R xg C milaridads ntro asespecmsl_] SR
N = nimero de pares de espécies
2. Variincia da similaridade de hospedeiras das espécies de insetos, ou seja, a soma dos desvios
quadrados da similaridade de cada par em relag@o 4 média, dividido pelo niimero de pares,
mMenos uIm:

=2 (x;-X )1/ (N-1)
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3. Nuamero médio de espécies “vizinhas”. Inger & Colwell (1977) e Winemiller & Pianka {1990)

consideram espécies que usam 0s mesmos recursos “vizinhas” , pois seus nichos partitham o
~mesmo hiperespago. Na matriz de associacOes regional, as espécies vizinhas sfo aquelas que
tém pelo menos um recurse em comum, €, portanto, t€m a chance de interagir em
comunidades locais. O ntimero de vizinhos foi calculado para cada espécie de tefritidec
contando-se o nimero de espécies com as quais tivessem pelo menos uma espécie de planta
hospedeira em comum. A média foi calculada dividindo a sorna do niimero de vizinhos de
cada espécie de insetos pelo total de espécies de insetos.

4. Similaridade média por posto (*ranking”) de vizinhanca. O vizinho com maior sobreposicéo
serd o “mais proximo”, no hiperespago tedrico onde se distribuem os nichos. Assim, €
possivel ordenar 0s vizinhos de cada espécie, pela sua similaridade ou sobreposicdo de
nichos, e calcular a sobreposi¢io média das espécies com os vizinhos de cada posto (Inger &
Colwell 1977). Com as médias de sobreposi¢des de nicho por posto de vizinhanga, € possivel
testar mais acuradamente a estruturacao da comunidade em guildas (Haefner 1988,
Winemiller & Pianka 1990, Gotelli & Graves 1996). E esperado que a compartimentagdo em
guildas eleve a sobreposic¢do entre vizinhos mais proximos (das mesmas guildas), mas reduza

entre vizinhos distantes, que, em geral, pertencem a guildas diferentes (Inger & Colwell 1977,

~ Gotelli & Graves 1996). As sobreposicoes médias por posto de vizinhanga dos insetos foram
calculadas pelas médias das similaridades de hospedeiras (Jaccard) das espécies de tefritideos

com seu primeiro, segundo, etc, até o dltimo vizinho.

A probabilidade dos par@metros observados serem significativamente maiores, ou
menores, do que o esperado pelo modelo nulo, € estimada pela propor¢do de matrizes
aleatorizadas que tiveram valores menores, ou maiores, desses parametros(Manly 1991, Gotelli &

Graves 1996).
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RESULTADOS

Compartimentacae

Foram obtidas 272 amostras de capitulos de 104 espécies ou morfoespécies de plantas,
pertencentes a 17 géneros e trés subtribos da tribo Vernonieae (Apéndices 2 e 3). De 228 destas
amostras (83 espécies de plantas), emergiram individuos adultos de 36 espécies de tefritideos,
pertencentes a sete géneros (Apéndice 1).

Esses insetos mostraram em geral baixa amplitude taxondmica de hospedeiras. Vinte
espécies estdo restritas a uma dnica espécie ou género de planta, e apenas oito usam plantas de

mais de uma subtribo (Fig. 2).

Tribo ou
acima

Espécie

“Figura Z - Numerc de ‘especies de tefritideos; por ¢l
plantas hospedeiras.

Trés espécies de tefritideos foram obtidas dos tinicos representantes coletados de um
género de hospedeira, sendo conservadoramente classificadas como especialistas em géneros, e
ndo em espécies de plantas. Tomoplagia formosa foi registrada na Gnica espécie de Chrysolaena
coletada no Espinhago, C. herbacea. Esta espécie de Tomoplagia ndo & classificada como

especialista desta espécie de hospedeira, e sim do género, porque foi criada de capitulos de outras
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espécies de Chrysolaena, em outras regides do Brasil (Capitulol). Tomoplagia argentiniensis e
T. pseudopenicillata foram criadas exclusivamente de capitulos de Cyrtocymura scorpioides.
- Come nio ha coletas de outras espécies de Cyrtocymura no Espinhago, ou-em outras localidades -
do Brasil (Capitulo 1), estas espécies de Tomoplagia estio provisoriamente classificadas como
restritas a este género de hospedeira, embora possam ser especialistas de C. scorpioides. Da
mesma forma, Tomoplagia punctata é classificada como restrita 4 subtribo Centratheriinae, por
ter sido registrada apenas em Centratherum punctatum, Gnico representante coletado da subtribo.
Apenas as espécies de tefritideos que usam os mesmos tdxons de plantas, podem, a
principio, interagir. Com 36 espécies de tefritideos, € possivel formar 36!/ [(36-2)! x 2!] = 630
pares. Desses, 438 (70%j) ndo podem interagir, porque as espécies de insetos usam plantas de

subtribos ou géneros diferentes (Fig. 3).

200

600
500 1
g
w .
T 400 Hospedeiras
:g B Subtribo Dif.
E 300 1 B Géneros Dif.
§ W Mesmo Género
o
a.
&
=z

100 4

o 01 02 03 04 05 06 07 08 09 1
Classes de Similaridade de Hospdeiras (Jaccard)

Figura 3 — Distribuicéo de freqiiéncia das similaridades de hospedeiras (Coeficiente de Jaccard) entre
todos os pares de espécies de tefritideos (n = 630). A primeira coluna (Jaccard = 0) indica o nimero de
pares que nao partiham nenhuma espécie de hospedeira (86% dos pares). Nela estao indicados quantos
desses pares possuem similaridade nula porque estdo associadas a plantas de géneros, ou subtribos,
diferentes (70% dos pares). A fragdo restante na coluna indica o niimero de pares que tém pelo menos
um género de hospedeira em comum, mas com similaridade nula.
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Dessa maneira, a especializacio dos tefritideos impde uma forte limitacfo 2s interactes entre
esses insetos, pois impede um grande nimero de encontros das espécies nas plantas hospedeiras,
na fase larval. O resultado € um grande niimero de pares de espécies com similaridade de
hospedeiras nula, e alguns poucos pares corn similaridade elevada (Fig. 3).

A ordenacd@o das espécies de tefritideos nos trés primeiros eixos da anélise de
correspondéncia mostra quatro compartimentos bem delimitados, formados por plantas de um
género ou subtribo, e seus insetos especialistas (Tabela 2, Fig, 4). Das 165 associacdes
registradas entre tefritideos e Vernonieae, apenas 12 ndo ocorrem dentro destes compartimentos.
Os trés eixos possuem autovalores iguais ou préximos de 1 (Apéndicesi e 2), o que indica uma
matriz estruturada em blocos isolados (ter Braak 1995).

O primeiro eixo da andlise de correspondéncia separou Tomoplagia argentiniensise T.
pseudopenicillata, e sua (nica hospedeira, Cyrfocymura scorpioides (subtribo Vernoniineae, Fig.
4A-B, Tabela 2, Apéndices 1 e 2). Este € o Gnico compartimento da fauna de tefritideos
completamente isolado, pois nem as espécies de insetos tém outras hospedeiras, nem a planta tem
outros tefritideos associados. Por essa raz8o, o eixo que discrimina esse bloco possui autovalor

igual a um (A = 1,0), ¢ foi o primeiro extraido. O segundo eixo também indica um bloco bem

delimitado (= 0,951), formado por T. minuta, T.reimaseri ¢ T. fiebrigi, associadss
exclusivamente a Vernonanthura spp. (subtribo Vernoniineae, Fig. 4A-B, Tabela 2, Apéndices 1
e 2). Estas s@o as (nicas espécies de tefritideos registradas neste género de planta, 4 excegdo das
ocorréncias ocasionais das espécies generalistas Xanthaciura biocellata e Tomoplagia sp.m

(Tabela 2), em V. mariana; e V. ferruginea, respectivamente.
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Figura 4 (Nas préximas duas paginas)- Ordenagao das plantas e insetos no espago definido pelos trés
primeiros eixos da analise de correspondéncia (RA). Embora estejam no mesmo espaco de ordenagao
{Maniy 1994, ter Braak 1395), plantas e inseios foram representados em diagramas separados. A -
primeiro e segundo eixos, ordenagaoe das plantas. B - primeiro & segundo eixos, insetos; C - segundo e
terceiro eixos, plantas; D - segundo e terceirc eixos, insetos. As cores dos simbolos das plantas indicam
as espécies das subtribos Vernoniinae (azul), Lychnophorinae (vermelho), @ Centratheriinae {preto). As
espécies de plantas e de seus insetos associados ocupam a mesma regido do diagrama, peis possuem
escores similares. Assim, compartimentos sfo representados como agrupamentos de plantas & insetos
no diagrama de ordenagéo (ver métodos). Legenda das plantas: A1: Anteremanthus hatschbachii, B1:
Centratherurn punctatum, C1: Chresta sp.01, C2: Chresta sphaerocephala, D1: Chrysolaena herbacea,
£1: Cyrtocymura scorpioides, F1: Echinocoryne hoiosericea, F2. Echinocoryne schwenkiaefolia, G1:.
Eremanthus aff. glomerulatus, G2: Eremanthus crotonoides, G3: Eremanthus eleagnus, G4: Eremanthus
erythropappus, G5: Eremanthus glomerulatus, G8: Eremanthus incanus, G7: Eremanthus polycephalus,
G8: Eremanthus sp.03, H1: Lepidaploa aff. rufogrisea, H2. Lepidaploa aurea, H3: Lepidaploa lilacina, H4:
L epidaploa rufogrisea, H5: Lepidapioa salzmannii, H8: Lepidaploa sp.01, HT: Lepidaploa spixiana, H8:
Lepidaploa velutina, 11. Lessingianthus (Oligocephalus) aff. simplex, 12: Lessingianthus (Oligocephalus)
simplex, 13: Lessingianthus (Oligocephalus) virgulatus, 14: Lessingianthus belidioides, 15: Lessingianthus
brevipetiolatus, 16: Lessingianthus buddleiifolius, 17: Lessingianthus carduoides, 18: Lessingianthus
coriaceus, 19: Lessingianthus glabratus, 110: Lessingianthus hoveaefolius, 111. Lessingianthus
linearifolius, 112: Lessingianthus linearis, 113: Lessingianthus psilophylius, 114: Lessingianthus pumilla,
15: Lessingianthus roseus, 118: Lessingianthus rosmarinifolius, 117: Lessingianthus rubricaulis, 118:
Lessingianthus tomentellus, 119: Lessingianthus vepretorum, 120: Lessingianthus warmingianus, J1:
Lychnophora aff. pohlii, J2: Lychnophora candefabrum, J3: Lychnophora cipoensis, J4. Lychnophora
diamantinana, J5: Lychnophora granmogolense, J6: Lychnophora marcgravii, J7. Lychnophora passerina,
J8: Lychnophora pinaster, 49: Lychnophora pohiii, J10: Lychnophora pseudoviliosissima, J11:
Lychnophora rosmarinifolia, J12: Lychnophora salicifolia, J13: Lychnophora tomentosa, J14: Lychnophora
villosissima, K1: Minasia alpestris, K2: Minasia scapigera, K3. Minasia sp.01, K4: Minasia sp.02, K&:
Minasia sp.04, K8: Minasia sp.05, K7: Minasia sp.06, L1: Paralychnophora bicolor, M1: Piptolepis
apiculata, M2: Piptolepis sp.01, M3: Piptolepis sp.02, N1: Proteopsis argentea, N2: Proteopsis sp.01, O1:
Strophopappus bicolor, P1: Vernonanthura aff. laxa, P2: Vernonanthura aff. lucida sp.1, P3:

_________\Vemonanthura ferrugmea P4 Vernonanthura g!andu!oso -dentata, P5. Vernonanthura mariana, P8§:

Vernonanthura membranacea, PT: Vernonanthura mucronulata, P8: Vernonanthura phosphonca Pg:
Vernonanthura subverticiflata, P10; Vernonanthura westiniana, Q1. Vernoniinae sp. 19.

Legenda dos insetos: at: Acrotaeniini gen nov.1 sp.a, b1: Acrotaeniini gen. nov.2 sp.a, ¢t Dictyotrypeta
atacta, ¢2: Dictyotrypeta sp.23, ¢3: Dictyotrypeta $p.8, ¢4 Dictyotrypeta sp.a, ¢5: Dictyotrypeta sp.b, d1:
Tetreuaresta sp.a, d2: Tetreuaresta sp.c, d3: Tetrevaresta sp.d, d4: Tefreuaresta sp.e, el: Tomoplagia
aff. deflorata, e2: Tomoplagia aff. heringi, e3: Tomoplagia aff. rudolphi, e4: Tomoplagia argentiniensis, 5.
Tomoplagia fiebrigi, @6: Tomoplagia formosa, e7: Tomoplagia gr. inc. sp.c, e8: Tomop/agia gr. inc. sp.d,
29 Tornoplagia incompleta, @10: Tomoplagia minuta, e11: Torncplagia pseudopeniciliata, e12:
Tomoplagia reimoseri, et3: Tomoplagia sp.7, e14: Tomoplagia sp.75, @15: Tomoplagia sp.8, e1&:
Tomopiagia sp.a, @17: Tomoplagia punctata, @18: Tomoplagia sp.i, @19: Tomoplagia sp.X, e20:
Tomoplagia sp.l, @21: Tomoplagia sp.m, @22: Tomoplagia tripunctata, f1: Trupanea sp.5, g1: Xanthaciura
hioceliata, g2: Xanthaciura chrysura,
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Tabela 2 - Matriz de associagGes entre as espécies de Tephritidae e os géneros de Vernonieae,
ordenados, a partir da andlise de correspondéncia, para evidenciar sua compartimentacio. A
matriz indica o ndmero de espécies de cada género de planta que é usado pelas espécies de
tefritideos. Os compartimentos, separados com a andlise de correspondéncia (Fig. 3), estdo

| delimitadas com retingulos. As guildas de tefritideos, definidas como as espécies que ocupam
cada compartimento (ver texto), estdo separadas por linhas. A primeira linha da tabela mostra a
subtribo dos géneros das plantas (V = Vemnoniinae, C = Centratheriinae, L = Lychnophorinae), e
na ditima linha estdo os nimeros de espécies coletadas de cada género de planta. Duas
morfoespécies de Vernoniinae, sem identificagiio de género, ndo estio representadas na matriz.
Também ndo foi incluido na tabela o género Stenocephalum (Vernoniinae, duas espécies

coletadas), no qual ndo foram registrados tefritideos.
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Erernanthus
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O terceiro eixo separou as demais espécies de tefritideos em dois grandes blocos,

associados, respectivamente, aos géneros restantes da subtribo Vernoniinae, e a subtribo

Lychnophorinae (Fig. 4C-D, Tabela 2, Ap&ndices 1 e 2). O isolamento desses blocos, apesar de

elevado (A = (0,908), € menor do que dos anteriores, devido a presenca de algumas espécies

generalistas:

&

Dictyotrypeta sp.23 - A maioria de suas hospedeiras pertencem as Vemoniinae,
embora este inseto tenha emergido também de duas amostras de capitulos de Minasia
sp. 6, uma amostra de Eremanthus erythropappus, e uma de Lychnophora villosissima
(Tabela 2).

Dictyotrypeta atacta - associada com o Lessingianthus spp., embora cinco individuos
tenham emergido de uma coleta de capitulos de Proteopsis argentea
(Lychnophorinae), da Serra do Cabral (Tabela 2, Capitulo 1).

Tomoplagia incompleta - estd associada principalmente com o género Lessingianthus
(Vernoniinae), mas usa ocasionalmente plantas de outras subtribos e tribos (Tabelas 1
e 2, Capitulo 1, Prado & Lewinsohn 1994).

Tomoplagia sp.m - espécie nfio descrita, muito préxima de 7. incompleta, usa

primariamente o género Lapidaploa (Vernoniinae). E ocasionalmente registrada em

Vernonathura, e em Lychnophorinac (Tabela 2).

Xanthaciura biocellata - espécie generalista, primariamente associada a tribo
Eupatoriaeae (Tabela 1, Capitulo 1). Nas coletas deste trabalho, usou plantas de trés
compartimentos (Tabela 2), com preponderancia para Lessingianthus (trés das cinco

amostras, ¢ 15 dos 18 individuos registrados em Vernonteae).

A outra espécie de tefritideo que foi obtida de hospedeiras de mais de um compartimento,

Tomoplagia aff. heringi, ndo pode ser considerada generalista. Trezentos individuos dessa
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espécie foram obtidos de 20 espécies de plantas da subtribe Lychnophorinae. O tinico registro
discrepante € o de um individuo, obtido de Chresta sphaerocephala, espécie que ja esteve
classificada no género Eremanthus (Lychnophorinae), e cuja atual classificagdo entre as
Vernoniinae € controversa (Bremer 1994). Assim, é possivel que Chresta seja uma hospedeira
ocasional de 7. aff. heringi, ou seja alvo de erros de oviposi¢#io, devido & sua similaridades com
as hospedeiras principais.

Nos dois compartimentos maiores, separados pelo terceiro eixo, hd grupos de espécies de
insetos associadas a diferentes géneros de plantas. Esses grupos ndo estdo completamente
isolados, mas causam alguma subdivisdo nos compartimentos. No compartimento de insetos
associados a subtribo Vernoniinae (exceto Cyrfocymura e Vernonanthura), ha seis espécies
restritas ao género Lessingianthus, duas ao género Lepidaploa, uma a Chrysolaena, € uma aos
géneros Chresta € Strophopappus (Tabela 2). H4, ainda, uma especialista de Centratherum
punctatum (subtribo Centratheriinae), Tomoplagia punctata, que foi incluida no bloco dos insetos
de Vernoniinae (Fig. 4C-D, Tabela 2), pois sua planta hospedeira também & usada por
Dictyotrypeta sp.23, que pertence a este bloco. No bloco dos tefritideos associados & subtribo
Lychnophorinae, distingue-se um subgrupo de trés especialistas do género Lychnophora, quatro

espécies restritas aos géneros Lychnophora e Eremanthus, uma espécie especialista no género

Mznasza, e outras duas és;iéé'ié's virtualmente restritas ao género moﬁo't'l’pi'éo.Péréiyéknbphéfd -
(Tabela 2).

Ao contrério das plantas, muitas das espécies de tefritideos de um mesmo compartimento
ndo formam grupos delimitados taxonomicamente ou filogenéticamente, o que sugere que cada
compartimento foi colonizado independentemente por mais de uma linhagem de tefritideos. Os
dois maiores compartimentos s@o ocupados por espécies de quatro e sete géneros (Tabela 2),
pertencentes a pelo menos trés tribos da subfamilia Tephritinae (Norrbom ef al. 1998). As

espécies dos outros dois compartimentos também parecem ser grupos polifiléticos, mesmo
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pertencendo todas ao género Tomoplagia. Estudos com isoenzimas mostram que 0s pares 7.
argentiniensis / T. pseudopenicillata (associadas a C. scorpivides), e T. reimoseri | T. minuta
{associadas a Vernonanthura spp.) t8m menos similaridade genética entre si do que com espécies
de Tomoplagia de outros compartimentos {Solferini ef al. ms). Por outro lado, h4 também
indicios de que parte da fauna de tefritideos de cada compartimento tenha se originado pela
colonizagfio por urma espécie ancestral, € sua posterior irradiagfio. As quatro espécies de
Tomoplagia associadas as Lychnophoriinae t8m mais similaridade genética entre si do que com
gualquer outra espécie analisada até o momento (Solferini ef /. ms). Da mesma forma,
Tomoplagia incompleta e T. sp. m possuem elevada similaridade genética, ¢ uma marcante
sinapomorfia da termindlia masculina {Solferini et @/. ms), sendo, possivelmente, espécies irmds.
Essas duas espécies usam praticamente os mesmo géneros de hospedeiras (Tabela 2), embora 7.

incompleta ocorra com mais fregiiéncia em Lessingianthus, e T. sp. m em Lepidaploa.

Conseqiiéncias da Compartimentagio
Os resultados acima indicam que a fauna de tefritideos estudada divide-se em guildas de
espécies que usam 0s mesmos taxons de hospedeiras. Essas guildas foram delimitadas a partir

dos compartimentos identificados pela AC (Tabela 2, Fig. 4, Apéndices 1 e 2).

O teste MRPP indicou que a diferenca média de hospedeiras entre as espécies de
tefritideos de uma mesma guilda ¢ significativamente menor do que entre espécies pertencentes a
guildas diferentes. A distancia percentual (Bray-Curtis) média entre insetos da mesma guilda é
elevada (8 = 86%, Tabela 3), o que pode ser explicado pela estruturacio dos dois maiores
compartimentos em subcompartimentos de insetos especialistas, com pouca similaridade de
hospedeiras entre si. Apesar disso, a distAncia média esperada, caso ndo existissem diferencas

entre as guildas, € significativamente maior do que a observada (8 = 97%; p < 0,001, Tabela 3). A
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diferenca manteve-se significativa com os outros indices de distancia e férmulas de ponderagio

normalmente usados no MRPP (ver McCune & Mefford 1997).

Tabela 3 - Hospedeiras e composicio das guildas de tefritideos de Vernonieae, delimitadas a
partir dos agrupamentos vistos na anilise de correspondéncia (Fig. 4, Tabela 2, Apéndice 1). A
diferenca média de hospedeiras (distdncia de Bray-Curtis) entre as espécies da guilda é assinalada
na Gltima coluna. A dltima linha indica 2 média das distancias intra-guildas observada, a esperada
pela hipdtese nula (distancias intra e inter-grupos iguais, ver texto), e sua significancia. Embora a
primeira guilda possua uma distancia interna muito inferior as demais, sua exclus@io nfo afeta a

significancia do teste.

Plantas Composigéo Bray-Curtis intra-guilda
Hospedeiras (3)
OBS ESP P
Cyrtocymura Tomoplagia argentiniensis, 0,000
scorpioides Tomoplagia pseudopenicillata
Vernonanthura Tomoplagia fiebrigi, Tomoplagia 0,805
Spp- minuta, Tomoplagia reimoseri
Subtribos Dictyotrypeta atacta, Dictyotrypeta 0,931
Vernoniinae §p.23, Dictyotrypeta sp.a,
(exceto Tetreuaresta sp.d, Tomoplagia aff.
Cyrtocymura deflorata, Tomoplagia aff. Rudolphi,
Vernonanthura)  Tomoplagia formosa, Tomoplagia gr.
.nc..sp.c. Jomoplagia gr.inc. sp.d......
Tomoplagia incompleta, Tomoplagia
sp.h, Tomoplagia sp.i, Tomoplagia
sp.l, Tomoplagia sp.m, Tomoplagia
tripunctata, Xanthaciura biocellata
Subtribo Acrotaeniini gen nov. 1 sp.a, 0,897
Lychnophorinae  Acrotaeniini gen. nov.2 sp.a,
Dictyotrypeta sp.b, Tetreuaresta sp.a,
Tetreuaresta sp.c, Tetreuaresta sp.e,
Tomoplagia aff. heringi, Tomoplagia
sp.7, Tomoplagia sp.7b, Tomoplagia
sp.8, Tomoplagia sp.a, Tomoplagia
sp.k, Trupanea sp.5, Xanthaciura
chrysura
Meédia de Todas as Guildas 0,859 0,965 <{3,001
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A distAncia entre as duas espécies de tefritideos especialistas de Cyrtocymura é nula
(Tabela 3), o que poderia estar reduzindo a distincia média intra-grupos, ¢ favorecendo a rejeicdo
' da hipétese nula. Por essa razio testei o jsolamento das outras trés guildas, sem Cyrtocymura e
seus insetos. Ainda assim, a distdncia média entre insetos de uma mesma guilda €
significativamente menor do que o esperado, na auséncia de diferencas.

As larvas de diferentes espécies de tefritideos s6 podem interagir diretamente se
partilharem pelo menos uma espécie de hospedeira. Na matriz observada, o niimero médio de
espécies com as quais cada espécie de tefritfdeo poderia interagir ("vizinhos") é menor que na
auséncia de guildas. Cada espécie de tefritideo teve hospedeiras em comum com uma média de
2,67 outras espécies. Um valor inferior, ou igual, a este ndo ocorreu em nenhuma das 4000
matrizes aleatorizadas (Tabela 4). O menor valor dessa média entre as matrizes aleatorizadas foi

de 4,78 vizinhos.

Tabela 4 - Parimetros observados da matriz de associagtes entre tefritideos ¢ Vernonieae, a
média dos valores obtidos nas matrizes geradas aleatoriamente, ¢ sua significincia, estimada a
partir da propor¢do de matrizes aleatorizadas que tiveram um valor do parametro igual ou mais

extremo ao observado. Os "vizinhos" s&o espécies que tem pelo menos uma espécie de planta

Parametro Observado Média das P
Aleatorizagdes
Nimero médio de vizinhos 2,67 6,08 < 0,00025
Similaridade média de hospedeiras 0,0225 0,0207 0,23
Varidncia da similaridade de 0,0069 0,0042 0,05
hospedeiras
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A varigncia da similaridade de hospedeiras das espécies de tefritideos foi
significativamente maior do que o esperado pelo modelo nulo, o que pode ser explicado pela
compartimentac@o da matriz de associagdes. As espéceies de tefritideos de uma mesma guilda
possuem similaridades maiores do que se ocorressem independentemente por todas as plantas
hospedeiras. Por outro lado, espécies de insetos de diferentes possuem similaridades nulas, ou
muito baixas. O resultado € uma matriz de similaridades com alguns valores excepcionalmente
altos, e um grande numero de valores muito baixos, ou nulos, o que eleva variincia da
similaridade de hospedeiras.

A média da similaridade de hospedeiras entre as espécies de tefritideos n3o foi
significativamente diferente do esperado pelo modelo nulo (Tabela 4). A separagio das espécies
de tefritideos em guildas ndo reduz, portanto, a sua sobreposicdo de uso de hospedeiras.

A similaridade dé hospedeiras das espécies de tefritideos com seus “vizinhos mais
préximos” (espécies com as quais t€m as maiores similaridades) €, e média, alta, mas cai
rapidamente com os “vizinhos™ mais distantes (Fig. 5). Nas aleatorizacbes, em média, as
similaridades dos vizinhos mais proximos s&o menores, ¢ decrescem mais lentamente, de modo
que apenas a similaridade média ao primeiro vizinho € menor do que o valor observado (Fig. 5).

Isto indica que os insetos tém maior similaridade de hospedeiras com seus vizinhos mais

préximos, e menor similaridade com os vizinhos distantes, do que teriam na auséncia de guildas.
A similaridade média com o primeiro vizinho € significativamente maior do que o esperado (Fig.
6). Por outro lado, a similaridade média observada ¢ significativamente menor, a partir do 12°
vizinho (Fig. 6). Na matriz observada, nenhuma espécie de tefritideo possui mais do que 15
vizinhos, o que resulta em uma média nula do 16< vizinho em diante (Fig. 5). Nas aleatorizac0es,

isso s6 ocorreu em 4 matrizes (p = 0,001, Fig. 6).
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Figura 5 - Similaridade média de hospedeiras (Jaccard) das espécies de tefritideos com seus “vizinhos”,
em fungao do posto (*ranking”) de vizinhanga. As cruzes indicam a média desses valores, nas 4000
matrizes geradas aleatoriamente. Os quadrados indicam os valores observados. Note que a
sobreposicao média observada s¢ € superior @ esperada para o primeiro vizinho mais proximao.
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Figura 6 — Percentual das 4000 matrizes geradas aleatoriamente que tiveram similaridade média de
hospedeiras (Jaccard) maior que, ou igual ao, valor observado, por posto de vizinhanga. Apenas 140
aleatorizagdes (3,5%) tiveram uma simitaridade com primeiro vizinho maior ou igual ao observado. Mais
do que 95% das matrizes tiveram similaridades maiores do que as observadas do 122 vizinho em dianie,
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DISCUSSAQ

A maioria das espécies de tefritideos usou uma pequena fragéo do total de espécies de
plantas disponiveis, em geral similares taxonomicamente. A tendéncia a restringir-se a plantas de
uma Gnica tribo ou de categorias taxondmicas inferiores € um padrio comum em tefritideos de
capitulos (Straw 1989 a, Goeden 1997, Headrick & Goeden 1998, Norrbom ef al. 1998, Capitulo
1), sugerindo que géneros, subtribos ¢ tribos de Astericeas partilham caracteristicas que limitam
o ataque por esses insetos. A endofagia de capitulos exige um ajuste a atributos muito varidveis
das hospedeiras, como sua fenologia, morfologia dos capitulos e quimica, que normalmente séo
mais similares entre plantas taxonomicamente mais proximas (Zwolfer 1982b, 1987, 1988, Straw
1989a,b). Diferencas nessas caracteristicas entre plantas de tdxons mais amplos seriam grandes o
suficiente para tornd-las um recurso heterogéneo demais para ser explorado.

Devido a sua oligofagia, os tefritideos podem ser separados em guildas, associadas a
diferentes tdxons de Vernonieae. A andlise de correspondéncia e o teste MRPP mostram que cada
guilda de tefritideos forma, com suas hospedeiras, blocos bem definidos, dentro dos quais
ocorrem a maioria das interages. Dessa maneira, a fauna de tefritideos de capitulos de
Vernonieae do Espinhago atende a definicdo de sistema compartimentado (May 1974, Yodzis

1980, Pimm 1991). Esses resultados corroboram a hipétese de que, devido & especializagio dos

blocos de insetos que usam os mesmos taxons de plantas (Root 1973, Gilbert 1977, Lawton &
Pimm 1978). Esse padrio pode ser obscurecido pela presencga de generalistas (Futuyma & Gould
1979, Pimm & Lawton 1980), que estabelecem ligacdes entre os compartimentos. Neste trabalho,
todavia, os insetos generalistas sdo minoritarios, e, mesmos esses, possuem a maior parte das
hospedeiras em um compartimento. Assim, a seletividade das espécies generalistas (e.g. Fox &
Morrow 1981), pode ser um causa importante da compartimentagio nas comunidades de insetos

fit6fagos; ao lado da preponderancia de especialistas nesses sistemas.
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Através da marcaggo com Fosforo-32, Wiegert ef al. (1967) quantificaram o consumo por
insetos de Heterotheca subaxillaris e Erigeron canadensis (Asteraceae), as duas espécies de
ervas-dominantes €m uma sucessdo em campo abandonado, na Carolina do-Sul. De 16 espécies

de insetos fitéfagos nas quais o isétopo foi encontrado, 11 consumiram as duas espécies de

plantas. Estas espécies mais generalistas mostraram uma forte preferéncia por A subaxillaris, da
qual incorporaram dez vezes mais isétopo, por massa corpérea (estimado pelo Indice de
Transferéncia Trofica, Wiegert ef al. 1967). Esses insetos sio folivoros das ordens Homoptera e
Orthoptera, e ndo tém tanta importancia para a cadeia tréfica de E. canadensis, que € baseada em
afideos e formigas (Wiegert ef al. 1967). Dessa maneira, apesar da predominincia de insetos
generalistas, as duas espécies de plantas ¢ seus herbivoros sdo sistemas com estruturas
diferenciadas (Wiegert ef al. 1967), e pouco conectados. Em um estudo similar, Shure (1973)
comparou as espécies de insetos associados a Raphanus raphanistrum (Crucifereae) e Ambrosia
artesimiifolia (Asteraceae), quanto 4 abundéncia e indice de transferéncia tréfica. Embora
espécies de insetos que consumiram as duas plantas tenham captado cerca de 50% do is6topo
transferido para os herbivoros (Pimm & Lawton 1980), amostras das mesmas espécies de plantas
tiveram similaridade de insetos duas a quatro vezes maiores entre si, do que com amostras da

outra espécie, tanto em termos de transferéncia tréfica, quanto de abundancia de individuos

 (Shure 1973).

Compartimentos s6 ocorrem se ha convergéncia nos padrdes de uso, ou seja, se todos os
insetos respondem as mesmas caracteristicas da plantas, ou a caracterfsticas que sejamn
correlacionadas (Futuyma & Gould 1979). E possivel, portanto, que, ao analisar apenas uma
farnilia de insetos, este trabalho tenha aumentado as chances de se encontrar compartimentacao,
pois as espécies de uma mesma linhagem devem responder de maneira similar as pressdes
seletivas exercidas pelas plantas (Zwéilfer 1982a, Straw 1989, Farrel ef al. 1992). A

especializag@io e a convergéncia das associagdes, todavia, ocorrem em graus varidveis entre as
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linhagens de insetos fitofagos (Zwblfer 1982b, Jaenike 1990, Gaston ez al. 1992, Thompsom
1994, Menken 1996, Lewinsohn & Prado, no prelo). Por isso, acho que a compartimentacio das
- associagbes, mostrada neste trabalho, nfio € um artefato, mas um fato biolégico, decorrente da -
forte tendéncia & especializagio dos tefritideos de capitulos de astericeas.

A comparag¢do com os modelos nulos mostrou que a compartimentagio reduziu o ndmero
de espécies de insetos que podem interagir, mas ndo aumenta a similaridade de hospedeiras os
vizinhos mais proximos, em uma mesma guilda. Nas comunidades de peixes ¢ de lagartos
analisadas por Winemiller & Pianka (1990), a distancia aos vizinhos mais préximos foi menor do
que o esperado na auséncia de guildas, embora as distincias aos vizinhos mais distantes muitas
vezes tenham sido maiores. Esses resultados estdo de acordo com ¢ conceito de que as guildas
diminuem a competicio difusa, mas intensificam as possibilidades de interaco entre as espécies
que convergem na utilizagio dos recursos (MacArthur 1972, Inger & Colwell 1977, Pianka 1974,
1980). Para esses autores, a compartimentagdo seria um arranjo 6timo para o qual as
comunidades evoluiriam, pois minimizaria as interagdes competititivas, e perrnitiria a
coexisténcia de um maior numero de espécies. Alguns modelos tedricos formalizaram essa
hip6tese, provando matematicamente que a convergéncia no uso de recursos (e, portanto, a

formagio de guildas) pode ser vantajosa, pois, em certas circunsténcias, a redugdo da competi¢io

difusa & maior do que o aumento da competigdo com as espécies com as quais se converge
(MacArthur & Levins 1967, MacArthur 1972). Nesse caso, a soma do efeitos da competicio é
reduzida (MacArthur & Levins 1967, MacArthur 1972, Pianka 1974), e, portanto, também a
média dos coeficientes de competicio entre todos os pares de espécies. Nas palavras de Pianka
(1974), uma “sobreposi¢ao baixa com muitos competidores pode ser equivalente a uma
sobreposigio alta com poucos competidores™. Neste trabalho, entretanto, a comparagio com

matrizes aleatorizadas mostrou que a compartimentacfo nio reduziu significativamente a
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similaridade média de hospedeiras dos insetos. Isto indicando que o aumento da sobreposicéo de
nichos dentro dos compartimentos nao compensou a redugdo das sobreposi¢Oes entre guildas.

H3 outros estudos semelhantes, que também mostram gue a compartimentacfio das
comunidades n&o estd necessariamente associada a reduco da sobreposi¢io média de nichos.
Nos principais trabalhos que utilizaram técnicas de Monte Carlo para testar padrdes de usos de
recursos, hé aleatorizagOes de 22 comunidades com o algoritmo RA3 (Tabela 4.4 de Gotelli &
Graves 1996, acrescida dos trabalhos de Joern & Lawlor 1980, Lawlor 1980, e das comunidades
de lagartos em Winemiller & Pianka 1990). Dessas, 12 tiveram sobreposi¢des médias de nicho
superiores as esperadas na auséncia de guildas (gafanhotos em Sale 1974, ¢ em Joern & Lawlor
1980, salamandras em Griffiths 1987, quatro comunidades de peixes e quatro de lagartos em
Winemiller & Pianka 1990).

As relacdes da varidncia da sobreposi¢io de nichos com a compartimentagdo sfo menos
conhecidas. Neste trabalho, a varidncia da similaridade de hospedeiras entre os insetos € maior do
que o esperado na auséncia de guildas, o que interpreto como uma conseqiiéncia da
compartimentagdo. Comparadas com modelos nulos gerados com 0 RA3, as varidncias das
sobreposi¢des de nicho foram iguais as esperadas nas dez comunidades de lagarios analisadas por

Lawlor (1980), significativamente maiores do que o esperado em Winemiller & Pianka (1990),

| st gmﬁcatwamente menores em Joern & Lawlor (1980): Os dados néo sio suficientes p'a'r"a
indicar um padrfo geral, mas ampliam o leque de possibilidades. Modelos tedricos, baseados em
competigiio, prevéem que a varifncia da sobreposicéo de nichos se reduza (Levins 1968), ou ndo
se altere (Lawlor 1980), ao longo da histdria das comunidades. O aumento varidncia da
sobreposi¢io de nichos, causado pela compartimentagao, ndo foi ainda analisado com a teoria
ecoldgica, mas € estatisticamente plausivel. Com o aumento da similaridade de nichos entre
espécies de uma mesma guilda, e a sua redugio entre espécies de guildas diferentes, a varidncia, e

mesmo a média, das sobreposicdes de nicho da matriz de associagGes podem aumentar. Os
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resultados de Winemiller & Pianka (1990) e deste trabalho mostram que esse € um padrio
possivel em matrizes de associag#o estruturadas em guildas.

Em resumo, a matriz regional de associagOes entre tefritideos e Vernonieae, aqui
estudada, mostrou uma forte estruturagdo em compartimentos, decorrente da especializagfio de
grupos de insetos as mesmas plantas, Ao menos na escala adotada, este padrio ndo pode ser
atribuido a partilha de recursos, uma vez que n&o minimiza a sobreposigdo de hospedeiras dos
insetos. A especializagfo dos insetos parece ser uma conseqiiéncia das restricdes inerentes i sua
histéria evolutiva, o que inclui a adaptagdo as plantas, a colonizagfio de novas hospedeiras, e a
diversificag@o dos insetos (Gilbert 1977, Zwolfer 1982b, 1987, 1988, Thompson 1994, Farrell et
al. 1992, Farrell & Mitter 1993, Futuyma & Mitter 1996, Janz & Nylin 1998). S#o esses
processos evolutivos que tornaram cada espécie apta a utilizar um certo conjunto de recursos
(Ronquist & Nylin 1990, Brooks & McLennan 1993, Poulin 1997), e que, portanto, compdem as
guildas, na escala regional. As guildas encontradas neste trabalho sio formadas por insetos de
diferentes linhagens filogenéticas, que usam plantas taxonomicamente aparentadas. Parte dessas
linhagens de insetos irradiaram-se nos compartimentos, apds sua colonizagio, ¢ que pode ser
explicado pela coevolugio dos insetos ¢ suas plantas hospedeiras (hipétese de “coevolugio por

fugae radiagz‘io Ehrlich & Raven 1964, Thompson 1994), ou pela colonizacic de uma lmhagem

| pre-ex;stente de pIantas pelos msetos segulda de sua dlvermﬁcagao (“evolugao sequen<:1al 3
Jermny 1984, Farrell ef al. 1992, Farrell & Mitter 1993, Menken 1996). De uma forma ou de
outra, as guildas de tefritideos podem ser vistas como misturas de espécies que associaram-se
independentemente as mesmas plantas, € de espécies aparentadas, que herdaram a associagio as

mesmas plantas de um ancestral comum.
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Apéndice 1 - Espécies de tefritidecs amostradas de capitulos de Vernonieae neste trabatho, e seus escores nos trés
primeiros eixos da andlise de correspondéncia. Os escores foram usados para ordenar os insetos, de modo a separar
o0s quatro agrupamentos vistos nos diagramas de ordenagfo (ver Figs. 3 e 4). Neste apéndice, 0s quatro agrupamentos
estio separados por linhas tracejadas. Esses grupos sfio considerados guildas, pois sdo formados por espécies de
insetos que usam Os mesmos conjuntos de plantas {ver texto, e Figs. 3 e 4, Tabela 4, ¢ Apéndice 2). Também estio
“indicados os autovalores de cada eixo (A). As espécies de insetos posstem escores proximos as de suas hospedeiras’
preferenciais. Assim, comparando este apéndice e o seguinte, vermos que o primeiro eixo separa Tomoplagia
T. argentiniensis e T. pseudopenicillata, e sua Gnica hospedeira, Cyrtocymura scorpioides (todos com escore = 100).
O segundo eixo separa as plantas do género Vernonanthura ¢ seus trés tefritideos especialistas, T reimoseri, T.
minuta, e T. flebrigi (todos com escores acima de 1000). Por fim, o terceiro eixo separa as demais Vernoniinae e seus
wefritideos associados (escores negativos), das Lychnophorinae, e respectivos tefritideos (escores positivos).

Espécie de Inseto Eixo 1 Eixo 2 Eixo 3
2 =1,00 Ay =0,851 A; =0,908
Tomoplagia argentiniensis 100 o 0
Tomoplagia pseudopenicillata 100 G 0
Tomoplagia fiebngi 0 1738 170
Tomoplagia reimoseri 0 1634 151
Tomoplagia minuta 0 1408 109
Tetreuaresta sp.c 0 -233 561
Tomoplagia sp.k 0 -229 530
Tomoplagia sp.7 0 -214 508
Acrotaeniini gen nov.1 sp.a 0 -220 480
Tomoplagia sp.7b 0 -200 473
Tomoplagia sp.a 0 -225 448
Xanthaciura chrysura 0 227 445
Trupanea sp.5 o 232 41
Tomoplagia sp.8 ] -138 352
Dictyotrypeta sp.b 0 -224 342
Tetreuaresia sp.a 0 -208 319
Acrotaeniini gen. nov.2 sp.a 0 -128 307
Tetreuaresta sp.e 0 -205 285
Tomoplagia aff. heringi Q -183 253
Xanthaciura biocellata 0 268 -80
Dictyotrypeta sp.a 0 -131 -120
Dictyotrypeta sp.23 0 -119 -184
Tomoplagia sp.h 0 -126 -207
Tomoplagia aff. deflorata 0 100 -217
Tomoplagia sp.i 0 100 -217
Tomoplagia sp.m 0 -77 -232
Tomoplagia formosa 0 -83 -300
Tomoplagia incompleta 0 -80 -306
e A G BT g g
Tetreuaresta sp.d 0 -89 -346
Tomoplagia gr. inc. sp.c ¢ -103 -446
Tomoplagia sp.i 0 -106 -451
Dictyotrypeta atacta 0 -108 -492
Tomoplagia aff. rudolphi 0 -113 -553
Tomoplagia gr. inc. sp.d Y] -115 -554

Dictyotrypeta sp.6*

* Excluida da andlise de correspondéncia por ter apenas nm individuo registrado em Lepidapioa
veluting, na qual ndo foi registrado mais nenhum tefritideo.
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Apéndice 2 - Espécies de plantas nas quais foram registrados Tefritideos, e seus escores nos trés primeiros eixos da anslise de correspondéncia. Os
escores foram usados para ordenar 2s plantas de medo a separar os quatro agrupamentos vistos nos diagramas de ardenagao (ver Figs. 3e4). Os
grupos de plantas representam o conjunto de recursos usados pelas quatro guildas de tefritideos (ver Figs. 3 ¢ 4, Tabela 4, e Apéndice 1), ¢ estio
separados por linha tracejadas. Também estio indicades os autovalores de cada eixo (A). Outras explicacBes no apéndice anterior.

Subtribo Espécie de Planta Eixo 1 Eixo 2 Eixo 3
: : o : U REE 00 A= 0881 A = 0908
ioil 100 0, 3]
Y Vemaonanthura af, lucida so. 1 0 1652 154 ;
v Vermonanthura aff. laxa o} 1634 151
v Vemonanthura glanduloso-dentata 0 1634 151
\4 Vemonanthura membranacea 0 1634 151
A Vemonanthuma mucronulata o 1634 151
v Vemonanthura phosphorica ¢ 1634 151
v Vermonanthura subverticillata 0 1547 135
kY2 Vermonanthura westinlana 0 1408 109
\% Vermnonanthurs marana Q 1086 52
L Lvchnophora aranmoaoiense 0 -225 530
L Eremanthus incanus 0 -222 510
L Lvchnophora rosmerinifolia 0 -214 508
L Eremanthus glomerulatus 0 224 505
L Lvchnophora diamantinana 0 -218 486
L L.vchnophora pinaster 4] -220 480
L Lvchnophora pohlii o] ~179 437
L Lvehnophora aff. pohlii ¢ 201 431
L Eremanthus eleagrus 0 -212 430
L Lyvchrophorz salicifolia 4] ~£80 427
L Eremanthus aff. plomerulatus 4] -218 404
L Lvchnophora passerina Q -232 401
L Minasia sp.02 o} -224 342
L Paralychnophora bicolor 0 «209 327
L Anteremanthus hatschbachii 0 -209 31g
L Lvchnophora marcoravii ¢] =201 288
L Minasiz sp.01 o] =202 279
L Lvchnophora candelabrum ] -163 278
L Eremanthus polvcephalus 1] -195 258
i Eremanthus crotonivides 2] ~193 253
1 Lvchrophora cipoensis 4] ~-183 253
L Lychnophora tomentosa 0 -183 253
L Minasia alpestris 0 -183 253
L Minasia scapigera 0 -193 253
i Minasia sp.05 0 -183 253
L Pintolepis apiculata o -183 253
L Piptotepis so.01 [} -193 253
1R Piptolepis sp.02 o -193 253
I Lvehnoephora villosissima Q -161% 235
L Lvchnoshora pseudovillosissima 0 17 176
L Protecpsis argentea 4] -160 113
L Minasia sp.08 8] -158 34
L Minasia sp.04 4] =136 26
v Chresta sphaeroceshala [4] -118 -98
v Strophopapous bicolor 0 131 -120
v Lessingianthus (Oligocephalus) viraulatus 0 95 -156
v Eremanthus erythropappus 0 -118 -184
' Lessingianthus belidicides 0 -118 -184
C Centratherum punctatian ¢ -120 -188
v Lessingianthus hoveaefolius C 25 «197
\ Echinocorvne holosericea o -98 =208
v lL.epidaploa salzmanrii 0 77 -232
V Lepidapioa s0.01 0 -77 -232
v Vermonanthura ferruginea 0 -7 -232
v Lessingianthus psilophvilus o] g 240
v Lepidapioa spixiana 0 92 -241
) Lessingianthus warmingianus s} 92 ~241
i Lessingianthus tomentellus 0 «36 -264
i Lepidaploa aff. Rufourisea [¢] -19 -269
v i epidaploa lilacing G -78 -269
W Lessingianthus rubricaulis 1] -79 -269
v Chrysolaena herbacea a 79 =272
v Lepidanloa rufoarisea 0 -80 -282
v Chresta sp.01 0 -80 -306
L Eremanthus sp.03 0 -80 -306
1Y Lessingianthus (Oligocenhaius) aff. simplex [¢] -80 -306
v Lessingianthus (Oligocephatus) simpiex 0 -80 -306
vV lLessingianthus clabratus 0 -80 -306
\4 Lessingianthus pumilia 0 80 -306
v Lessingianthus brevipetioiatus 0 76 325
\' Lessingianthus carducides [¢] -76 -328
v Lessingianthus linearifolius G bres) -325
i Lessingianthus rosmarinifolius ] -73 343
v Lepidaploa aurea b -88 -348
Vi Lessingianthus vepretorum 0 &7 -358
v Lessingianthus roseus 0 -G8 418
v Lessingianthus coraceus o] ~-100 ~438
vV Lessingianthus linearis 0 ~106 -451
v Lessingianthus buddieiifolius - 0 -108 -503
L Protecpsis sp.01 [¢] -110 516
v Vernoniinae sp.19 G -113 -553
Ay idapioa velutina®

* Excluida da andlise de correspondéncia por ter apenas wm registro de um individuo de Dichyotrypeta sp. 6,
espécie que ndo foi registrada em nenhuma outra planta
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Apéndice 3 - Espécies de plantas nas quais ndo foram registradas tefritideos neste estudo. Espécies nas quais jd
foram registrados tefritideos em outras ocasides (Prado & Lewinsohn 1994, Capitulo 1 desta tese, e dados inéditos)
estio em negritoe.

Subtribo Espécie
Erernarithus aff. Eieagnus
Eremanthus aff. Goyazensis
Eremanthus eriopus
Lychnophora cryptomerioides
Lychnophora damasioi
Lychnophora ramosissima
Lychnophora rupestris
Minasia sp.03

Piptolepis ericoides

Lepidaploa aff. lilacina
Lessingianthus (Oligocephalus) desertorum
Lessingianthus aff. linearis
Lessingianthus cordiger
Lessingianthus durus
Lessingianthus sp.05
Lessingianthus sp.06
Stenocephalum apiculatum
Stenocephalum megapotamicum
Vemonanthura aff. glanduloso-dentata
Vermnonanthura ignobilis
Vernoniinae sp.17

LS C LS LI Orre
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CAPITULO 3

ASSOCIACOES INSETO-PLANTA NO NIVEL LOCAL E REGIONAL: TEPHRITIDAE

E VERNONIEAE NA SERRA DO ESPINHACO'.

RESUMO

Neste trabalho, investigamos padrdes de associag¢@o entre insetos herbivoros (dipteros
tefritideos) e suas plantas hospedeiras (Compostas, tribo Vemonieae) encontrados em cinco
localidades da Serra do Espinhago meridional (Minas Gerais). Hai diferengas importantes entre
as associagdes de insetos e hospedeiros encontrados em cada localidade. Isto se deve, em grande
parte, a diferengas entre as floras locais; mas, através de modelos logisticos, demonstramos que
parte das associagbes muda por fatores relacionados aos proprios insetos. Tais fatores parecem
ser distintos entre insetos generalistas e especialistas. A estrutura de associagBes verificadas no

nivel local em relagfo ao nivel regional exige um modelo multicausal.

! Este capitulo, com pequenas modificages, estd sendo publicado como: Prado, P.LK.L e Lewinsohn, T. M. (no
prelo). AssociagOes Inseto-Planta no Nivel Local e Regional: Tephritidae e Vernonieae na Serra do Espinhago. in: T.
M. Lewinsohn € R. P. Martins (eds) Ecologia e Comportamento de Insetos. Oecologia Brasiliensis (Rio de Janeiro).
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ABSTRACT

In this paper we examine the host association pattern of herbivorous insects (Diptera,
Tephritidae) with their host plants (Compositae, tribe Vernonieae) in five localities of the
southern Espinhago range in the state of Minas Gerais, Brazil. There are substantial differences
in host associations among localities. To a large extent these are attributable to differences
among local floras; however, a logistic model showed that associations partly shift also in
response to factors intrinsic to the insects themselves. These factors are seemingly distinct for
generalist and specialist insects. The structure of associations at the local level versus the

regional level requires a multicausal explanatory model.

96



INTRODUCAQO

o Acagsociagao de plantas e insetos herbivoros € uma das interagbes ecol6gicas mais
importantes e freqilentes da natureza. Estima-se que cerca de metade das espécies vivas sio
plantas superiores ou os insetos que as consomem (Strong ef al., 1984). Além de sua importancia
aplicada, o estudo das interagOes entre insetos fitéfagos e suas plantas hospedeiras trouxe
importantes contribuigdes tedricas. A ecologia de comunidades demonstrou que os processos
estruturadores das comunidades de insetos sdo diferentes dos propostos para grandes animais, e
que eram considerados gerais anteriormente. Comunidades de insetos fitéfagos sio fortemente
influenciadas por fatores histéricos e biogeogréficos, como a colonizagio, extingio e especiacio
(Strong, 1979; Price, 1980; Strong ef a/., 1984; Comell, 1985,1993; Lewinsohn, 1991; Farrell ef
al., 1992, Farrell & Mitter, 1993; Lawton er al., 1993). Na sua dindmica local, comunidades de
insetos fit6fagos s&o mais influenciadas por interagSes entre niveis tréficos, tais como relagdes
com as plantas e os parasitdides, do que por interagdes em um mesmo nivel, ou seja, competigio
entre espécies de insetos que utilizem as mesmas plantas (Strong er al., 1984; Lawton, 1984;
Bernays & Graham, 1988; Rosenthal & Berenbaum, 1991).

Os estudos de interagio inseto/planta podem ser divididos em dois tipos bdsicos, de

acordo com s.é.u foco de ateﬁgéo. Em .ur.n .enfoque. éntomoééntﬁco, séd in&esﬁ gados 0s elencosde
plantas hospedeiras de cada espécie de inseto e seus determinantes (e.g. Ehrlich & Raven, 1964;
Singer, 1971, 1983; Joern, 1979; Straw, 1989; Ward & Spalding, 1993). O enfoque fitocéntrico
(Dirzo, 1984) enfatiza atributos da planta que afetam a herbivoria, e suas conseqiiéncias, seja para
os animais, seja para as proprias plantas. Nessa categoria estio os inventarios dos insetos
associados a diferentes espécies de planta, e respectivos modelos explanat6rios da composigio e

riqueza dessas entomofaunas (e.g. Lawton & Price, 1979; Kennedy & Southwood, 1984; Cornell,
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1985,1993; Lawton, 1982, 1984; Zwéaifer, 1987; Lewinsohn, 1988,1991; Root & Cappucino,
1992; Lawton et al., 1993).

Usando essas abordagens, estudos de herbivoria por insetos mostram que hé variagdes
importantes entre comunidades ecolégicas locais, seja no conjunto de plantas usadas pelos insetos
(Singer, 1971; Joern, 1979; Fox & Morrow, 1981; Singer & Parmesan, 1993), seja na fauna de
insetos associada a cada espécie de planta (Zwdlfer, 1987; Lewinsohn, 1991; Lawton, 1982,
1984; Lawton ef al., 1993). Uma maneira sintética de enunciar esses resultados € que as
associacOes entre insetos e plantas variam entre locais. Isto significa que transpomos o foco de
andlise dos organismos (plantas ou animais) para as associagdes, a fim de investigar em que
circunstincias elas ocorrem (cf. Thompson, 1994, 1997; Travis, 1996).

Neste trabalho exploramos algumas das possibilidades de se usar as associagdes entre
espécies como foco de andlise, em vez de nos concentramos em um dos grupos de organismos
envolvidos. Apesar de menos conhecida e utilizada do que anélises centradas nos insetos ou nas
plantas, essa abordagem busca responder as mesmas questdes dos estudos tradicionais, que é
identificar caracteristicas dos insetos, plantas e do ambiente que determinam a ocorréncia de cada

associagéo.

SISTEMA DE ESTUDO
Para desenvolver essas idéias, usaremos dados de nosso inventdrio de insetos associados a
capitulos de Compostas (Familia Asteraceae). As Asterdceas ou Compostas sdo a maior familia
de angiospermas, €, embora cosmopolitas, ocorrem predominantemente em ambientes néo
florestais (Barroso, 1986; Bremer, 1994). A inflorescéncia tipica desta familia € o capitulo, um
conjunto de pequenas flores fixadas em um receptéculo plano e envoltas por séries de bricteas.
Para os insetos, este arranjo oferece alimento concentrado em um sitio protegido, e, por isso,

capitulos de Compostas abrigam uma fauna rica e diversificada de insetos endéfagos (Zwdolfer,
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1979, 1987, 1988; Lewinschn, 1988, 1991; Abrahamson & Weis, 1997). No Brasil, os endéfagos
de capitulos de Compostas pertencem principalmente a trés familias de Dipteros (Tephritidae,
Cecidomyiidae e Agromyzidae) ¢ quatro de microlepiddpteros (Tortricidae, Pterophoridae,
Pyralidae, Gelechiidae), somando pelo menos 120 espécies (Lewinsohn, 1988, 1991; Lewix-zsohn
et al., 1997 e dados inéditos). As fémeas pdem seus ovos nos capitulos, no interior dos quais as
larvas se desenvolvem, consumindo seiva, flores, Gvulos e frutos (Zwdlfer, 1979, 1988; Straw,
1989; Gielis, 1993; Gagné, 1994; Almeida, 1997).

Durante os anos de 1995 e 1996 coletamos capitulos de Compostas nas regides Sul e
Sudeste do Brasil. Os capitulos foram mantidos em potes plésticos com tampa de tela, onde
emergiram os adultos. Esse inventdrio de insetos e suas plantas hospedeiras, iniciado em 1985
(Lewinsohn, 1988), registra até o presente mais de 1000 associagdes (ILewinsohn ef al., 1997,
Capitulo 1, e dados inéditos). O presente trabalho concentra-se nos registros de Tefritideos
(Diptera) associados a plantas da tribo Vernonieae no Espinhago mineiro, provenientes desse
inventdrio. Esse subconjunto de dados foi obtido de coletas em cinco 4reas de campo rupestre da
Cadeia do Espinhago (MG), que € um complexo de planaltos quartziticos nos estados de Minas

Gerais ¢ Bahia, resultantes de soerguimentos paleozéicos (Fig. 1). Seu aspecto geral é o de um

erodidos dos planaltos, com altitudes em torno de 1000 m, formam unidades disjuntas ao longo
da cadeia, denominadas localmente “serras”. Nesses locais ocorrem os campos rupestres, um
complexo de fisionomias herbaceas de altitude, com plantas adaptadas a solos pobres € rasos € a

afloramentos rochosos (Joly, 1970; Giulietti & Pirani, 1988, Harley 1995).
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Figura 1 - Mapa da Cadeia do Espinhago, com indicag@o das localidades de coleta. Em cada localidade,
foram amosirados capifulos de Compostas em pelo menos quatro pontos, durante cinco viagens de

coleta, entre fevereiro de 1985 e setembro de 1996, Adaptado de figura de Giulietti & Pirani (1988).

As Vernonieae sdo uma das tribos de Compostas mais importantes dos neotrépicos
destacando-se no Brasil, junto com a tribo Eupatorieae, pela abundéancia e riqueza de éspécies e
pela amplitude de distribuigiio geografica (Barroso, 1986; King & Robinson, 1987; Bremer,
1994). Tal importincia acentua-se nos campos rupestres, nos quais concentram-se a maioria das
espécies da subtribo Lychnophorinae, endémica da serra do Espinhago, além de um grande
niimero de espécies endémicas da subtribo Vernoniinae (MacLeish, 1987; Robinson, 1988, 1990,

1992; Giulietti, no prelo ). No Brasil, os tefritideos sdo a familia de end6fagos mais importante
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das Vernonieae, somando cerca de 60% das espécies encontradas em capitulos dessa Tribo

(Lewinsohn, 1988, 1991; Lewinsohn & Prado, no prelo; Capitulo 1).

DETERMINANTES BIOGEOGRAFICOS DAS ASSOCIACOES

Registramos 158 associagdes entre tefritideos e plantas da tribo Vernonieae em todo o
Espinhaco. Em cada localidade, todavia, ocorrem néo mais que 40% dessas associacdes. A
principal razgo pela qual associa¢bes ndo ocorrem € a auséncia da planta no local, ao passo que
associagOes impossibilitadas apenas pela auséncia do inseto sfo raras (Fig. 2).

A disponibilidade da planta no local €, portanto, um determinante importante da matriz de
associa¢Oes. Em geral, as espécies de plantas foram observadas em poucas localidades (Fig. 3a),
fazendo com que a similaridade do elenco de espécies de Vernonieae seja baixa entre locais
(Jaccard médio = 0,176, Tabela 1). Areas de campo rupestre tendem a ter comunidades vegetais
diferentes, devido ao seu elevado grau de endemismo e grande diversidade de microhébitats
(Giulietti & Pirani, 1988; Hensold, 1988, Harley 1995). As espécies de insetos, ao contrario,
foram registradas em um maior niimero de localidades (Fig. 3b), o que torna as localidades mais
similares quanto aos seus insetos do que as suas plantas (Jaccard médio = 0,534, Tabelas I e 2).

Podemos também notar que a amplitude de distribuicio geografica das plantas segue uma

chsmbmgﬁodecrescenteusual (FzgSa) .e.nqu.an.t.o que os insetos tém uma distribuigdo birr%o.c.i.a.t.in
em que a maioria das espécies ou € de ocorréncia ampla, ou foi encontrada em uma s
localidade, ao passo que poucas espécies t€m freqli€ncia intermedidria nas localidades que
inventariamos. Este padrio esta de acordo com a hipdtese biogeografica de Hanski (1982) que
prevé a existéncia de dois grupos de espécies em uma regidio, as espécies “nucleares” (= "core”,
mais freqilentes € abundantes) € as “satélites” (de ocorréncia marginal e baixa abundéncia).

Embora os dados n3o permitam verificar se os tefritideos de fato sustentam a hipétese de Hanski,
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é bem provével que diferentes fatores influenciem a ocorréncia de plantas e de insetos em escala

geogréfica.

Tabela 1 - Similaridade (indice de Jaccard) entre as localidades quanto 3s espécies de plantas

coletadas. A similaridade média entre locais € de 0,176. As siglas indicam as localidades de Grio
Mogol (GM), Serra do Cabral, em Joaquim Felicio (JF), Planalto de Diamantina (DM), Serra do
Cip6 (SC) e Serra do Ouro Branco (OB); ver Fig. 1.

GM JF DM SC oB
GM 1
JF 0,226 1
DM 0,254 0,176 1
SC 0,212 0,188 0,269 1
oB 0,150 0,113 0,079 0,096 1

Tabela 2 - Similaridade (indice de Jaccard) entre as localidades quanto as espécies de insetos

coletados. Note que a similaridade da entomofauna entre locais é bermn maior do que quanto s

plantas coletadas (Tabela 1). A similaridade média entre locais € de 0,534. Siglas como na Tabela

1eFig 1.
GM JF DM SC OB
GM 1
JF 0,538 1
DM 0,577 0,567 1
g6 L | A G
oB 0,522 0,323 0,400 0,556 1

Tabela 3 - Similaridade (indice de Jaccard) entre as localidades quanto as associagdes

observadas. A similaridade média entre locais € 0,076. Siglas como na Tabela 1 ¢ Fig. 1.

GM JF DM SC oB
GM 1
JF 0,108 1
DM 0,073 0,047 1
SC 0,048 0,071 0,116 1
oB 0,048 0,063 0,037 0,148 1
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Figura 2 - Propor¢ac do total de associagdes registradas no Espinhago que ocorreram em cada
localidade {setor em destaque). Os outros setores dos diagramas representam as proporgoes de
associacbes que n@o ocorreram, ciassificadas pela razdo de sua auséncia. As sigias indicam as
localidades de Gréo Mogol (GM), Serra do Cabral, em Joaquim Felicio (JF), Planalto de Diamantina (DM),
Serra do Cip6 (8C) e Serra do Ouro Branco (OB); ver Fig. 1. Abreviacbes: obs - associagdes observadas
no local; fi realiz - associagbes possiveis no local, mas gue n&o foram registradas; s/planta -
associagdes impossibilitadas pela auséncia da planta; sl/inseto - associagbes impossibilitadas pela
auséncia do inseto; s/pl e in - - associagdes impossibilitadas pela auséncia da planta e do inseto.
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Figura 3 - Amplitude de ocorréncia das espécies de plantas, de insetos e de suas associagdes. (a)
Namero de espécies de piantas por niumero de localidades nas quais foram coletadas. (b) Numero de
espécies de insetos por numero de localidades nas quais foram coletados. {¢) Nimero de associagdes
potenciais (passiveis de ocorrer no local pois planta e inseto estavam ambos presentes) em relagéo ao
ndmero de localidades em que poderiam ocorrer. (d) Nimero de associagbes ocorridas por nimero de
localidades nos quais foram observadas. Note a diferenca das escalas enire os graficos. Note também
que o namero absoluto de associagbes observadas, em (d), do que potenciais, em (c), se deve a que
muitas associagdes que poderiam ocorrer em diferentes localidades foram encontradas em uma Onica.
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A maior parte das espécies de plantas ocorre em poucas localidades, o que impde um limite &
ocorréncia de cada associag8o inseto/planta, apesar da maior amplitude de distribuicfio dos
insetos (Fig. 3c). O resultado sdo matrizes de associacdes diferentes em cada localidade (Jaccard
médio = 0,076, Tabela 3), porque elencos similares de insetos encontram elencos diferentes de
hospedeiras. Além disso, nem todas as associagBes que poderiam resultar desses encontros se

realizam, como serd discutido a seguir.

INTERACOES LOCAIS ENTRE ATRIBUTOS DAS ESPECIES

Em cada local, as associagdes possiveis, dado que a planta e o inseto estejam presentes,
somam entre 17% e 56% do total regional, mas entre um quarto e um ter¢o delas niio sio
observadas (Fig. 2). Vé-se portanto que, além de dependerem da distribui¢do conjunta dos
insetos ¢ das plantas, as associagOes t€m uma distribui¢o ainda mais restrita, a ponto da grande
maioria ter sido registrada ern apenas um local (Figs. 3 ¢-d).

A presenga simultinea das espécies em uma localidade nfo € a dnica condigio para que
ocorra uma associagdc. Uma vez em contato, as populagdes irdo interagir em fun¢o de suas

caracteristicas, mediadas pelas condi¢des do ambiente (Thompson, 1994; Travis, 1996). Quais

atributos das espécies e do ambiente podem determinar a ocorréncia de uma associagio? Um
modo de explorar esta questio € comparar, quanto a tas atributos, as associagdes potenciais que
se realizaram com aquelas que n#o se realizaram.

Das associagdes entre espécies de Tefritideos e de Vernonieae que ocorrem no Espinhaco,
71 poderiam ocorrer em mais de um local. Temos portanto um médximo de 181 ocorréncias locais
possiveis — quando ambos, planta e inseto, estdo presentes no local - das quais 125 foram
observadas.

Para investigarmos melhor a natureza destas associag¢Ges separarnos os tefritideos em

especialistas e generalistas. Esta separag@o foi fundamentada na distribuicdo de amplitude
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taxondmica de hospedeiros que encontramos nesta familia, e nfio no niimero absoluto de
hospedeiros que cada uma apresenta (Lewinsohn, 1991). Consideramos como especialistas os
insetos cujas hospedeiras conhecidas sdo restritas a uma subtribo, género ou espécie de planta,
Tefritideos generalistas s30 os que tém plantas hospedeiras conhecidas em mais de uma subtribo
ou mais de uma tribo. Poucos tefritideos ocorrem em hospedeiros de mais de duas tribos e
guando isto acontece, a grande maioria das ocorréncias concentra-se em uma ou duas delas
(Capitulo 1).

Com base nesta separacgéo, cada ocorréncia, potencial ou observada, foi classificada como
uma associagdo com um inseto especialista ou generalista. Para cada ocorréncia possivel,
também foi contado o nimero de espécies de tefritideos presentes no local que poderiam explorar
a planta; ou seja, uma medida da diversidade de tefritideos potencialmente associados com a
planta. RegressOes logisticas (Hosmer & Lemeshow, 1989; Steinberg & Colla, 1991) foram
usadas para testar se essas duas varidveis — grau de especializagiio do inseto e diversidade de
tefritideos potencialmente associados com a planta — alteram as chances de uma associagiio
OCOITET.

O modelo de regressdo logistica ajustado indica que a probabilidade de ocorréncia de uma

associac@o depende da interacio entre amplitude taxondmica das hospedeiras do inseto e nimero

de espécies de tefritideos que podem usar a planta no local (Tabela 4, Fig. 4).
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Figura 4 - Proporg&o das associagbes potenciais (passiveis de ocorrer no local pois planta e inseto
estavam presentes) que foram observadas, por namero de espécies de tefritideos que podem utilizar a
planta no local. (a) Associagbes com insetos generalistas (cujas hospedeiras abrangem mais de uma
subtribo); {b) Associaghes com insetos especialistas (cujas hospedeiras se restringem a uma subtribo,
género, ou especie).Na regress&o logistica, os efeitos do grau de especializagio dos insetos e da
diversidade de tefritideos localmente associados com a planta foram significativos. Os valores estimados
pela regress@o nao se desviam significativamente dos valores observados (Teste de Hosmer-Lemeshow,
C=074;p=0,68; 2¢g.l).

Tabela 4 - Estimativa, erro padrio e significincia (probabilidade, p) dos coeficientes da
regresso logistica que estima a probabilidade de ocorréncia de uma associagio em funcio da

amplitude de hospedelras do inseto e do ndmero de insetos assoc1ados a planta (vcr texto e F;g

- 4). Apesar de estar no limite convencional de szgmficanaa o termo de mteragac entre as duas

varidveis explanatérias foi mantido, pois sua exclusdo causa um decréscimo acentuado do ajuste

do modelo.
Termo da equagao Estimativa Erro Padrao p
Constante - 0,295 0,508 0,561
Amplitude de hospedeiras do inseto 2,043 1,009 0,043
Numero de tefritideos capazes de usar a planta 0,395 0,186 0,033
Amplitude de hospedeiras x Nimero de tefritideos -0,682 0,356 0,055
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AssociacBes envolvendo insetos generalistas t&m maior probabilidade de ocorrer em
plantas que podem ser usadas por muitas espécies de insetos no local (Fig. 4a, Tabela 4).
‘Organismos generalistas usam um conjunto de récursos miais ieterogéneo, o que pode fazer sua
aptiddo variar muito entre diferentes tipos de recurso (Michaud, 1990; Jaenike, 1990). Por essa
razdo, mesmo sendo capazes de utilizar um elenco diversificado de hospedeiras, insetos
generalistas podem possuir hierarquias de preferéncia, que podem variar entre populagdes, devido
a diferengas locais do ambiente, das plantas e dos insetos (Singer, 1971; Jaenike, 1990;
Thompson, 1994). Em geral, espécies de plantas com poucas defesas quimicas e abundantes no
tempo € no espago sao usadas com mais freqiiéncia (Strong ef al., 1984; Jaenike, 1990). Por outro
lado, plantas com essas caracteristicas tém maior chance de ser colonizadas por muitas espécies
de insetos (Strong ef al., 1984; Lewinsohn, 1991) e, portanto, de abrigar um maior nimero de
competidores potenciais. Ainda assim, pode ser mais vantajoso para um generalista coexistir com
mais espécies de possiveis competidores do que escapar para hospedeiras secundérias, o que
explicaria a maior probabilidade de ocorréncia de associagdes com plantas que podem ser usadas
por muitas espécies de tefritideos. Ou ent&o, em termos mais simples ainda, 0 que torna uma
planta atraente ou aceitdvel para um generalista também a torna interessante para outros.

Para as associagles com insetos especialistas, ao contrério, a probabilidade de ocorréncia

dmnnul quando aumenta o nimeroc de insetos que podem usar a planta (Fig. 4 b, Tabela 4). O
universo de hospedeiras de um inseto especialista é mais homogéneo do que o de um generalista
(Jaenike, 1990). Para ¢ especialista, a qualidade de cada hospedeira em um dado local e momento
pode ser mais influenciada pela presenga de competidores do que por atributos da prépria planta
(Zwdlfer, 1979; Denno et al., 1995). Assim, espécies de plantas utilizdveis por menos
competidores potenciais terdo maior chance de ser utilizadas por especialistas, incluindo-se af

plantas que oferecem barreiras mais efetivas aos herbivoros. Se as associagdes de especialistas
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com diferentes hospedeiras resultarem de eventos evolutivos independentes, € menos provavel
que uma planta defendida acumule um grande nimero de insetos associados.

Independente de suas causas, nossos resultados mostram gue associagbes sdo
influenciadas por interagdes locais entre atributos das espécies de plantas e de animais. A
abordagem utilizada pode ser aprofundada para identificar outras varidveis e interacBes que
interferem na probabilidade de ocorréncia das associagGes ecologicas entre espécies. A andlise
dos padrdes resultantes e a proposi¢io e investigacio de suas possiveis explicagdes, como as
delineadas nos pardgrafos acima, sio uma fonte promissora de novas hipoteses sobre interagbes

entre insetos € plantas.

CONCLUSOES
H4 pouco mais de dez anos vem se firmando na teoria ecoldgica a concepgio de que a
estrutura de populagdes e comunidades depende n#o s6 de sua dinamica local, como também de
processos extrinsecos, operando em escalas espaciais e temporais maiores (e.g., Ricklefs, 1987;
Foster et al., 1990; Ricklefs & Schluter; 1993; Brown, 1995; Jablonski & Sepkoski, 1996). O
conjunto de espécies presentes em um local, por exemplo, passou a ser visto como resultado do

balango entre processos evolutivos e biogeogréficos, que adicionam espécies ao sistema, e as

interages entre as espécies na comunidade, que limitam o nimero de espécies que podem
coexistir (Ricklefs, 1987; Schluter & Ricklefs, 1993; Caley & Schluter, 1997). Em contraste com
a énfase dada & competigfo nas décadas de 60 e 70, no novo programa de pesquisa a importincia
de cada processo deixa de ser um pressuposto para ser uma das principais varidveis a investigar
(Ricklefs, 1987; Lewinsohn, 1991; Lawton et af., 1993; Schluter & Ricklefs, 1993).

Estendendo o raciocinio, podemos nos perguntar quais fatores determinam a ocorréncia de
uma associagfo de espécies em um dado local, da mesma forma que se investigam os

determinantes da ocorréncia das espécies. Nossos resultados indicam que também as associagbes
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dependem tanto de fatores de ampla escala quanto das interacdes locais na comunidade. Além
disto, como apontamos antes, € provavel que fatores distintos sejam responséveis por moldar a
distribui¢do geografica e ecol6gica das plantas e dos animais. Neste sentido, h4 uma assimetria
importante entre 0s dois grupos envolvidos, porque as plantas podem ocorrer sem os insetos e
nfo vice-versa; a nfo ser que estes Gltimos tenham hospedeiros alternativos fora do ambito das
espécies consideradas no estudo. As plantas t€m um efeito direto sobre a distribuiciio geogrifica
e ecoldgica dos insetos, sem divida; o efeito inverso, da limitagio de ocorréncia de plantas por
insetos herbivoros, nio € inevitavel, mas foi demonstrado experimentaimente em um estudo de
determinadas Compostas € seus insetos associados, na California (Louda, 1982).

As interagbes ecoldgicas ndo dependem apenas da aptiddo das espécies envolvidas para
estabelecer a associagio, mas também dos processos que coloquem individuos destas espécies em
contato com uma freqiiéncia suficiente. Para usar um exemplo familiar aos estudantes de
biologia, ursos polares ndo predam pingllins, embora em principio sejam perfeitamente capazes
de fazé-lo, porque na pratica se encontramn em pélos opostos do planeta. Razdes biogeogréficas, e
néo atributos das espécies, sdo a causa da inexisténcia dessa interag@o. De maneira geral,

podemos dividir os determinantes das associagdes ecolégicas em duas classes de fatores: as

interacOes entre caracteristicas das espécies em uma arena local, € os processos biogeogréficos e
e;veiutivos que colocafam, ou que.mantém, as espéciesunessa areﬁa. - |
As associacOes de uma espécie raramente s30 as mesmas ao longo de toda a sua
distribuigfio geografica. Variagbes na composic¢io das comunidades, e em caracteristicas
ambientais e populacionais, fazem com que diferentes associagdes se estabelecam em cada local,
gerando um mosaico regional (Pielou, 1974; Fox & Morrow, 1981; Singer & Parmesan, 1993;
Thompson, 1994; Travis, 1996). Em um inventaric de comunidades, as matrizes de associag@o

observadas em cada local sao frages do conjunto regional de associagdes. Identificar os
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determinantes dessas fracBes €, portanto, uma maneira de compreender como as matrizes de

associagio se estabelecem.

O sistema que analisamos mostrou uma baixa similaridade entre as matrizes de associacio
em diferentes localidades. Esta baixa similaridade ¢ devida, primeiro, 4 distribui¢io descontinua
das plantas em escala regional, produzindo comunidades vegetais diferentes em cada localidade;
segundo, & intera¢io local entre atributos dos insetos e das plantas. Com esta mesma abordagem,
deverd ser possivel verificar se outras associagdes entre organismos sio estruturadas de maneira

similar, ou se sdo organizadas por outras combinagGes de processos locais e regionais.
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CONCLUSAO

O PAPEL DO BANCO DE ESPECIES COLONIZADORAS NA COMPOSIGAO DAS

COMUNIDADES DE INSETOS FITOFAGOS

Dinamica Local e Regional das Associacoes entre Insetos e Plantas

A tend@ncia a especializa¢io dos insetos fitéfagos € reconhecida hd muito tempo (e.g.
Brues 1924, 1946, Dethier 1954). Listas de hospedeiras indicam que a maioria das espécies de
insetos usam plantas de uma familia, ou de poucas familias aparentadas (Price 1980, Strong ef al.
1984, Ward & Spalding 1993, Bernays & Chapman 1994). Postula-se que 0s caracteres dos
insetos que os habilitam a usar uma espécie de planta os impedem de usar plantas muito
diferentes (Straw 1989, Jaenike 1990, Farrell & Mitter 1993, Thompson 1994, Futuyma & Mitter
1996 ). A necessidade de se adaptar a grande diversidade de defesas quimicas das plantas seria a
principal causa dessa restri¢do (Strong et al. 1984, Jaenike 1990, Bernays & Chapman 1994,

Becerra 1997). Por outro lado, muitos autores vém assinalando a labilidade das aésociagﬁes entre

"ingetos e piantas (Zwoifer 1979, 1987, Bérmays & Graham 1988, Thomas ef ol 1990, Thompson
1988, 1994, Singer et al. 1993, Radtkey & Singer 1995, Singer & Thomas 1996).

Nem todas as plantas que poderiam ser usadas por uma espécie de inseto o sdo, devido
a impedimentos locais, como abundincia da planta, competi¢do, e predago (Fox & Morrow
1981, Bernays & Graham 1988, Thomas et al. 1990, Thompsom 1988, 1994, Singer & Parmesan
1993). Fatores locais também podem propiciar mudancas de preferéncia, ou colonizagio de novas
hospedeiras, em poucas geracGes dos insetos (Strong ef al. 1984, Singer ef al. 1993, Radtkey &

Singer 1995). Assim, a associagOes de insetos fit6fagos e plantas podem ser interpretadas tanto
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como um fendmeno volatil, condicionado por processos ecoldgicos, quanto como um atributo
relativamente estdvel das espécies envolvidas, resultante de sua histéria evolutiva. Essas
concep¢des ndo $&0 necessariamente incompativeis, pois enfatizam processos em escalas
diferentes. Os padrdes de organizacio e seus possiveis determinantes dependem da escala de
analise (Poulin 1997). A maioria das listas de hospedeiras de uma espécie de inseto, ou dos
insetos associados a uma espécie de planta, sfo regionais, ou continentais. Essas listas retinem
associagOes que ocorreram em diferentes €pocas, e locais, € que no necessariamente ocorrem nas
mesmas comunidades (Thompson 1994, Poulin 1997). Nessa escala, estima-se o elenco total de
espécies de insetos que podem se associar com cada espécie de planta, e vice-versa. Esses elencos
se constituem com o surgimento, e permanéncia, de espécies com caracteres que as habilitem a se
associar, e, assim, dependem dos processos de adaptacio, especiagdo e extingio (Ricklefs &
Schluter 1993, Thompson 1994, Poulin 1997). As comunidades sdo as arenas locais, onde parte
das associa¢des potenciais irdo se concretizar. Interagdes entre as espécies de insetos fitéfagos,
por exemplo, ocorrem em escalas que vao de uma comunidade de‘ plantas, até uma planta, ou
parte dela (Zwolfer 1979, 1987, Poulin 1997, Almeida 1997), e tendem a se intensificar com a
reducdo da escala de analise (Denno ef al. 1995, Poulin 1997). Em resumo, os processos locais

sdo a causa imediata da variagfio na estrutura das comunidades, mas a amplitude dessas variacSes

¢ governada por fatores regionais e histéricos.
Se as comunidades resultam de processos em virias escalas, o programa de pesquisa passa
a ser a investigac@o de como esses processos se relacionam, para gerar os padrdes que
observamos (Ricklefs 1987, Ricklefs & Schluter 1993). A figura 1 ilustra o modelo adotado nesta
tese, para explicar as assoclagOes entre insetos fitéfagos e plantas. Os insetos associados 2 uma

espécie de planta em uma comunidade provém de um conjunto maior, composto por todas as

espécies de insetos aptos a usar a planta (Fig. 1).
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Figura 1 - Modelo dos processos locais e regionais que determinam o elenco de espécies de insefos que
usam uma espécie de planta. As setas indicam a direg3io da transferéncia de espécies. As espécies de
insetos aptas a usar a planta formam um banco (“pool”), a partir do qual serao compostas as
comunidades. Para que isso ocorra, processos biogeogréficos colocam populagdes do inseto e da planta
em contato. Em cada localidade onde esse contato ocorra, a incorporagéo do inseto a fauna de fitéfagos
da planta depende da persisténcia de sua populagdo no local, e na planta, e das interagdes locais com
outras espécies (competidores, predadores, etc).
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A fraciio desse banco (“pool”) de colonizadores potenciais que ird efetivamente compor cada
comunidade local depende de duas classes de fatores: a) 0s processos que mantém em contato as
populagtes dos insetos com a populacio da planta; e b) 0s processos Iocais que determinam o
estabelecimento e persisténcia das populagSes de insetos na populagdo da planta (Fig. 1). Da
mesma forma, as plantas usadas por cada espécie de inseto provém de um banco de hospedeiras
potenciais, que, uma vez colocadas em contato com a espécie de inseto, poderfo ser usadas, em
funcgfo de processos locais.

O conjunto de insetos aptos a usar urmn conjunto de plantas é o primeiro condicionante da
organizacio das comunidades. A composicéo e riqueza desse banco de colonizadores depende
dos padroes de especializagido dos insetos. Assim, ao analisar como a oligofagia dos tefritideos
influencia suas associagles com asterdceas, esta tese buscou avaliar as conseqiiéncias da
existéncia de um ndmero finito de espécies de insetos que podem compor as comunidades. Nesse
nivel de anilise, pretende-se elucidar os processos que tornam uma espécie de inseto apta a usar

uma planta, vale dizer, investigar como € montado o banco de colonizadores.

O conceito de banco de espécies colonizadoras

podem compor as comunidades ndo s3o ilimitadas. A histéria da fauna de mamiferos da América
do Sul é um exemplo elogliente dessa restricfo. As espécies isoladas na América do Sul, com sua
separagio da Godwana (160 m.a.), eram um conjunto idiossincratico, que deu origem a uma
fauna endémica e caracteristica (Simpson 1980). A predominéncia de marsupiais, edentados, e de
roedores caviomorfos, nesse continente explica-se pela composi¢do do banco de espécies de
mamiferos que inicialmente o colonizaram, e nele se irradiaram (Simpson 1980, Brown &
Lomolino 1998). A formagéo do istm§ do .Panamé (3,5 m.a.) modificou o banco de

colonizadoras, pois propiciou a invasao por muitos grupos de mamiferos norte-americanos.
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InteracGes entre as espécies residentes e invasoras causaram profundas modificacdes nas
comunidades, que hoje possuem uma composi¢io muito diferente do perfodo em que estiveram
~-isoladas-(Simpsom 1980, Brown & Lomotino 1998). Assim, a existéncia de um conjunto finito de
espécies aptas a colonizar um local, e/ou a usar certos recursos, € uma restricdo de ampla escala &
composicdo de uma comunidade, & qual as interagdes locais se subordinam.

Os efeitos do banco de colonizadores sobre a estrutura das comunidades sempre estiveram
evidentes na biogeografia, mas foram incorporados a ecologia de comunidades tardiamente
(Ricklefs 1987, Ricklefs & Schluter 1993, Brown 1995, Brown & Lomolino 1998). Estudos de
insetos fitéfagos forneceram algumas das principais evidéncias para que essa mudanga ocorresse.
Comparando os insetos associados & samambaia Preridium anquilinum em diferentes locais do
mundo, Lawton (1982, 1984), e Lawton ef al. (1993) mostraram que algumas guildas (e.g.
galhadores, minadores, brocadores) ndo se repetem, o que indicaria a auséncia de espécies
colonizadoras para certos recursos, em alguns locais. Os efeitos da pobreza do banco de
colonizadores s3o evidentes em plantas exdticas, que em geral possuem menos insetos associados
nos locais onde foram introduzidas, do que em sua regido de origem, onde h4 mais espécies aptas
a usd-las (revisdo em Strong ef al. 1984). De maneira similar, Comnell (1993) sugere que

d}ferengas nos bancos de colonizadoras sdo a causa das grandcs chferengas nos elencos de

.especxes de msetbs;jt.lé usam as arvores da Gra-Bretanha Alem dzsso a r;qu.éi.a.c.l.e. .e.s.];)e.cx.é:sﬂdé.
insetos € maior nos locais onde a planta hospedeira é mais amplamente distribuida, pois assim ela
esté em contato com um maior nimero de espécies de insetos (Lawton 1982, Strong et al. 1984).
Correlagdes positivas entre amplitude de distribuigio da planta e riqueza de sua fauna de insetos
ﬁtéfégos (Lawton & Price 1979, Strong 1979, Lawton 1982, Kennedy & Southwood 1984,
Zwolfer 1987, Lewinsohn 1991) sugerem que as comunidades niio estio saturadas, ou seja, que
sua riqueza depende apenas do nlimero de espécies aptas a colonizé-las, e da probabilidade de

colonizaglo (Cornell 1985a,b, Lewinsohn 1991). A relagdo positiva entre riqueza regional e

122



local, em cinipideos galhadores de carvalhos (Cornell 1985a), e em endéfagos de capftulos de
compostas (Lewinsohn 1991, Zwélfer 1987), € outro forte indicio de auséncia de saturago.

Em resumo, a estrutura das comunidades ndo poderd ser completamente compreendida
sem que se leve em conta os processos que adicionam, e retiram, espécies aptas a ocupa-las (Fig.
2). A capacidade de usar um certo recurso pode ser um atributo que a espécie herdou de seus
ancestrais, ou uma novidade evolutiva (Ronquist & Nylin 1990, Brooks & McLennan 1993). O
primeiro caso, que poderia ser denominado “associagio por descendéncia” (Fig. 2), € muito
evidente em insetos fitéfagos. H4 uma forte tendéncia de espécies de insetos aparentados usarem
plantas similares, taxondmica ou quimicamente, o que parece ser o resultado de segiiéncias de
colonizagdo e irradiac@o em um novo recurso (Ehrlich & Raven 1964, Gilbert 1977, Thompson
1994, Farrell ef al. 1992, Farrell & Mitter 1993, Futuyma & Mitter 1996, Janz & Nylin 1998).
Esse parece ter sido um processo importante na evolugio de tefritideos endéfagos de capitulos,
pois espécies de um mesmo género de inseto tendem a usar plantas das mesmas tribos, mesmo
em escala continental (Straw 1989, Foote ef al. 1993, Goeden 1997, Headrick & Goeden 1998,
Norrbom et al. 1998, Capitulo 1). Tal padrio fez Zwolfer (1987) e Goeden (1997), propor que

tribos e subtribos de astericeas foram “plataformas de irradia¢fo” para os tefritideos, que, uma

vez ocupadas por um ancestral, penmnram sua raplda mversxﬁcagao Assim, 0 elenco de

hospede1ras dos tefntideos sofre uma forte restricdo filogenética, a qual estardo subordinados os

demais processos que o determinam. O conjunto de possiveis hospedeiras de qualquer espécie de
tefritideo em qualquer local tendera a estar circunscrito &s tribos de plantas que seu género é
capaz de usar. E, mesmo nessas tribos, a utilizacio de mais de um género de hospedeira é um
evento pouco freqiiente (Capitulo 1). Processos como competigio, parasitismo, extingdo,
colonizacdo de novas dreas ou de novas hospedeiras ocorrerio exclusivamente no Ambito de

certos grupos de plantas, pré-determinados pela histéria evolutiva do inseto.
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Figura 2. Modelo dos processos histéricos e evolutivos que compdem o banco de espécies
colonizadoras. Mudancgas de hospedeiras adicionam ao banco espécies de linhagens que néo estavam
associadas a planta, o que pode ocorrer com o surgimento de uma nova espécie da linhagem (a), ou por
mudangas no elence de hospedeiras de uma espécie ja existente (b). A irradiagdo evolutiva a partir de
ancestrais que colonizaram a planta também adicionam espécies ao banco (¢). Extingdes (d), e
mudancas de hospedeiras (g, f) excluem espécies do banco.

A irradiac@o de insetos que ja usam a planta ndo & a tinica fonte de espécies para o banco

de colonizadoras. Apesar das restrigdes filogenéticas, mudancas de preferéncia podem ocorrer, €

" perrrntema invasdo do banco por novas Iinhagéhs de insetos, assim como a evasio pbf especzes |
de linhagens que se diversificaram no banco (Fig. 2). Diferengas locais podem fazer com que
espécies de plantas sejam incorporadas, ou excluidas do elenco de hospedeiras de algumas
populaces dos insetos. Se tiverem uma base genética, essas mudancas podem se propagar, e
fixar-se, em alguns locais, criando um mosaico de populacdes com diferentes preferéncias. Essas
preferéncias desaparecem, ou expandem-se, junto com as populacgdes que as possuem. Assim, na
presencga do mosaico de interagles, as associagbes que uma espécie mantém variam em funcio da
persisténcia de suas populagdes. Como observa Thompson (1994), os padrdes de uso de plantas

124



por insetos fit6fagos sio resultados de interagdes Unicas entre inércia filogenética, oportunidades

ecoldgicas, € pressdes seletivas, préprias da histéria evolutiva de cada linhagem de insetos. O

~trabatho de Singer e colaboradores com a borboleta Euphydryas editha (Nymphalidae) retine hoje

o melhor conjunto de evidéncias empiricas para esse modelo. Populagdes desse inseto possuem
diferencas acentuadas de uso e preferéncia de hospedeiras, que t8m uma base genética
demonstrada (Singer 1971, 1983, Singer & Parmesan 1993). Diferencas entre locais, tanto na
estrutura genética dos insetos, quanto nos atributos das plantas, mantém as diferengas, mesmo
guando hé fluxo de borboletas entre populagdes (Singer 1971, 1983, Singer & Parmesan 1993,
Singer et al. 1993, Singer & Thomas 1996). A criacfo de clareiras de exploragio madeireira em
uma das dreas de estudo (Generals’ Highway, AC), por exemplo, criou um novo ambiente, de
onde a hospedeira principal da populagio, Pedicularis semibarbata (Scrophulariaceae) foi
virtualmente excluida (Singer & Thomas 1996). Em cerca de seis anos, uma populagdo com
preferéncia genética por Collinsia torreyi, originalmente uma hospedeira secunddria, ocupou as
clareiras, onde essa planta era muito abundante (Singer ef a/. 1993, Singer & Thomas 1996).
Diferencas na abundéancia ¢ qualidade das duas espécies de plantas, entre clareiras e florestas,
causaram uma forte diferenca na sobrevivéncia de larvas, o que permitiu a rdpida evolugio de

uma poPulagao adaptada aC. torreyz (Smger et al. 1993, Smger & Thomas 1996) Mudarzgas de

preferencxas parecem ser frequentes na hlstor;a de E editha. Uma anahse filogenetzca a partir de
DNA mitocondrial, indicou que sdo necessarios no minimo 22 saltos de hospedeiras, para
explicar os padrbes de uso observados hoje em 24 populacGes (Radtkey & Singer 1995).

A coloniza¢i0o de novas hospedeiras e a associagio por descendéncia néo sio modos
excludentes de surgimento de novas associagbes, mas etapas de um mesmo processo. O banco de
espécies aptas a usar uma planta enriquece-se por seqgii€ncias de colonizagfio e irradiagio (Ehrlich
& Raven 1967, Zwolfer 1987, Farrell ef al. 1992, Futuyma & Mitter 1996). Em comunidades

jovens, a maior parte das adi¢des ao banco seri por colonizacdio, normalmente de espécies
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generalistas, e algumas especialistas pré-adaptadas. De fato, muitas plantas exéticas acumularam
rapidamente faunas de insetos polifagos, nas regies onde foram introduzidas (revisfo em Strong
et al:-1984). Caso ja existam no local espécies de plantas similares, parte de seus especialistas
estardo pré-adaptados a planta introduzida, podendo também usa-la (Strong ef al. 1984). Poucos
acréscimos ocorrem apds esse actimulo inicial, presumivelmente pelo esgotamento de espécies
aptas a incorporar de imediato a nova hospedeira em sua dieta (Strong e al. 1984). Inicia-se
entdo uma longa etapa, na qual a principal fonte de adi¢Bes ao banco serd a evolugiio de novas
espécies capazes de usar a planta (Strong er al. 1984, Zwolfer 1987). Comunidades de
especialistas representariam, portanto, um estdgio avangado, no qual as espécies colonizadoras ja
puderam se adaptar e se diversificar (Zwolfer 1987, Andow & Imura 1994). O processo
culminaria com a formacéo de “comunidades componentes” (Root 1973, Futuyma & Mitter
1996), nas quais linhagens de especialistas, e suas hospedeiras, formam uma rede de adaptacdes e
interacdes numerosas € intensas, mas isolada de outras comunidades (Root 1973, Zwolfer 1987,
Futuyma & Mitter 1996). Esse parece ser um modelo ttil para descrever as comunidades de
insetos fitéfagos, dada a oligofagia dos insetos, e a conseqilente compartimentagio de suas

associacles com as plantas.
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