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RESUMO GERAL 
 

Espécies com distribuições continentais podem ocupar várias zonas climáticas e diferentes 
vegetações, e forças seletivas locais podem gerar diferenças entre populações. A borboleta 
Heliconius erato phyllis possui esse tipo de distribuição e o teste G revelou diferenças 
significativas nos padrões de coloração das asas anteriores entre machos de diferentes regiões, 
mas não entre fêmeas. Melanismo, seleção sexual, atividade hormonal e predação podem estar 
envolvidos. O número de raios vermelhos nas asas posteriores apresentou correlação positiva 
com o comprimento das asas anteriores (CAA), mas exceções sugerem que tamanho e 
temperatura atuem como ativadores de hormônios que elevam a concentração de pigmentos 
para a formação dos raios. ANOVA demonstrou médias do CAA diferentes entre as populações, 
e o teste de Tukey apontou os maiores indivíduos em 3 sítios costeiros. Uma análise de 
componentes principais apontou altas temperaturas, pluviosidade e estabilidade climática como 
fatores ligados ao grande CAA. Esses fatores possivelmente contribuem com o crescimento de 
hospedeiras e com o desempenho larval. Técnicas moleculares usando marcador microssatélite 
foram aplicadas nas populações, em três escalas geográficas e uma temporal. Os resultados 
mostram grande variabilidade genética e populações sem isolamento por distância em escala 
continental. A reprodução é panmítica e os indivíduos possuem alta capacidade de dispersão 
mesmo entre fragmentos urbanos. Na escala temporal ocorreram diferenças estruturais 
moderadas, provavelmente devido a gargalos. Estudos em populações fragmentadas e de ampla 
distribuição ajudam a entender os efeitos do isolamento sobre a estrutura genética dessas 
populações e propor planos de manejo e conservação. 
 
 

OVERVIEW SUMARY 
 
Species with continental distribution can take several climatic zones and different vegetations, 
and local selective forces can generate differences among populations. The Heliconius erato 

phyllis butterfly has this kind of distribution, and the ―G‖ test showed meaningful differences on 
forewing color-patterns among males from different regions, but not among females. Melanism, 
sexual selection, hormonal activity and predation may be involved. The number of red raylets 
on hindwing show positive correlation with forewing’s length (CAA), but exceptions suggest 
that size and temperature as triggers hormones that raise the concentration of pigments in the 
formation of raylets. The ANOVA showed different average on CAA among populations and 
the Tukey’s test showed greatest individuals on 3 coastline sites. A principal component 
analysis indicated high temperatures, rainfall and climatic stability as major factors responsible 
for the large CAA. These factors possibly contribute with the growth of host-plant and the larval 
performance. Molecular techniques using microsatellite marker were applied on populations 
under three geographic scales and one temporal scale. The results show has a great genetic 
variability and populations without isolation by distance on continental scale. The reproduction 
is panmitic and the individuals have high dispersal ability even among urban fragments. On the 
temporal scale occurred moderate structural differences; probably due to bottlenecks. Studies on 
widespread and fragmented populations, help to understand the effects of isolation over the 
genetic structure of populations, and propose management and conservation plans. 
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INTRODUÇÃO GERAL 
 

 

A distribuição de uma espécie em grande escala geralmente engloba vários climas e 

formações florestais e pode levar populações à estruturação genética com indivíduos 

fenotipicamente diferentes. As diferenças envolvem tamanho, forma, coloração e 

comportamentos específicos (Futuyma 2005). Além do clima (Windig & Lammar 1999), os 

mecanismos de seleção como predação e a seleção sexual podem atuar em uma escala mais fina, 

criando diferenças dentro de populações, dentro de uma raça ou entre os sexos (Mallet & Barton 

1989; Estrada & Jiggins 2008). Observações em micro escala podem mostrar oscilações e 

prováveis tendências locais como rápidas respostas às forças evolutivas. 

Por serem muito coloridas e dependerem das asas para rituais de corte (Joron 2005) e 

termorregulação (Berwaerts et al. 2001), as borboletas apresentam padrões alares que refletem 

muito bem alguns mecanismos de seleção. Durante o desenvolvimento larval, em função de 

efeitos climáticos e de recursos alimentares, esses organismos podem apresentar variações 

fisiológicas, sobretudo hormonais, que alteram os padrões alares nos adultos (Brakefield 2006). 

As borboletas Heliconius apresentam grande diversidade de cores e padrões alares que 

variam entre regiões e anéis miméticos (Brown 1975, 1981). A espécie H. erato, possui 29 raças 

geográficas que ocupam florestas, savanas e jardins urbanos, do Texas até a Argentina e 

apresentam diversos padrões de coloração (Brown 1979; Baigts 1992). Naturalmente é uma 

espécie de boa capacidade de dispersão (Mallet 1986), sobretudo a subespécie Heliconius erato 

phyllis, que apresenta a mais ampla distribuição, desde áreas temperadas, tropicais, até 

equatoriais, além de diferentes formações florestais (Brown 1979). Dos padrões alares de H. 

erato phyllis, o número de pontos vermelhos nas asas anteriores (raios), parece sofrer alterações 

devido a fatores hereditários (Pansera e Araújo 1983) e climáticos sazonais (Araújo 1980; 

Araújo e Saalfeld 1981; Ramos e Freitas 1999), sobretudo das temperaturas, que podem ativar 

ou desativar hormônios responsáveis pela pigmentação (Brakefield et al. 1996; Zijlstra et al. 

2004; Otaki 2007 a; Reed et al. 2008). Testes preliminares mostram que o número de raios 

também está diretamente correlacionado ao tamanho das asas, que por sua vez tem forte 

correlação com o peso da pupa (Bernays & Chapman 1994). Portanto, a qualidade das 
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hospedeiras contribui com a nutrição larval e também pode ter influência sobre o padrão de 

raios. 

A estreita relação dos Heliconiini com as hospedeiras do gênero Passiflora (Gilbert 1975) 

pode ter efeitos sobre a dispersão dessas borboletas. Disponibilidade e distribuição das plantas 

provocam deslocamentos para novas áreas, resultando em efeitos fundadores (Oliver 2006) e 

criando diferenças na estrutura genética das populações. Os padrões de utilização de 

hospedeiras apresentados pela subespécie H. erato phyllis têm gerado discussões. De acordo 

com Benson (1978), essas borboletas são mais especializadas na região equatorial e tornam-se 

gradualmente generalistas em direção a região temperada. Não se sabe se essas populações 

possuem grande variabilidade genética e baixa estruturação, com indivíduos muito plásticos, 

capazes de usar hospedeiras de acordo com a disponibilidade local; ou se as populações estão 

geneticamente estruturadas, com diferenças comportamentais e fisiológicas suficientes para 

criar padrões de especialização ou generalização de acordo com a região. 

A utilização de ferramentas genéticas poderá auxiliar no entendimento sobre a interação 

inseto-planta em diferentes populações e são excelentes materiais para investigações de 

processos evolutivos (Solferini & Selivon 2000). Desse modo, a aplicação de marcadores 

microssatélites, sensíveis a variações recentes, pode informar se distâncias geográficas ou 

fragmentação afetam a variabilidade e a estrutura genética dessas populações assim como da 

interação H. erato phyllis-Passiflora. Conhecimentos sobre a estrutura genética molecular das 

populações de H. erato phyllis poderá fornecer subsídios para cálculos de distanciamento 

genético e talvez a detecção de ―novas subespécies‖.  

Os efeitos das variações climáticas, ao longo do tempo, e em diferentes escalas de 

distribuição geográfica, também podem fornecer importantes informações sobre os padrões de 

coloração das asas e tamanho dos indivíduos de cada região. 

Os principais objetivos desse trabalho foram estudar os problemas envolvidos na 

diferenciação dos padrões alares e investigar se existe estruturação genética entre as populações 

de H. erato phyllis ao longo de sua distribuição. 
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CAPÍTULO I: Padrões alares 
 

 

1. INTRODUÇÃO 

 

 

1.1. Variações geográficas 

Estudos que abordam variação entre populações indicam que muitas espécies com ampla 

distribuição geralmente sofrem quebra no fluxo gênico entre populações distantes e até mesmo 

vizinhas, devido a barreiras físicas, climáticas ou ecológicas (Habel et al. 2009). De acordo com 

o grau de isolamento, populações da mesma espécie podem apresentar diferenças regionais na 

estruturação genética (Habel et al. 2009) e até no fenótipo (Stillwell & Fox 2009). 

Distribuições continentais ao longo de gradientes climáticos geralmente evidenciam 

diferenciações entre populações (Krauss et al. 2004; Zakharov & Hellmann. 2008), envolvendo 

desde o tamanho, formas, coloração e até o comportamento dos indivíduos (Futuyma 2005). 

Essas distribuições podem formar zonas híbridas, transições abruptas, clinas ou mosaicos, sendo 

influenciadas por diferenças ambientais, genéticas, seleção natural e por características 

intrínsecas da espécie, criando as raças geográficas (Ridley 2006). Entretanto nem sempre as 

variações obedecem aos padrões tradicionais de distribuição, às vezes eles podem ocorrer 

mesmo dentro das raças e em níveis ainda menores dentro de uma população como entre os 

sexos (Stillwell & Fox 2009). 

Os estudos em grandes escalas favorecem a detecção de diferenças morfológicas entre 

indivíduos de populações distintas. Portanto, organismos com distribuições em escalas 

continentais ao longo de variações geográficas e climáticas podem revelar novos padrões e 

contribuir para o entendimento dos mecanismos evolutivos que levam às diferenciações.  

Geralmente as diferenças entre padrões populacionais bem definidos são vistas como 

processo evolutivo na escala de tempo atual, mas observações detalhadas em micro e macro 

escalas podem revelar outra dinâmica na distribuição e formação de padrões. Abordagens desse 

tipo podem mostrar oscilações e prováveis tendências locais como um rápido momento da 

história de evolução em nosso tempo que ainda não encontrou uma tendência clara. 
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1.2. Variações locais 

Os padrões alares em borboletas tropicais africanas do gênero Bicyclus sp. (Nymphalidae: 

Satyrinae), revelam complexas, mas interessantes ligações entre a genética e o desenvolvimento 

dos organismos. Essas borboletas apresentam manchas ocelares nas asas cuja formação é 

controlada geneticamente. Variações sazonais na temperatura ambiental durante o 

desenvolvimento alteram as concentrações de hormônios nas larvas (Zijlstra et al. 2004), 

modificando a expressão gênica e, consequentemente, o fenótipo (Brakefield et al. 1996; 

Beldade & Brakefield 2002; Beldade et al. 2002; Beldade et al. 2005; Frankino et al. 2007). Os 

resultados são diferentes padrões de manchas ocelares ao longo das estações do ano (Brakefield 

2006). Além disso, a seleção natural através de predadores visualmente orientados seleciona os 

padrões crípticos atacando as formas conspícuas (Stevens 2005). Borboletas que apresentam 

ocelos (fenótipo de estação úmida) perdem aptidão durante a estação seca, pois suas silhuetas 

tornam-se mais visíveis nesse ambiente praticamente monocromático formado por galhos e 

folhas secas no solo da floresta (Brakefield & Frankino 2007; Brakefield 2008). Por outro lado, 

durante a corte, a seleção sexual também atua e seleciona padrões alares com mais ocelos e 

cores mais atraentes (Joron & Brakefield 2003; Breuker & Brakefield 2002; Joron et al. 2006). 

Polifenismo sazonal também pode ser observado em borboletas dos gêneros Junonia e 

Vanessa sendo que as variações locais não envolvem seleção por predadores ou diferenciação 

genética. Esse tipo de variação ocorre devido a atividades hormonais dependentes da 

temperatura, onde o clima pode causar alterações no desenvolvimento ontogenético e alterar a 

coloração das asas (Otaki 2007, 2008a e 2008b). 

 

1.3. As variações na borboleta Heliconius erato phyllis 

Os padrões de coloração das asas oferecem uma excelente ferramenta para estudo dos 

processos de evolução morfológica e especiação. Esses padrões podem ser drasticamente 

diferentes mesmo dentro de uma espécie, como exemplo o polifenismo mimético e não 

mimético em Papilio dardanus, P. memnon e Hypolimnas bolina (Nijhout 1991) e o 

polifenismo sazonal em Araschnia levana, que mesmo com genótipos iguais, apresentam 

padrões de coloração diferentes nas asas em resposta as condições ambientais (Windig & 

Lammar 1999). Os padrões de colorações das asas em borboletas estão relacionados a diversos 

fatores, entre eles a atração sexual (Joron 2005; Estrada & Jiggins 2008), termorregulação (Van 
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Dyck and Matthysen 1998; Berwaerts et al. 2001), proteção quando envolve modelos miméticos 

(Wickler 1968; Benson 1972; Brower 1984; Mallet & Barton 1989) ou homocromia (Wickler 

1968; Forsman & Merilaita 2003) e até como resposta a variações ambientais (Resh & Cardé 

2003; Beldade et al. 2005). 

Na região Neotropical, as borboletas do gênero Heliconius são conhecidas por sua estreita 

relação com suas hospedeiras do gênero Passiflora (Spencer 1988); apresentam grande 

diversidade de padrões de coloração alar e participam de anéis miméticos complexos (Brown 

1981; Sheppard et al. 1985). Essa grande diversidade de cores e padrões entre espécies de 

Heliconiini também ocorre dentro de uma mesma espécie, em diferentes regiões geográficas 

(Brown 1975, 1981) ou ao longo de períodos sazonais (Oliveira e Araújo 1992; Ramos & 

Freitas 1999). 

Durante as décadas de 80-90, pesquisas realizadas no Rio Grande do Sul por Araújo (1980) 

e co-autores (Araújo e Saalfeld 1981), discutiram a variação no número de raios presentes nas 

asas posteriores (red raylets - RR) da borboleta H. erato phyllis. Durante as estações do ano em 

que as temperaturas são mais frias, as populações apresentam frequência modal em torno de três 

raios, e durante o verão a moda sobe para cinco (Oliveira e Araújo 1992). Além disso, a 

distribuição do número de raios parece envolver fatores hereditários, observados por Pansera e 

Araújo (1983). 

Observações semelhantes foram feitas para populações de H. erato phyllis na região 

subtropical, no litoral da São Paulo, onde a população apresentou o mesmo padrão encontrado 

no sul (Ramos & Freitas 1999). Portanto, os RR têm sido positivamente associados à 

temperatura regional em que os indivíduos vivem, ou seja, quanto maior a temperatura, maior o 

número de RR. Acredita-se que de algum modo as temperaturas possam selecionar larvas com 

diferentes números de raios ou alterar a expressão do fenótipo (plasticidade fenotípica).  

Entretanto, testes preliminares apontaram que sítios com frequências elevadas para o 

número de raios, também apresentavam elevados valores para o comprimento das asas 

anteriores (CAA). Essa relação também foi observada no Morro do Voturuá (São Vicente, SP) 

ao longo dos períodos sazonais, onde períodos quentes resultaram em asas maiores e maior 

número de raios, ao passo que nos períodos frios os padrões se inverteram (Ramos e Freitas, 

observações pessoais). 
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O tamanho da borboleta adulta depende de uma boa alimentação na fase larval, que envolve 

disponibilidade e qualidade de hospedeiras (Bernays & Chapman 1994; Baur et al. 1998; 

Rodrigues & Moreira 2004; Schoonhoven et al. 2005; Hay-Roe, M. M. 2008). Alterações na 

fisiologia e disponibilidade de hospedeiras podem afetar de forma diferente o desempenho das 

borboletas de acordo com o período sazonal em que são consumidas (Ramos 2003). Durante o 

desenvolvimento, elevações na temperatura, aumento das taxas de crescimento e do porte do 

indivíduo podem promover alterações fisiológicas (hormonais) e/ou físicas, criando condições 

para o surgimento de um maior número de raios. 

A contagem do número de RR nem sempre é simples, pois alguns indivíduos apresentam 

RR quase unidos e/ou com morfologias variáveis (manchas, pontos, ovais ou traços). Se os RR 

são formados a partir de agregados que ficam concentrados em um ponto e se separam ao longo 

da ontogenia, deve haver uma relação positiva entre número de RR e tamanho das asas 

posteriores: quanto maior o comprimento das asas, maior o número de RR.  

Encontrar um organismo que seja fácil de ser manipulado, que apresente características 

bem visíveis e distribuição continental, não é simples. Heliconius erato phyllis apresenta essas 

características e torna-se uma ferramenta de fácil utilização para esse tipo de estudo. As asas 

anteriores dessa subespécie também apresentam variações, que envolvem ausência ou presença 

de pontos cubitais e suas colorações. Além disso, a grande mácula vermelha das asas anteriores 

pode estender-se ou não até uma linha amarela longitudinal localizada no centro da asa, sendo 

bem visíveis e pouco variáveis. 

O objetivo central desse trabalho foi estudar os problemas que estão envolvidos na 

distribuição dos padrões de coloração e dos tamanhos de uma subespécie de borboleta em uma 

distribuição geográfica continental e tentar buscar correlações com variáveis climáticas. 

 

 

2. MATERIAL E MÉTODOS 
 

 

2.1. Espécies estudadas 

Foram coletadas amostras de adultos em 12 populações da borboleta Heliconius erato 

phyllis (figura 1) em diferentes regiões do Brasil durante os picos populacionais. Nos locais de 

coleta foram feitas observações sobre as espécies de plantas do gênero Passiflora, que são 
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utilizadas como hospedeiras larvais. Apenas as plantas que apresentaram ovos de H. erato 

phyllis, foram consideradas hospedeiras; as demais espécies de passifloras foram consideradas 

hospedeiras potenciais. 

 

 
Figura 1. Heliconius erato phyllis alimentando-se em flores de Asclepias curassavica L. 
(Asclepiadaceae). 

 
2.2. Coletas 

A captura dos indivíduos adultos foi feita ao longo de trilhas e bolsões de mata, utilizando 

redes entomológicas. Foram amostrados 24-36 indivíduos por população, exceto para o sítio de 

Recife de onde foram obtidos apenas 10 indivíduos. Os adultos foram acondicionados em 

gaiolas e transportados ao laboratório onde foram mortos por congelamento e suas asas foram 

removidas para servirem como testemunho, os corpos foram conservados em frascos contendo 

dimetil sulfóxido (DMSO) ou etanol 95%. 

Das asas anteriores foram obtidos o comprimento (mm) e os padrões envolvendo cor, 

presença e ausência de pontos cubitais. Além disso, foi anotado o número de raios presentes nas 

asas posteriores. 
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2.3. Diafanização 

As asas foram diafanizadas segundo o método aplicado em Borror e coautores (2004), 

utilizando-se as seguintes etapas: 1) asas imersas em etanol (95%) – 5min; 2) asas imersas em 

solução saturada de NaCl - 15min; 3) banho em solução de HCl (10%) - 5min; 4) lavagem em 

NaClO até a perda das escamas e aquisição de transparência; 5) lavagem com água destilada. 

 

2.4. Venação das asas 

O sistema de venação utilizado como referência, obedeceu à nomenclatura desenvolvida 

por Comstock-Needham (Miller 1969). Quatro indivíduos por população tiveram as asas 

fotografadas digitalmente com câmera Nikon coolpix L5 antes de serem diafanizadas e após a 

diafanização. As imagens foram comparadas utilizando-se o programa CorelDRAW® Graphics 

Suite 12 (Corel Corporation 2003), e ajustadas de modo que seus tamanhos e posicionamento 

fossem compatíveis para uma sobreposição entre elas. A sobreposição facilitou a comparação 

visual das formas, dos números de veias e da posição dos raios em indivíduos de diferentes 

populações. 

 

2.5. Sítios 

Doze sítios foram escolhidos no Brasil, alguns ao longo da região costeira e outros no 

interior. Todos foram agrupados por similaridade de acordo com a classificação climática de 

Köppen (Peel et al. 2007) ou por proximidade. Os nomes, localizações, coordenadas, 

características geográficas e climáticas de cada sítio estão compilados na tabela 1 e figura 2. 
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2.6. Variáveis climáticas e geográficas 

Comparações entre as diferentes regiões envolvendo o CAA abordaram dados climáticos e 

características geográficas de cada sítio, obtidos a partir do software DIVA-GIS (Hijmans et al. 

2005b). As variáveis utilizadas foram: T1 = média anual de temperatura; T2 = média mensal de 

variação de temperatura; T3 = isotermalidade (T2-T7)*100; T4 = temperatura sazonal 

(DP*100); T5 = temperatura máxima do mês mais quente; T6 = temperatura mínima do mês 

mais frio; T7 = variação anual de temperatura (T5-T6); T8 = média de temperatura do quarto 

(trimestre) mais úmido; T9 = média de temperatura do quarto mais seco; T10 = média de 

temperatura do quarto mais quente; T11 = média de temperatura do quarto mais frio; P1 = 

pluviosidade; P2 = pluviosidade do mês mais úmido; P3 = pluviosidade do mês mais seco; CV 

= precipitação sazonal (coeficiente de variação); P4 = pluviosidade do quarto mais úmido; P5 = 

pluviosidade do quarto mais seco; P6 = pluviosidade do quarto mais quente; P7 = pluviosidade 

do quarto mais frio; [obtidas a partir do banco de dados WORLDCLIM v 1.4, no URL 

http://www.worldclim.org/ segundo Hijmans et al. (2005)]. Alt = altitude (metros); Frg = 

tamanho do fragmento (Km2). 

 

2.7. Análises de dados 

Diferenças no CAA entre os sexos em cada região foram testadas utilizando-se ANOVA 

com um fator. As comparações dos valores de CAA entre as populações foram feitas utilizando 

ANOVA e o teste a posteriori de Tukey para amostras com tamanhos desiguais, usando o 

programa STATISTICA 7.0 (StatSoft© 2008). 

Para comparar as frequências dos padrões de coloração das asas anteriores entre sítios de 

regiões diferentes, entre os períodos e entre os sexos, foi aplicado o teste ―G‖ de Williams e os 

dados foram analisados através do programa BioEstat 5.0 (Ayres et al. 2007). A relação entre o 

CAA e o número de RR para cada indivíduo, foi testada através de uma análise de regressão 

linear utilizando uma amostra de 324 indivíduos. 

Uma abordagem temporal, em um período de dois anos (2004 e 2006), foi aplicada na 

população do MRVT. Foram considerados variações nos padrões de coloração das asas, no 

número de raios e no CAA. Os testes estatísticos para esses conjuntos de dados obedeceram aos 

mesmos parâmetros das respectivas abordagens espaciais anteriormente citadas. Apenas para as 
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comparações envolvendo número de raios, onde as variáveis são categóricas, foi adotada a 

estatística não paramétrica, o teste de Kruskal-Wallis. 

Ao conjunto de dados climáticos, geográficos e CAA, foi aplicada uma análise de 

componentes principais e de agrupamento, com o auxílio do programa STATISTICA 7.0 

(StatSoft© 2008). Os dados foram transformados utilizando-se Box-Cox (Gotelli & Ellison 

2004), as transformações indicadas para cada variável foram aplicadas pelo programa BioEstat 

5.0 (Ayres et al. 2007) e o CAA foi assumido como variável dependente. 

Para todos os testes estatísticos utilizados o nível de significância adotado foi α = 0,05. 

 
 

3. RESULTADOS 
 

 

3.1. Comprimento das asas anteriores 

De acordo com o teste ―ANOVA um fator‖, não há diferenças significativas do CAA entre 

os sexos (F = 3,1; p = 0,076). Dentro de cada região também não foram encontradas diferenças 

significativas entre os sexos; Baixada Santista (F = 2,69; p = 0,099), Serras do Sudeste+Sul (F = 

0,26; p = 0,61) e Centro-oeste+Nordeste (F = 0,62; p = 0,56). A partir desse teste as amostras de 

machos e fêmeas dentro de cada sítio foram unidas. 

A ANOVA apontou diferenças altamente significativas entre as médias para o CAA (F = 

5,59; p = 0,0000001). A aplicação do teste a posteriori de Tukey, revelou que FAND, MRVT, 

VRQI3 e PALEG possuem indivíduos significativamente maiores que os demais grupos. Por 

outro lado, as populações BRAS, S.JAPÍ, CACH e IGARA apresentaram as médias mais baixas 

para o CAA que foram significativamente menores quando comparadas às demais populações 

da região costeira (FAND, MRVT, VRQI 3, PALEG, VRQI 1) (Tabela 2). 
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Figura 3. Análise de componentes principais envolvendo dados climatológicos como variáveis ativas [T1 = média 
anual de temperatura; T2 = média mensal de variação de temperatura; T3 = isotermalidade (T2-T7)*100; T4 = 
temperatura sazonal (DP*100); T5 = temperatura máxima do mês mais quente; T6 = temperatura mínima do mês 
mais frio; T7 = variação anual de temperatura (T5-T6); T8 = média temperatura do quarto mais úmido; T9 = média 
de temperatura do quarto mais seco; T10 = média de temperatura do quarto mais quente; T11 = média de 
temperatura do quarto mais frio; P1 = pluviosidade; P2 = pluviosidade do mês mais úmido; P3 = pluviosidade do 
mês mais seco; CV = precipitação sazonal (coeficiente de variação); P4 = pluviosidade do quarto mais úmido; P5 = 
pluviosidade do quarto mais seco; P6 = pluviosidade do quarto mais quente; P7 = pluviosidade do quarto mais frio; 
Alt = altitude (metros); Frg = tamanho do fragmento (Km2)] e o comprimento das asas anteriores (CAA) como 
variável suplementar em 12 sítios no Brasil. 

 
Os seis sítios da Baixada Santista de clima ―Af‖ foram positivamente correlacionados e 

ficaram muito próximos, indicando alta similaridade. Em outro grupo distante, de clima ―Am‖, 

reuniram-se RECIF e IGARA, também com grandes semelhanças entre si. Os sítios S.JAPÍ e 

CACH de clima tipo ―Cwb‖, PALEG de clima ―Cfa‖ e BRAS ―Aw‖ não formaram um grupo 

coeso. PALEG e BRAS ficaram distantes e em posições opostas, entre eles e com menor 

distanciamento entre si, apareceram CACH e S.JAPÍ, sendo que CACH ficou voltado para 

BRAS, e S. JAPI para PALEG no quadrante negativo (Figura 4). 
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Figura 4. Agrupamento dos 12 sítios de diferentes regiões do Brasil (FAND = Forte dos Andradas; 
MRVT = Morro do Voturuá; VRQI = Vale do rio Quilombo setores 1, 2 e 3; PALEG = Porto Alegre; 
RECIF = Recife; JAPUÍ = Japuí; CACH = Carmo da Cachoeira; IGARA = Igarassú; BRAS = 
Brasília.), envolvendo clima em relação aos componentes principais 1 = 45,44% e 2 = 32,55%. 

 

3.2. Padrões de coloração nas asas 

Os cinco padrões de coloração mais frequentes foram: 1) negro (NT), sem ponto cubital, 

ocorreu em 18% dos indivíduos; 2) amarelo (A), com ponto cubital amarelo, em 53% dos 

indivíduos; 3) vermelho (V), com ponto cubital vermelho, em 11% dos indivíduos; 4) amarelo-

vermelho (AV), encontrado em 6% dos indivíduos; 5) junção (J), onde a mácula vermelha se 

estende em direção da linha amarela juntando-se a ela, ocorreu em 12% dos indivíduos. A linha 

amarela longitudinal e a mácula vermelha estiveram presentes em todos os indivíduos (Figura 

5). 
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Figura 5. Frequências e números absolutos dos padrões de colorações das asas anteriores encontrados 
nos sítios de estudo. Padrão negro NT – ausência de ponto cubital; Padrão amarelo A – ponto cubital 
amarelo; Padrão vermelho V – ponto cubital vermelho; Padrão amarelo-vermelho AV – ponto cubital 
amarelo com vermelho; J – junção da grande mácula vermelha com o ponto cubital e linha amarela. 

 

As frequências dos padrões alares variaram de acordo com os sítios e apresentaram 

similaridades quando comparadas a sítios de regiões próximas (Figura 6) e/ou com regimes de 

temperaturas semelhantes. Na Baixada Santista, as comparações envolvendo distribuições de 

frequências dos padrões A, NT, V, AV e J, não foram significativas entre os sítios FAND, 

MRVT, VRQI-I-II-III e JAPUÍ de acordo com o teste G (GL = 12; Teste-G Williams = 15,66; p 

= 0,2). Portanto as populações de todos os sítios da Baixada Santista apresentam as mesmas 

frequências de padrões alares. Os sítios da região Serras do Sudeste e o Sul, também não 

apresentaram diferenças significativas (GL = 8; Teste-G Williams = 8,15; p = 0,418) entre as 

distribuições de suas frequências.  O mesmo aconteceu para os sítios da região centro-oeste + 

nordeste, nos quais o Teste-G de Williams não mostrou diferenças significativas (GL = 8; 

Teste-G Williams = 14,28; p = 0,075). 
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Figura 6. Percentuais e números absolutos dos principais padrões de coloração encontrados nas asas anteriores da 
subespécie Heliconius erato phyllis em sítios de diferentes regiões do Brasil.  
Padrões: Padrão negro NT – ausência de ponto cubital; Padrão amarelo A – ponto cubital amarelo; Padrão vermelho 
V – ponto cubital vermelho; Padrão amarelo-vermelho AV – ponto cubital amarelo com vermelho; J – junção da 
grande mácula vermelha com o ponto cubital e linha amarela. 
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O resultado do Teste-G apontou uma diferença altamente significativa (GL = 8; Teste-G 

Williams = 59,16; p < 0,0001) na distribuição das frequências de A, NT, V, AV e J entre as 

regiões estudadas (Centro-oeste + Nordeste, Baixada Santista, Serras do Sudeste+Sul). 

Mesmo agrupando-se os padrões que evidenciam a coloração vermelha em uma só 

categoria (J+V+AV), o teste de ―G‖ Williams manteve os resultados significativos (G Williams 

= 44,85; p < 0,0001) para as comparações entre regiões. As amostragens da região Centro-oeste 

+ Nordeste apresentaram as maiores frequências para os padrões que destacaram a coloração 

vermelha (J+V+AV). Por outro lado as amostras da Baixada Santista apresentaram as maiores 

frequências para o padrão ―A‖ e nas Serras do Sudeste + Sul as maiores frequências para o 

padrão negro ―NT‖ (Figura 7). 

 

 
Figura 7. Números absolutos e distribuição das frequências dos padrões de coloração ―A‖ amarelo - ponto cubital 
amarelo, ―NT‖ negro - ausência de ponto cubital e ―J+V+AV‖ - soma dos padrões que evidenciam a coloração 
vermelha (―V‖ vermelho – ponto cubital vermelho; ―AV‖ amarelo-vermelho – ponto cubital amarelo com vermelho; 
―J‖ junção – junção da grande mácula vermelha com o ponto cubital e linha amarela) entre as regiões da Baixada 
Santista, Serras do Sudeste+Sul e Centro-oeste+Nordeste. 

 
As frequências dos padrões de coloração (―A‖, ―NT‖ e ―J+V+AV‖) entre os sexos, de 

acordo com o teste G (Williams), foram significativamente diferentes em duas regiões, Baixada 

Santista (Teste G Williams = 16,46; p = 0,0003) e Serras do Sudeste+Sul (Teste G Williams = 

8,23; p = 0,0163). Apenas na região Centro-oeste+Nordeste não ocorreu diferença significativa 

entre os sexos e as frequências de seus padrões alares (Teste G Williams = 1,95; p = 0,38) 

(Figura 8). Os machos de diferentes regiões apresentaram os padrões de coloração em 

frequências significativamente diferentes (Teste G de Williams = 36,40; p<0,0001), entretanto o 

mesmo não ocorreu com as fêmeas (Teste G de Williams = 5,92; p = 0,2049) (Figura 8). 
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Figura 8. Números absolutos e distribuição das frequências dos padrões de coloração ―A‖ amarelo - ponto cubital 
amarelo, ―NT‖ negro - ausência de ponto cubital e ―J+V+AV‖ - soma dos padrões que evidenciam a coloração 
vermelha (―V‖ vermelho – ponto cubital vermelho; ―AV‖ amarelo-vermelho –ponto cubital amarelo com vermelho; 
―J‖ junção – junção da grande mácula vermelha com ponto cubital e linha amarela), nos sexos e em diferentes 
regiões (Baixada Santista, Serras do Sudeste+Sul e Centro-oeste+Nordeste), destacando os resultados do Teste G 
(Williams) nas comparações intrassexuais entre regiões, e interssexuais em cada região. 
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Dois padrões raros foram encontrados no VRQI, um deles apresenta linha amarela com 

extremidade vermelha clavada e o outro uma mancha negra em forma de vírgula na mácula 

vermelha (Figura 9). O padrão ―vírgula‖ também apareceu em um indivíduo capturado no 

PALEG e nenhum outro indivíduo foi encontrado nos demais sítios apresentando esses padrões. 

 
Figura 9. Padrões raros encontrados no VRQI. A – linha amarela com região distal clavada e vermelha; B – 
mácula vermelha com mancha negra em foram de vírgula. 
 

3.3. Formas, frequências e posição dos red raylets 
As formas encontradas durante as coletas estão de acordo com as observações de Ramos e 

Freitas (1999). Os padrões exibem formas aparentemente borradas, muito próximas, quase 

sobrepostas, pontuadas ou tracejadas (Figura 10). O tamanho dos pontos não depende do espaço 

entre as veias, eles são maiores na parte basal e diminuem de tamanho em direção a porção 

distal da asa (Figura 11), variando de 1-7 sempre em sequência e iniciada abaixo das veias 1A 

ou 2A. Nesse caso, o raio número 2 (abaixo da 1A) geralmente é o maior e está sempre 

presente, o que não acontece com os demais raios, esses geralmente apresentam coloração mais 

fraca ou estão ausentes (Figura 11). 

 
Figura 10. Formas e disposições dos red raylets observadas nos sítios de coleta. A – aparente sobreposição de 
pontos sem espaço; B – formas arredondadas; C – formas tracejadas. Obs.: os tamanhos das asas não estão na 
mesma escala. 
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Figura 11. A - Posicionamento e numeração dos raios nas asas posteriores; B - asa diafanizada com venação 
aparente e classificação segundo o sistema de Comstock-Needham (Miller 1969). Sc = Sub costal; R1 = radial 1; 
Rs = Setor radial; M1 = Medial 1; Medial 2; M3 = Medial 3; Cu1 = Cubital 1; Cu2 = Cubital 2; 1A = Anal 1; 2A = 
Anal 2. 

 

De acordo com a análise de regressão linear (BioEstat 5.0), os resultados apontam uma 

correlação positiva, porém fraca, entre o número de RR e o CAA (IC 95% = 0,26 - 0,45; R2 = 

0.13; t = 6,9; GL = 322; poder 0,05 e p = 0,0001). 

 
3.4. Plantas Hospedeiras 
Das doze espécies de Passiflora encontradas, apenas sete receberam ovos de Heliconius 

erato phyllis e foram consideradas hospedeiras. Passiflora misera Kunth apresentou a 

distribuição mais ampla, ocorrendo no Rio Grande do Sul, Planalto Central e Baixada Santista.  

O sítio que apresentou maior número de espécies de Passiflora foi a Serra do Japí (JAPÍ) com 

seis espécies, mas não foi possível detectar quais eram hospedeiras. Por outro lado, no sítio 

MRVT as borboletas utilizaram quatro das cinco plantas encontradas. Em CACH, BRAS e 

VRQI as fêmeas utilizaram somente uma planta hospedeira, independente do número de 

espécies alternativas. No Rio Grande do Sul, o sítio PALEG também apresentou um grande 

número de espécies de passiflora (5), mas apenas duas hospedeiras (Tabela 3). 

No alto da Serra do mar, fora da área de abrangência do estudo foram encontradas duas 

espécies (Passiflora villosa Vell. e Passiflora deidamiodes Harms.) não incluídas na lista do 

VRQI, mas que podem potencialmente ocorrer na região. Não foram encontradas plantas 

hospedeiras nos dois sítios da região nordeste (RECIF e IGARA), em CACH o uso ocorreu 

sobre P. edulis cultivada. 
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Figura 12. Amostragens temporais nos anos de 2004 e 2006 no MRVT, São Vicente, SP. A- Box Plots contendo 
média, erro padrão (EP), desvio padrão (DP) do CAA (mm), ―p‖ significativo de acordo com ANOVA e a média 
para o número de raios. B- Proporções e números absolutos dos padrões de coloração (NT = negro; A = amarelo; J 
= junção; V = vermelho; AV = amarelo-vermelho) encontrados nos anos de 2004 e 2006, sem diferença 
significativa (ns) ao teste ―G‖. 

 

Os dados climáticos para os dois períodos indicam que 2004 teve maior pluviosidade e 

chuvas mais distribuídas, entretanto 2006 foi mais quente com maiores médias e números de 

dias com temperaturas acima de 32°C e 34°C (IAC-CIIAGRO 2009) (Apêndice, Tabela I a,b). 

 

 

4. DISCUSSÃO 
 

 

4.1. Climas 

 

O agrupamento entre sítios da Baixada Santista mostra climas Af, chuvosos com 

pluviosidades acima de 100 mm nos meses mais secos e pluviosidade anual acima de 2600 mm 

chegando a 3000 mm. Suas médias de temperaturas do quarto mais frio estão entre 18°C-19,4°C 

e no quarto mais quente entre 24,1°C-25,4°C. Portanto, são locais relativamente quentes e com 

grande umidade. Por outro lado o agrupamento dos sítios da costa nordeste caracteriza períodos 

de secas muito marcantes durante o verão, com apenas 30 mm de chuvas no mês mais seco 

(clima Am). Além disso, suas médias de temperaturas são mais altas e a estação mais chuvosa é 

durante o inverno. 
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A aproximação entre CACH e S.JAPI, com altitudes acima de 1000m e de climas Cwb, não 

é tão evidente como aquelas encontradas nos demais agrupamentos. Entretanto, essa distância é 

comparável àquela encontrada entre FAND e JAPUÍ no grupo Baixada Santista. Portanto, os 

dois sítios com climas de montanha podem ser considerados um terceiro agrupamento, embora 

estejam localizados em biomas distintos (Tabela 1). 

Os sítios BRAS e PALEG, devido a seus climas muito distintos Aw e Cfa, aparecem 

isolados em posições opostas e distantes de qualquer agrupamento evidente. 

CACH e BRAS aparecem no mesmo quadrante e, apesar de não estarem muito próximos, 

foram positivamente relacionados. Nesse caso, ambos são sítios de altitude, possuem vegetação 

de Cerrado, apresentam períodos de seca e regime de chuvas muito semelhantes, diferem apenas 

nas amplitudes térmicas que são maiores em CACH e nas médias de temperatura, que são 

superiores em BRAS. 

O S.JAPÍ se aproxima de PALEG, mas são negativamente relacionados. Apesar de serem 

sítios de regiões frias e apresentarem médias de temperaturas relativamente baixas, suas 

principais diferenças se aplicam ao regime de chuvas. A pluviosidade é bem distribuída ao 

longo do ano no PALEG, mas S. JAPI apresenta período de seca bem demarcado com Floresta 

Mesófila Semi-decídua. 

 

4.2. Comprimento das asas anteriores 

 O CAA, parâmetro utilizado para definir o porte dos indivíduos adultos, é positivamente 

correlacionado com a massa da pupa (Dunlap-Pianka et al. 1977). O tamanho depende do 

desempenho alimentar na fase larval, que, por sua vez, é influenciado pela qualidade e 

disponibilidade de plantas hospedeiras (Cates 1981; Bernays & Chapman 1994; Janz et al. 

1994; Baur et al. 1998; Kerpel 1999; Van Loon & Schoonhoven 1999; Rodrigues & Moreira 

2004; Schoonhoven et al. 2005; Hay-Roe, M. M. 2008). 

Escassez de folhas pode causar subnutrição e consequentemente gerar adultos de pequeno 

porte e em casos mais extremos as larvas podem morrer (Rodrigues & Moreira 1999, 2002; 

Ramos 2003; Rodrigues & Moreira 2004). A dificuldade da larva em mastigar a folha pode 

gerar indivíduos de pequeno porte, como é o caso de imaturos que se alimentam de P.jileki 

(Ramos et al. 2009 submitted), planta com folhas coriáceas muito duras (Bernacci et al. 2003). 

Além da ação física, larvas que consomem hospedeiras com grandes concentrações de 
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componentes tóxicos do metabolismo secundário também apresentam um fraco desempenho 

(Spencer 1988; Hay-Roe 2004; Schoonhoven et al. 2005).  Portanto, os indivíduos grandes 

estão relacionados à boa qualidade da hospedeira (Périco e Araújo 1991), que envolve um 

balanço entre nutrientes, água, concentração de compostos do metabolismo secundário e 

disponibilidade de biomassa, importantes para um bom desempenho larval (Bethann & 

Oberhauser 2004). Contudo, esses fatores são reflexos das condições onde as plantas se 

encontram, desde o solo (Prudic et al. 2005) até o clima. Os climas têm fortes contribuições 

sobre o crescimento das plantas, e considerando água como um dos fatores essenciais 

deveríamos esperar que as pluviosidades locais promovessem esse diferencial. 

Entre as variáveis pluviométricas, P7 (pluviosidade do quarto mais frio), que se sobrepõem 

ao quarto mais seco foi a que mais explicou o CAA, enquanto as demais variáveis não foram tão 

importantes. As borboletas e suas plantas hospedeiras encontravam-se preferencialmente em 

bolsões de matas próximos a cursos d’água, lagoas perenes ou no litoral, locais com 

microclimas de umidade relativa elevada. Além de fornecerem biomassa para as larvas, as 

plantas funcionaram como reservatórios de água. A água não foi um fator limitante nesses sítios 

durante as coletas, seja pela proximidade de corpos d`água ou pelo regime de chuvas em cada 

região. 

Apesar da pluviosidade do quarto mais seco não ter aparecido com a mesma importância, a 

seca para a maior parte dos sítios estudados, apresenta sobreposição ao quarto mais frio (P7). A 

exceção ocorre nos sítios de clima Am (Recife e Igarassú), com verões quentes e secos, com 

invernos muito chuvosos e médias das temperaturas mínimas sempre superiores a 19ºC. Em 

PALEG as chuvas são bem distribuídas durante o ano, mas seus invernos são muito frios e mais 

úmidos do que os sítios tropicais (ver apêndice II). 

As variáveis climáticas envolvendo temperaturas (T1 e T5) explicaram melhor o CAA. 

Altas temperaturas não só aceleram o crescimento de plantas, como também podem alterar seus 

processos metabólicos e causar crescimentos acima do normal (Schulze et al. 2005). Além de 

indiretamente promover um bom desempenho larval pelo aumento da qualidade de suas 

hospedeiras, as altas temperaturas aumentam os ritmos de crescimento da larva (Gotthard 2008). 

A variação anual de temperatura (T7) foi negativamente relacionada ao CAA. Isso indica 

que climas constantes e com menores variações térmicas proporcionam maiores taxas de 
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crescimento para as plantas (Schulze et al. 2005) e para as larvas, ao contrário do que ocorre em 

condições muito variáveis. 

FAND e MRVT (Baixada Santista) possuem as duas populações com as maiores médias 

para o CAA. Esses sítios estão em uma região relativamente quente e extremamente úmida 

durante o ano (Nimer 1972), o que favorece o crescimento de plantas e larvas. 

Climas de monções (Am) promovem efeitos positivos sobre o crescimento e qualidade das 

plantas hospedeiras e no desempenho larval durante os períodos de chuvas (Papaj et al. 2007). 

Apesar das coletas terem sido realizadas após a estação chuvosa, os indivíduos encontrados nos 

sítios de climas Am não apresentaram grandes CAA. Os menores CAA foram registrados em 

CACH, BRAS, S.JAPÍ e IGARA, regiões sujeitas a períodos prolongados de secas e/ou quedas 

de temperatura. RECIF foi uma exceção, talvez devido a sua localização costeira e a presença 

de um grande lago ao centro do parque, que aumentam a umidade local e diminuem os efeitos 

da estação seca. 

Apesar de sua localização no estremo sul da região subtropical, PALEG situa-se próximo à 

região costeira, com chuvas bem distribuídas ao longo do ano. Esses fatores parecem diminuir 

os efeitos das baixas temperaturas e das variações de pluviosidade entre as estações, 

aumentando as possibilidades de grandes CAA. 

Larvas que dispõem de fotoperíodo curto crescem relativamente mais rápido em altas 

temperaturas do que em baixas temperaturas (Gotthard 2008). Oscilações como essas são 

capazes de alterar as taxas metabólicas e os ritmos de desenvolvimento larval, e se não 

ultrapassarem um limiar de máxima tolerância, as altas temperaturas tendem a acelerar o 

crescimento da larva (Resh & Cardé 2003). Apenas a velocidade de desenvolvimento não 

explica um bom desempenho, e como discutido anteriormente, esse depende da qualidade da 

hospedeira (Schowalter 2006; Hay-Roe & Nation 2007). 

Os sítios FAND, PALEG e BRAS apresentam distâncias entre si que variam de 1000-2000 

km, sendo FAND e PALEG litorâneos e BRAS do planalto central (Figura 2). Todos possuem 

climas distintos (Figura 4), mas com um ponto em comum, as populações de H. erato phyllis 

utilizam P. misera como planta hospedeira principal. Entretanto, a alimentação sobre a mesma 

espécie de planta não promoveu desempenhos similares entre as populações. O teste Tukey 

mostrou diferença significativa no CAA entre as três populações. Os maiores adultos estavam 

presentes no FAND e os menores em BRAS (Tabela 2).  Apesar das diferenças climáticas os 
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maiores indivíduos foram encontrados na região costeira. O desempenho larval e morfologia do 

adulto não dependem apenas da hospedeira utilizada, mas de fatores climáticos locais como: 

temperatura durante o desenvolvimento (Janz et al. 1994), efeitos de interação ―temperaturas x 

hospedeiras‖ (Stamp & Bowers 1990, Ramos 2003), dinâmica das populações de hospedeiras e 

borboletas (Braschler & Hill 2007). 

Discussões envolvendo diferenças entre os tamanhos das subespécies de H. erato do lado 

leste e oeste dos Andes abordam principalmente histórias evolutivas dos grupos, seleção 

estabilizadora e competição por hospedeiras (Hay-Roe 2008). Entretanto, a qualidade das 

hospedeiras, influenciadas pelos climas locais, é uma variável importante que deve ser 

considerada (Schweiger et al. 2006). O oeste dos Andes com exceção de alguns locais na 

Colômbia é mais seco do que o lado leste sob influência da pluviosidade amazônica. Portanto, 

grandes pluviosidades, especialmente em estações mais secas, parecem influenciar 

positivamente o desenvolvimento de plantas hospedeiras e indiretamente no desempenho larval, 

resultando em adultos maiores. 

 

4.3. Crescimento adaptativo 

O tamanho de um organismo representa um equilíbrio entre custos e benefícios (Gotthard 

2008). Mecanismos que integram efeitos genéticos e efeitos ambientais durante o 

desenvolvimento do fenótipo dão suporte à plasticidade do desenvolvimento (Pigliucci et al. 

2006). 

Um grande tamanho na forma adulta pode representar um bom potencial reprodutivo, seja 

na produção de gametas ou em uma disputa por acasalamentos (Alcock 2005). Entretanto 

aumentos nas taxas de crescimento elevam os riscos de mortalidade tornando larvas mais 

conspícuas atraindo parasitóides e predadores como vespas e formigas. 

 

4.4. Red raylets – formas e número 

Analisando a sobreposição entre as médias do CAA e do número de RR a partir do 

conjunto de dados de H. erato obtidos por Ramos e Freitas (1999), foram observadas flutuações 

sazonais coincidentes entre as duas variáveis ao longo do ano e borboletas maiores tendendo a 

apresentar mais raios. A análise de componentes principais incluindo dados climáticos mostrou 

temperaturas como os principais fatores que explicam o CAA. As temperaturas parecem ter 
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grande influência sobre a qualidade das plantas e essas consequentemente sobre o desempenho 

larval. Discussões também sugerem que a temperatura pode ser o fator preponderante para a 

determinação do número de raios em H. erato phyllis, embora também envolvam adaptações 

locais (Oliveira & Araújo 1992). 

A venação das asas de Pararge aegeria (Satyrinae) não determina a ausência ou presença 

de ocelos, mas parece sinalizar a posição e a forma de cada um deles dentro dos espaços entre 

veias. A venação pode compartimentar e separar os ocelos atuando como barreira para difusão 

de substâncias morfogênicas; por outro lado os espaços também podem integrá-los, moldá-los e 

até determinar seus tamanhos nessa subfamília. O tamanho dos ocelos está positivamente 

correlacionado ao tamanho das asas, contudo, ocelos podem responder de forma flexível a 

heterogeneidade ambiental e tornarem-se mais claros sob condições de escassez de recursos 

durante o desenvolvimento (Breuker et al. 2007). 

Heliconius erato phyllis, não possui ocelos como Pararge aegeria, mas apresenta raios 

vermelhos (red raylets). O número de raios assim como os padrões e colorações alares, são 

entendidos como características hereditárias (Pansera e Araújo 1983; Sheppard et al. 1985), mas 

variáveis ambientais parecem exercer forte influência sobre esses padrões. 

Em borboletas Nymphalidae dos gêneros Vanessa e Junonia a concentração de pigmentos 

nas células que dão origem às escamas das asas é controlada pelos hormônios ecdisteróide e do 

choque frio (HCF) (Otaki 2007 a, 2008 a, b). Experimentos realizados com essas borboletas 

mostram que choques frios de temperatura na fase de pupa alteraram os desenhos e padrões de 

coloração das asas dos adultos, reduziram os tamanhos de ocelos, eliminaram bandas e 

deslocaram linhas e arcos. Por outro lado, tratamentos envolvendo choques quentes de 

temperatura apresentam efeitos inversos. Nesse caso, a elevação da temperatura aumenta os 

níveis de ecdisteróides na hemolinfa e inibe a ação do hormônio de choque frio. Durante 

estações frias o aumento da atividade das células secretoras específicas produz altos níveis de 

hormônios de choque frio (Otaki 2007 a). 

Os raios muita vezes aparecem em forma de ponto ou traço e, diferente do que ocorre com 

os ocelos em Pararge aegeria, os limites (espaços) criados por duas veias parecem nem sempre 

separar dois pontos. Isso é visível nas duas primeiras células abaixo das veias 1A e 2A, região 

onde as veias estão muito próximas e os pontos são bem grandes (Figura 11A). Também é 

possível observar que a distância entre as veias não interfere no tamanho dos pontos: eles são 
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maiores na porção basal, principalmente abaixo da veia 1A (segunda célula) e, à medida que se 

distanciam dela, os demais raios tornam-se menores. O raio número 1, abaixo da veia 2A, 

muitas vezes é menor do que o raio número 2; este geralmente concentra mais pigmentação. 

Quando a borboleta apresenta três raios, o raio número 1 e/ou o número 3 podem ter coloração 

mais fraca, mas quando existem apenas 1 ou 2 raios o raio número 2 tem sempre presença 

obrigatória. Essa característica pode ser um indicativo de que os raios surgem a partir de um 

ponto abaixo da veia 1A (raio 2) e, à medida que as asas crescem, o pigmento se espalha de 

forma mais intensa para os sítios vizinhos e com menor intensidade para posições mais distantes 

da asa (7ª posição abaixo da M1) durante o desenvolvimento ontogenético na fase de pupa. É 

possível que a intensidade do pigmento nas asas de H. erato phyllis pode variar em função da 

temperatura ou nutrição, semelhante ao que ocorre com Pararge aegeria (Nymphalidae: 

Satyrinae). Além do tamanho das asas que contribui com o número de raios, a taxa de 

crescimento parece contribuir com a forma dos raios. Com crescimento rápido os pontos de 

pigmentação podem sofrer distorções e com crescimento mais lento, os raios tornam-se mais 

arredondados. 

Apesar da regressão linear apontar correlação positiva entre CAA e RR, em alguns casos 

pode-se observar adultos pequenos com muitos raios ou grandes com poucos raios. É possível 

que microclimas e a qualidade das hospedeiras consumidas também influenciem a quantidade 

de hormônios produzidos. Portanto, temperaturas e recursos parecem atuar de forma conjunta, 

na formação de raios de H. erato phyllis. As temperaturas quando altas favorecem a quantidade 

e qualidade dos recursos, promovendo bom desempenho larval e resultando em adultos de 

grande porte. Esses fatores ajudariam explicar as exceções encontradas nas populações, onde 

indivíduos pequenos com muitos raios e grandes com poucos raios seriam resultados de 

combinações locais específicas entre desempenho e temperatura. Entretanto fatores hereditários 

também estão envolvidos e as interações com variáveis ambientais podem influenciar as 

freqüências locais do número de raios (Périco e Araújo 1983; Sheppard et al. 1985). 

 

4.5. Coloração das asas 

Alguns insetos apresentam mais de um padrão de coloração, dependendo da temperatura, o 

que é chamado de polifenismo (Resh & Cardé 2003). Mudanças nas atividades enzimáticas para 

a síntese de pigmentos nas células das escamas causam essas alterações nas colorações das 

http://en.wikipedia.org/wiki/Brush-footed_butterfly
http://en.wikipedia.org/wiki/Satyrinae
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borboletas (Otaki 2008 b). Os padrões não precisam ser exclusivamente sazonais eles também 

podem ocorrer geograficamente. Dependendo das condições climáticas locais (temperatura, 

luminosidade e pluviosidade), padrões regionais podem ser criados. Variações nas colorações 

das asas refletem diferenças adaptativas em resposta ao ambiente físico (Resh & Cardé 2003; 

Beldade et al. 2005). 

Reed et al. (2008) constatou que em Heliconius erato o pigmento negro é expresso pela 

melanina, o laranja é originado a partir da xantomatina e a diidroxantomatina dá origem ao 

vermelho, sendo que a 3-hidroxiquinurenina (3-HOK) é precursora da xantomatina e da 

diidroxantomatina e todos os três partilham da mesma origem biossintética. A coloração 

amarela ocorre quando a 3-hidroxiquinurenina é incorporada diretamente a partir da hemolinfa. 

Embora os genes envolvidos na síntese desses pigmentos sejam conhecidos por se expressarem 

nas asas de Heliconiini e de outras borboletas, pouco se sabe sobre a regulação em Heliconius. 

Uma hipótese provável se baseia no modelo de contra corrente, no qual os genes de padrões de 

coloração ativam ou reprimem a síntese de pigmentos. Nesse caso, consideram-se os efeitos das 

enzimas codificadas pelos genes e as atividades dos transportadores necessários para a síntese 

de pigmentos, que podem ser espacialmente ou temporalmente co-regulados e co-expressos. 

Os pigmentos são incorporados nas escamas na fase de pupa de acordo com a concentração 

de transportadores na hemolinfa, mas há indícios de que a gordura corporal seja responsável 

pela produção do 3-HOK (Reed et al. 2008). 

Muitas borboletas utilizam as asas como se fossem painéis de aquecimento e condutores do 

calor solar, são chamadas de indivíduos heliotérmicos, pois necessitam de temperaturas acima 

de 30°C para ativar seus músculos toráxicos (Chai & Srygley 1990; Berwaerts et al. 2001; Van 

Dyck & Wiklund 2002). O aquecimento produzido é conduzido até seus músculos toráxicos e 

desse modo a borboleta consegue obter uma condição inicial de vôo sem apresentar grandes 

gastos de energia (Van Dyck & Matthysen 1998). Aos primeiros raios de sol, Heliconius erato 

abre as asas utilizando-as como painéis solares para absorver calor. 

Existem diversas evidências que favorecem o rápido aquecimento. Machos de Heliconius 

erato patrulham ativamente as áreas de alimentação criando territórios (Brown 1981). Ativar 

músculos de vôo rapidamente traz vantagens na busca por fêmeas e por recursos. Por se tratar 

de um organismo heliotérmico, durante as horas mais quentes do dia suas respostas metabólicas 

são tão rápidas que possibilitam vôos em alta velocidade, o que permite fugir facilmente de 
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predadores e nesse momento a proteção mimética pode tornar-se secundária. Durante o 

crepúsculo, sob temperaturas amenas, a atividade de vôo dessas borboletas fica comprometida. 

Tornam-se lentos e para pássaros insetívoros são presas fáceis de perseguir ou de encontrar 

entre as folhagens (Mallet & Gilbert 1995). 

Cores escuras facilitam o aquecimento e podem ser usadas na termorregulação corporal. 

Muitas populações de regiões frias apresentam padrões que tendem a aumentar as áreas escuras 

nas asas e mesmo pequenas alterações podem apresentar diferenças significativas nos processos 

de termorregulação (Van Dyck & Matthysen 1998; Van Dyck & Wiklund 2002). A melanização 

em asas de borboletas tende a aumentar com a altitude e/ou latitude em resposta as baixas 

temperaturas (Watt 1968). Algumas evidências foram encontradas nos sítios frios das serras do 

sudeste e região sul, que apresentaram as maiores frequências do padrão negro (NT = 26%), 

sobretudo para os machos. Por outro lado, nos sítios mais quentes como centro-oeste e nordeste, 

sem grandes necessidades de aquecimento, apenas 9% dos indivíduos apresentaram esse padrão. 

A presença de 4 a 5 padrões de coloração em cada sítio de coleta é intrigante. Se 

observarmos todas as regiões, percebemos que as fêmeas apresentam uma distribuição de 

padrões semelhante, e a predominância de cada padrão nos machos varia de acordo com a 

região. As fêmeas de H. erato, independentemente da região estudada, apresentam altas 

frequências de padrões vermelhos. A grande diversidade de pássaros insetívoros nos 

Neotrópicos e suas estratégias distintas de caça podem aplicar uma seleção diferente entre 

habitats e microhabitats, resultando em diferentes padrões e cores em uma mesma região. Micro 

habitats diferentes em uma paisagem heterogênea poderiam manter o polimorfismo. 

Além do mimetismo, os climas quentes das regiões estudadas podem tornar o melanismo de 

menor importância para os machos que predominam nas bordas ensolaradas das matas, a 

coloração teria um aspecto mais neutro nos machos. 

Outro ponto interessante envolve o comportamento das fêmeas de Heliconius erato, que 

são geralmente encontradas próximas a plantas hospedeiras no interior de matas em locais 

sombreados, enquanto machos patrulham áreas abertas. Comportamentos diferenciados expõem 

fêmeas e machos a diferentes fatores de seleção, principalmente quando consideramos tempo de 

exposição a predadores e microclimas do interior da mata, desse modo esses fatores podem 

gerar dimorfismo sexual (Joron 2005). Estudos sugerem que as taxas de predação diferem, entre 

ambientes (abertos e florestados), entre períodos sazonais e em relação a hora do dia (Shapiro 
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1974; Jeffords et al. 1980). A habilidade de escapar de predadores também não é igual entre os 

sexos, pois ocorrem diferenças na morfologia e alocação de massa. Fêmeas possuem grande 

abdômen e tórax proporcionalmente menores diminuindo sua habilidade relativa de escapar de 

pássaros predadores quando comparadas aos machos (Srygley & Chai 1990; Ide 2006). Talvez 

isso explique porque fêmeas de borboletas tropicais são atacadas com maior frequência, e 

porque em muitos casos de mimetismo batesiano elas são miméticas, enquanto os machos da 

mesma espécie não são (Wickler 1968). 

Neste estudo, fêmeas apresentam frequências de padrões de coloração diferente dos 

machos, principalmente nas regiões da Baixada Santista e Serras do sudeste+Sul. Entretanto, na 

região Centro-oeste+Nordeste ambos os sexos apresentam as mesmas frequências. Galbula 

ruficauda (Piciformes; Galbulidae) popularmente conhecidos como jacamares, são os mais 

importantes predadores visuais de borboletas (Benson 1972; Chai 1986), são muito rápidos, 

capazes de atacar e perseguir tanto em áreas abertas como no interior das matas. A presença 

dessas aves parece pressionar intensamente as populações, moldando-as de forma que 

apresentem maiores frequências para padrões vermelhos (Benson 1972). As espécies de 

jacamares no Brasil ocorrem nas regiões amazônica, centro-oeste e nordeste, chegando às 

fronteiras com o sudeste (Frisch & Frisch 2005), o que engloba os sítios Brasília, Recife e 

Igarassú. Predadores atacam com maior frequência padrões de coloração negra e creme, e 

evitam os vermelhos (Bowers et al. 1985), assim onde ocorrem jacamares como na região 

centroeste+nordeste, os padrões vermelhos estariam sob as mesmas pressões de predação em 

machos e fêmeas. 

Os padrões amarelos têm altas frequências na Baixada Santista e nas regiões de Serras do 

Sudeste + Sul. Nesses locais, os anéis miméticos de coloração amarela são frequentes em outros 

grupos de borboletas (Ithomiinae). A ausência de predadores especializados (Jacamares) 

poderia relaxar a seleção mimética deixando outros fatores como clima e seleção sexual como 

os principais modeladores dos padrões locais (Fordyce et al. 2002; Mavárez et al. 2006). 

No caso dos machos de Heliconius erato, a grande acuidade visual sobre os padrões de 

coloração, principalmente durante o comportamento de corte, mantém a preferência por 

fenótipos específicos e cria um mecanismo de segurança que evita acasalamentos com outras 

raças ou espécies (Estrada & Jiggins 2008). A preferência dos machos por determinadas fêmeas 

pode envolver outras características além da coloração, como odores (feromônios) e frequência 
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de bater de asas (Srygley 2007; Estrada & Jiggins 2008). Se algumas dessas características 

estiverem ligadas a um determinado padrão alar, a escolha de uma parceira pode determinar 

indiretamente as frequências de ocorrências dos padrões de coloração e gerar uma distribuição 

semelhante entre as populações. Outra possibilidade pode envolver o sistema ZW, em que a 

fêmea é heterogamética, e muitas vezes a coloração das asas estão ligadas aos cromossomos 

sexuais. Esse tipo de herança pode gerar dimorfismo sexual (Sperling 2003), e cada sexo pode 

desenvolver um padrão de coloração que retém as características de modelos miméticos 

distintos (Carpenter & Ford 1949). 

 

4.6. Plasticidade fenotípica e a diferenciação entre populações 

Mecanismos de respostas a variações ambientais desenvolvem formas sazonais com 

diferenças significativas na morfologia e/ou na sua história natural, de acordo com o clima 

(Brakefield & Reitsma 1991). Larvas de Battus philenor do Texas apresentam coloração negra 

durante o período frio, relacionado à maior absorção de calor e maior atividade. Durante o 

verão, quando expostas a grande luminosidade, as formas vermelhas são mais frequentes e aque 

cem-se mais lentamente do que as larvas negras. A plasticidade morfológica pode ser 

adaptativa, permitindo as lagartas continuarem a se alimentar e crescer durante altas 

temperaturas (Nice & Fordyce 2006). 

A plasticidade fenotípica em populações pode ser ecológica e evolutivamente muito 

relevante sob determinadas condições ambientais que podem alterar ou anular o efeito de 

hormônios na hemolinfa dos imaturos e modificar os padrões de cores da borboleta. A 

plasticidade fenotípica em insetos é representada pelo polifenismo sazonal e mediada por 

hormônios durante o desenvolvimento, como o ecdisteróide por exemplo. Mudanças ocorridas 

não se resumem apenas às influências da temperatura, mas às condições ambientais em sua 

totalidade, e também à qualidade e disponibilidade de hospedeiras (Otaki 2007 b). 

Não é incomum encontrar indivíduos no campo com padrões de coloração aberrantes para 

sua espécie e semelhantes a outras, como as borboletas Colias erate mimetizando Colias 

palaeno ou Papilio xuthus semelhante à Papilio machaon. Esses casos podem exemplificar o 

papel da plasticidade fenotípica. Quatro famílias de borboletas, Papilionidae, Pieridae, 

Lycaenidae e Nymphalidae, apresentam padrões plásticos de coloração ligados a condições 
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térmicas ambientais. Nesse caso, diversos padrões de cor, determinadas formas e colorações, 

podem ser vantajosos durante processos seletivos, levando a evolução local (Otaki 2008 b). 

 

4.7. Variação temporal no MRVT 

Nesse trabalho, a redução do CAA pode ser explicada pela diminuição da disponibilidade e 

talvez na qualidade das hospedeiras. Apesar da pequena queda no número de P. capsularis, 

principal recurso larval no MRVT, as plantas alternativas não estavam presentes no ano de 

2006. De acordo com observações de Ramos (2003), P. capsularis também é muito utilizada 

por outros Heliconiini, principalmente Dryas iulia e Eueides aliphera. A falta de hospedeiras 

alternativas obriga H. erato e outras borboletas a competirem pelo mesmo recurso. A princípio, 

a escassez de recursos devido à fitofagia afetou principalmente o tamanho da população pelo 

aumento da taxa de mortalidade larval e também o desempenho larval. Embora não tenham sido 

feitos experimentos de monitoramento populacional, poucos indivíduos adultos foram 

visualizados e capturados no campo durante o ano de 2006. 

 Com a redução significativa do CAA esperava-se também uma queda no número de raios 

que, apesar de ter ocorrido, não apresentou grande relação com o tamanho da borboleta. Como 

efeitos combinados entre variação climática e qualidade das hospedeiras não podem ser 

descartados, é provável que a diminuição de recursos e o aumento da competição tenham criado 

uma situação de estresse para as larvas. Além disso, o declínio da pluviosidade em 2006 

(apêndice I a,b) provavelmente afetou a qualidade das hospedeiras, resultando em uma 

significativa redução no CAA. Por outro lado, as temperaturas em 2006 foram maiores do que 

as de 2004 (apêndice, Tabela I a). O aumento das temperaturas, responsáveis por alterações 

hormonais, como a elevação do ecdisteróide, provavelmente agiu como um contraponto aos 

efeitos da baixa qualidade de recursos, provocada pelo declínio da pluviosidade. Altas 

temperaturas provavelmente agiram como forças contrárias à diminuição de alimento, 

promovendo aumento do número de raios e, por isso, não foi possível observar uma diminuição 

significativa que acompanhasse a queda no CAA. 
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5. CONCLUSÃO 
 

 

Populações em regiões sujeitas a grandes variações sazonais na temperatura e/ou 

pluviosidade apresentam pequenos CAA em relação àquelas de climas mais estáveis, úmidos e 

quentes. As médias do CAA em sítios costeiros no Brasil são maiores do que em sítios 

interioranos devido à umidade elevada nos litorais. Efeitos indiretos no crescimento das 

borboletas envolvem a ação do clima sobre as plantas hospedeiras. A combinação entre altas 

temperaturas e umidade, provavelmente eleva as taxas de crescimento dessas plantas. Por outro 

lado, climas com invernos frios e secos, ou com períodos de seca prolongada prejudicam o 

crescimento e a qualidade das hospedeiras (Takagi & Miyashita 2008). Direta ou indiretamente, 

os climas de cada região promovem desempenhos larvais distintos, resultando em adultos com 

CAA significativamente diferentes entre populações. 

Os padrões de coloração em Heliconius erato phyllis, entre sexos e regiões, provavelmente 

são influenciados pela interação fatores como: a) predação; b) seleção sexual; c) clima e micro 

clima (temperatura e pluviosidade); d) qualidade das plantas hospedeiras; e) hereditariedade. 

Para o número de raios, as normas de reação que resultam em caracteres alares 

específicos, parecem obedecer a fatores climáticos, qualidade das hospedeiras, alterações 

hormonais na fase de pupa e hereditariedade. Provavelmente, elevadas concentrações de 

pigmentos nas escamas depende de pupas com grandes volumes corpóreos, gerando grandes 

adultos e um maior número de raios. Temperaturas elevadas também podem ativar a produção 

de hormônios específicos que realçam cores e manchas. Isso ajuda a explicar exceções na 

correlação positiva entre CAA x RR, nesse caso efeitos contrários envolvendo temperatura e 

tamanho podem gerar indivíduos pequenos com muitos raios ou grandes com poucos raios. 

Essas borboletas estão passando por um processo onde os padrões alares não estão 

estabelecidos devido às pressões seletivas locais que se opõem. Para responder esse tipo de 

questão seriam necessários uma série de testes que envolvessem: preferência por acasalamentos, 

heranças genéticas, palatabilidade, controle e choques de temperaturas durante o 

desenvolvimento larval e durante o crescimento de hospedeiras. Os resultados podem auxiliar 

em futuras elaborações de modelos e na melhoria do entendimento dos processos evolutivos dos 

padrões de coloração entre as subespécies de Heliconius erato. 
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II – Registros obtidos a partir do World Clim e classificação climática segundo com Köppen. 

Vale do Rio Quilombo (VRQI-1). Clima tropical quente e úmido, inverno seco e verão quente/úmido (Af) 

    Variáveis Bioclimáticas Valores 

Latitude Longitude  Altitude Média anual de Temperatura [1] 22 

 23° 51' 9"  46° 20' 14"  15 m Média mensal de variação de temperatura [2] 7.2 

    Isotermalidade (2/7) (* 100) [3] 51.5 

    Temperatura Sazonal (STD * 100) [4] 241 

 Tmin Tmax Pluv Temperatura máxima do mês mais quente [5] 28.9 

Jan 22.2 28.4 308 Temperatura mínima do mês mais frio [6] 14.9 

Fev 21.9 28.9 328 Variação anual de Temperatura (5-6) [7] 14 

Mar 20.9 28.3 321 Média de temperatura do quarto mais úmido [8] 25.1 

Abr 18.7 26.5 225 Media de temperatura do quarto mais seco [9] 19.1 

Mai 16.3 24.8 157 Media de temperatura do quarto mais quente [10] 25.1 

Jun 15 23.4 117 Média de temperatura do quarto mais frio [11] 19.1 

Jul 14.9 22.7 100 Precipitação anual [12] 2528 

Ago 16.1 22.6 104 Precipitação do mês mais úmido [13] 328 

Set 16.9 23.6 148 Precipitação do mês mais seco [14] 100 

Out 18.3 24.9 219 Precipitação Sazonal (CV) [15] 40.5 

Nov 19.5 26.1 219 Precipitação do quarto mais úmido [16] 957 

Dez 20.3 27.3 282 Precipitação do quarto mais seco [17] 321 

    Precipitação do quarto mais quente [18] 957 

Anual 18.4 25.6 2528 Precipitação do quarto mais frio [19] 321 

Vale do Rio Quilombo (VRQI-2). Clima tropical quente e úmido, inverno seco e verão quente/úmido (Af) 

    Variáveis Bioclimáticas Valores 

Latitude Longitude  Altitude Média anual de Temperatura [1] 21.5 

 23° 50'  46° 19' 34"  78 m Média mensal de variação de temperatura [2] 7.4 

    Isotermalidade (2/7) (* 100) [3] 52.4 

    Temperatura Sazonal (STD * 100) [4] 238.6 

 Tmin Tmax Pluv Temperatura máxima do mês mais quente [5] 28.4 

Jan 21.6 27.9 332 Temperatura mínima do mês mais frio [6] 14.3 

Fev 21.3 28.4 344 Variação anual de Temperatura (5-6) [7] 14.1 

Mar 20.4 28 329 Média de temperatura do quarto mais úmido [8] 24.6 

Abr 18.2 26.1 232 Media de temperatura do quarto mais seco [9] 18.7 

Mai 15.9 24.6 162 Media de temperatura do quarto mais quente [10] 24.6 

Jun 14.5 23.1 120 Média de temperatura do quarto mais frio [11] 18.7 

Jul 14.3 22.3 103 Precipitação anual [12] 2679 

Ago 15.5 22.2 111 Precipitação do mês mais úmido [13] 344 

Set 16.3 23.3 160 Precipitação do mês mais seco [14] 103 

Out 17.6 24.4 243 Precipitação Sazonal (CV) [15] 40.6 

Nov 18.8 25.6 239 Precipitação do quarto mais úmido [16] 1005 

Dez 19.8 26.9 304 Precipitação do quarto mais seco [17] 334 

    Precipitação do quarto mais quente [18] 1005 

Anual 17.9 25.2 2679 Precipitação do quarto mais frio [19] 334 
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Vale do Rio Quilombo (VRQI-3). Clima tropical quente e úmido, inverno seco e verão quente/úmido (Af) 

    Variáveis Bioclimáticas Valores 

Latitude Longitude  Altitude  Média anual de Temperatura [1] 21.7 

 23° 49' 7"  46° 18' 28"  66 m Média mensal de variação de temperatura [2] 7.4 

    Isotermalidade (2/7) (* 100) [3] 51.9 

    Temperatura Sazonal (STD * 100) [4] 240 

 Tmin Tmax Pluv Temperatura máxima do mês mais quente [5] 28.6 

Jan 21.7 28.1 329 Temperatura mínima do mês mais frio [6] 14.4 

Fev 21.5 28.6 343 Variação anual de Temperatura (5-6) [7] 14.2 

Mar 20.5 28 329 Média de temperatura do quarto mais úmido [8] 24.7 

Abr 18.3 26.2 233 Media de temperatura do quarto mais seco [9] 18.8 

Mai 16.1 24.7 163 Media de temperatura do quarto mais quente [10] 24.7 

Jun 14.6 23.2 120 Média de temperatura do quarto mais frio [11] 18.8 

Jul 14.4 22.4 103 Precipitação anual [12] 2665 

Ago 15.6 22.4 110 Precipitação do mês mais úmido [13] 343 

Set 16.4 23.3 159 Precipitação do mês mais seco [14] 103 

Out 17.7 24.4 240 Precipitação Sazonal (CV) [15] 40.5 

Nov 19 25.8 236 Precipitação do quarto mais úmido [16] 1001 

Dez 19.9 27 300 Precipitação do quarto mais seco [17] 333 

    Precipitação do quarto mais quente [18] 1001 

Anual 18 25.3 2665 Precipitação do quarto mais frio [19] 333 
 

Morro do Voturuá (MRVT). Clima tropical quente e úmido, inverno seco e verão quente/úmido (Af) 

    Variáveis Bioclimáticas Valores 

Latitude Longitude  Altitude Média anual de Temperatura [1] 21.1 

 23° 57' 34"  46° 21' 43"  109 m Média mensal de variação de temperatura [2] 7.2 

    Isotermalidade (2/7) (* 100) [3] 51.2 

    Temperatura Sazonal (STD * 100) [4] 239.1 

 Tmin Tmax Pluv Temperatura máxima do mês mais quente [5] 28 

Jan 21.3 27.5 345 Temperatura mínima do mês mais frio [6] 14 

Fev 21.1 28 335 Variação anual de Temperatura (5-6) [7] 14 

Mar 20 27.4 332 Média de temperatura do quarto mais úmido [8] 24.2 

Abr 17.7 25.4 244 Media de temperatura do quarto mais seco [9] 18.2 

Mai 15.5 23.9 172 Media de temperatura do quarto mais quente [10] 24.2 

Jun 14 22.3 118 Média de temperatura do quarto mais frio [11] 18.2 

Jul 14.1 21.9 111 Precipitação anual [12] 2733 

Ago 15.3 21.8 110 Precipitação do mês mais úmido [13] 345 

Set 16.1 22.8 167 Precipitação do mês mais seco [14] 110 

Out 17.5 24 256 Precipitação Sazonal (CV) [15] 39.5 

Nov 18.6 25.2 241 Precipitação do quarto mais úmido [16] 1012 

Dez 19.3 26.3 302 Precipitação do quarto mais seco [17] 339 

    Precipitação do quarto mais quente [18] 1012 

Anual 17.5 24.7 2733 Precipitação do quarto mais frio [19] 339 
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Morro do Xixová-Japuí (JAPUÍ). Clima tropical quente e úmido, inverno seco e verão quente/úmido (Af) 

    Variáveis Bioclimáticas Valores 

Latitude Longitude  Altitude Média anual de Temperatura [1] 21 

 23° 59' 8"  46° 23' 25"  138 m Média mensal de variação de temperatura [2] 7.3 

    Isotermalidade (2/7) (* 100) [3] 51.1 

    Temperatura Sazonal (STD * 100) [4] 240.6 

 Tmin Tmax Pluv Temperatura máxima do mês mais quente [5] 27.9 

Jan 21 27.3 358 Temperatura mínima do mês mais frio [6] 13.7 

Fev 20.9 27.9 340 Variação anual de Temperatura (5-6) [7] 14.2 

Mar 19.9 27.3 339 Média de temperatura do quarto mais úmido [8] 24.1 

Abr 17.6 25.4 251 Media de temperatura do quarto mais seco [9] 18.1 

Mai 15.4 23.8 174 Media de temperatura do quarto mais quente [10] 24.1 

Jun 13.9 22.3 119 Média de temperatura do quarto mais frio [11] 18.1 

Jul 13.7 21.6 114 Precipitação anual [12] 2811 

Ago 15.1 21.7 111 Precipitação do mês mais úmido [13] 358 

Set 15.8 22.6 173 Precipitação do mês mais seco [14] 111 

Out 17.2 23.8 269 Precipitação Sazonal (CV) [15] 39.8 

Nov 18.3 25.1 249 Precipitação do quarto mais úmido [16] 1037 

Dez 19.2 26.2 314 Precipitação do quarto mais seco [17] 344 

    Precipitação do quarto mais quente [18] 1037 

Anual 17.3 24.6 2811 Precipitação do quarto mais frio [19] 344 
 

Forte dos Andradas (FAND). Clima tropical quente e úmido, inverno seco e verão quente/úmido (Af) 
 
    Variáveis Bioclimáticas Valores 

Latitude Longitude  Altitude Média anual de Temperatura [1] 22.3 

 24° 1' 56'' 46°16'53  9 m Média mensal de variação de temperatura [2] 7.3 

    Isotermalidade (2/7) (* 100) [3] 51.2 

    Temperatura Sazonal (STD * 100) [4] 242.9 

 Tmin Tmax Pluv Temperatura máxima do mês mais quente [5] 29.2 

Jan 22.3 28.7 358 Temperatura mínima do mês mais frio [6] 15 

Fev 22.2 29.2 311 Variação anual de Temperatura (5-6) [7] 14.2 

Mar 21.2 28.7 331 Média de temperatura do quarto mais úmido [8] 25.4 

Abr 19 26.8 244 Media de temperatura do quarto mais seco [9] 19.4 

Mai 16.7 25.1 153 Media de temperatura do quarto mais quente [10] 25.4 

Jun 15.3 23.7 107 Média de temperatura do quarto mais frio [11] 19.4 

Jul 15 22.9 106 Precipitação anual [12] 2624 

Ago 16.4 23 87 Precipitação do mês mais úmido [13] 358 

Set 17.1 23.8 152 Precipitação do mês mais seco [14] 87 

Out 18.5 25.1 240 Precipitação Sazonal (CV) [15] 43.8 

Nov 19.7 26.5 226 Precipitação do quarto mais úmido [16] 1000 

Dez 20.6 27.8 309 Precipitação do quarto mais seco [17] 300 

    Precipitação do quarto mais quente [18] 1000 

Anual 18.7 25.9 2624 Precipitação do quarto mais frio [19] 300 
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Morro do Santana (PALEG). Clima temperado úmido com verão quente (Cfa) 

    Variáveis Bioclimáticas Valores 

Latitude Longitude  Altitude Média anual de Temperatura [1] 18.9 

 30° 3' 59"  51° 7' 39"  110 m Média mensal de variação de temperatura [2] 9.4 

    Isotermalidade (2/7) (* 100) [3] 48.6 

    Temperatura Sazonal (STD * 100) [4] 355.4 

 Tmin Tmax Pluv Temperatura máxima do mês mais quente [5] 29.1 

Jan 19.4 29.1 116 Temperatura mínima do mês mais frio [6] 9.8 

Fev 18.9 28.1 120 Variação anual de Temperatura (5-6) [7] 19.3 

Mar 16.9 25.8 118 Média de temperatura do quarto mais úmido [8] 15.8 

Abr 13.7 22.7 107 Media de temperatura do quarto mais seco [9] 22.5 

Mai 11 19.7 114 Media de temperatura do quarto mais quente [10] 23 

Jun 9.8 18.7 141 Média de temperatura do quarto mais frio [11] 14.7 

Jul 9.9 18.8 135 Precipitação anual [12] 1456 

Ago 11.1 20.2 132 Precipitação do mês mais úmido [13] 142 

Set 12.6 22.3 142 Precipitação do mês mais seco [14] 101 

Out 14.6 24.8 122 Precipitação Sazonal (CV) [15] 11.1 

Nov 16.5 27.2 101 Precipitação do quarto mais úmido [16] 409 

Dez 16.5 26.1 108 Precipitação do quarto mais seco [17] 325 

    Precipitação do quarto mais quente [18] 354 

Anual 14.2 23.6 1456 Precipitação do quarto mais frio [19] 390 
 

Serra do Japí (S.JAPÍ). Clima tropical de altitude c/ inverno seco e verão temperado (Cwb) 

    Variáveis Bioclimáticas Valores 

Latitude Longitude  Altitude Média anual de Temperatura [1] 16.8 

 23°13'54"  46° 56' 7"  1052 m Média mensal de variação de temperatura [2] 10.8 

    Isotermalidade (2/7) (* 100) [3] 61.8 

    Temperatura Sazonal (STD * 100) [4] 235.4 

 Tmin Tmax Pluv Temperatura máxima do mês mais quente [5] 24.6 

Jan 14.7 24.6 235 Temperatura mínima do mês mais frio [6] 7.1 

Fev 14.9 24.4 215 Variação anual de Temperatura (5-6) [7] 17.5 

Mar 14.2 23.9 158 Média de temperatura do quarto mais úmido [8] 19.4 

Abr 12 22.4 60 Media de temperatura do quarto mais seco [9] 13.8 

Mai 9.4 20.5 51 Media de temperatura do quarto mais quente [10] 19.5 

Jun 7.8 19.4 45 Média de temperatura do quarto mais frio [11] 13.8 

Jul 7.1 19.4 31 Precipitação anual [12] 1377 

Ago 8.2 20.6 33 Precipitação do mês mais úmido [13] 235 

Set 10 21.7 63 Precipitação do mês mais seco [14] 31 

Out 11.7 22.5 133 Precipitação Sazonal (CV) [15] 67.1 

Nov 13.1 23.5 140 Precipitação do quarto mais úmido [16] 663 

Dez 13.9 23.8 213 Precipitação do quarto mais seco [17] 109 

    Precipitação do quarto mais quente [18] 608 

Anual 11.4 22.2 1377 Precipitação do quarto mais frio [19] 109 
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Carmo da Cachoeira (CACH). Clima tropical de altitude c/ inverno seco e verão temperado (Cwb) 

    Variáveis Bioclimáticas Valores 

Latitude Longitude  Altitude Média anual de Temperatura [1] 19.1 

 21° 29' 46"  45° 7' 55"  1046 m Média mensal de variação de temperatura [2] 12.9 

    Isotermalidade (2/7) (* 100) [3] 66.9 

    Temperatura Sazonal (STD * 100) [4] 216.7 

 Tmin Tmax Pluv Temperatura máxima do mês mais quente [5] 27.5 

Jan 16.2 27.5 260 Temperatura mínima do mês mais frio [6] 8.2 

Fev 16.1 27 211 Variação anual de Temperatura (5-6) [7] 19.3 

Mar 15 26.2 179 Média de temperatura do quarto mais úmido [8] 21.3 

Abr 12.6 25.2 66 Media de temperatura do quarto mais seco [9] 16.4 

Mai 9.8 23.7 37 Media de temperatura do quarto mais quente [10] 21.3 

Jun 8.2 23 22 Média de temperatura do quarto mais frio [11] 16.1 

Jul 8.3 23.7 15 Precipitação anual [12] 1480 

Ago 9.8 25.4 20 Precipitação do mês mais úmido [13] 294 

Set 12.1 26.4 65 Precipitação do mês mais seco [14] 15 

Out 14.1 26.4 130 Precipitação Sazonal (CV) [15] 80.6 

Nov 15 26.5 181 Precipitação do quarto mais úmido [16] 765 

Dez 15 26.1 294 Precipitação do quarto mais seco [17] 57 

    Precipitação do quarto mais quente [18] 650 

Anual 12.7 25.6 1480 Precipitação do quarto mais frio [19] 74 
 

Brasília (BRAS). Clima tropical com estação seca de inverno tipo savana (Aw) 

    Variáveis Bioclimáticas Valores 

Latitude Longitude  Altitude Média anual de Temperatura [1] 21.5 

 15° 44' 15  47° 52' 51  1010 Média mensal de variação de temperatura [2] 11 

    Isotermalidade (2/7) (* 100) [3] 71.9 

    Temperatura Sazonal (STD * 100) [4] 106.5 

 Tmin Tmax Pluv Temperatura máxima do mês mais quente [5] 28.3 

Jan 17.4 26.9 278 Temperatura mínima do mês mais frio [6] 13 

Fev 17.5 27.3 203 Variação anual de Temperatura (5-6) [7] 15.3 

Mar 17.1 27.1 214 Média de temperatura do quarto mais úmido [8] 22 

Abr 15.8 26.7 129 Media de temperatura do quarto mais seco [9] 20.5 

Mai 14 26.2 30 Media de temperatura do quarto mais quente [10] 22.4 

Jun 13 25.8 5 Média de temperatura do quarto mais frio [11] 19.9 

Jul 13.6 26.9 9 Precipitação anual [12] 1567 

Ago 15.2 28.3 11 Precipitação do mês mais úmido [13] 278 

Set 17.1 28.3 44 Precipitação do mês mais seco [14] 5 

Out 17.6 27.4 152 Precipitação Sazonal (CV) [15] 81.2 

Nov 17.5 26.6 237 Precipitação do quarto mais úmido [16] 770 

Dez 16.6 27 255 Precipitação do quarto mais seco [17] 25 

    Precipitação do quarto mais quente [18] 433 

Anual 16 27 1567 Precipitação do quarto mais frio [19] 44 
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Recife (RECIF). Clima de Monção (Am) 

    Variáveis Bioclimáticas Valores 

Latitude Longitude  Altitude Média anual de Temperatura [1] 25.3 

  8° 0' 19"  34° 56' 48"  62 m Média mensal de variação de temperatura [2] 6.7 

    Isotermalidade (2/7) (* 100) [3] 70.2 

    Temperatura Sazonal (STD * 100) [4] 104.1 

 Tmin Tmax Pluv Temperatura máxima do mês mais quente [5] 30 

Jan 23 30 66 Temperatura mínima do mês mais frio [6] 20.4 

Fev 23.1 29.9 89 Variação anual de Temperatura (5-6) [7] 9.6 

Mar 22.9 29.7 189 Média de temperatura do quarto mais úmido [8] 24.3 

Abr 22.4 29.1 219 Media de temperatura do quarto mais seco [9] 25.9 

Mai 21.8 28.3 263 Media de temperatura do quarto mais quente [10] 26.4 

Jun 21.1 27.3 272 Média de temperatura do quarto mais frio [11] 23.9 

Jul 20.5 26.9 264 Precipitação anual [12] 1699 

Ago 20.4 27.2 147 Precipitação do mês mais úmido [13] 272 

Set 21.2 28 74 Precipitação do mês mais seco [14] 30 

Out 22.1 29.1 39 Precipitação Sazonal (CV) [15] 67.3 

Nov 22.5 29.6 30 Precipitação do quarto mais úmido [16] 799 

Dez 22.7 29.5 47 Precipitação do quarto mais seco [17] 116 

    Precipitação do quarto mais quente [18] 344 

Anual 22 28.7 1699 Precipitação do quarto mais frio [19] 683 
 

Igarassú (IGARA). Clima de monção (Am) 

    Variáveis Bioclimáticas Valores 

Latitude Longitude  Altitude Média anual de Temperatura [1] 25.2 

  7° 47' 9"  34° 56' 34"  49 m Média mensal de variação de temperatura [2] 8.3 

    Isotermalidade (2/7) (* 100) [3] 72.4 

    Temperatura Sazonal (STD * 100) [4] 109.4 

 Tmin Tmax Pluv Temperatura máxima do mês mais quente [5] 30.8 

Jan 22 30.8 82 Temperatura mínima do mês mais frio [6] 19.4 

Fev 22.1 30.6 126 Variação anual de Temperatura (5-6) [7] 11.4 

Mar 22 30.3 216 Média de temperatura do quarto mais úmido [8] 24.1 

Abr 21.6 29.5 235 Media de temperatura do quarto mais seco [9] 25.8 

Mai 21.1 28.8 298 Media de temperatura do quarto mais quente [10] 26.3 

Jun 20.2 27.7 281 Média de temperatura do quarto mais frio [11] 23.6 

Jul 19.6 27.4 277 Precipitação anual [12] 1891 

Ago 19.4 27.5 158 Precipitação do mês mais úmido [13] 298 

Set 20.4 28.6 88 Precipitação do mês mais seco [14] 39 

Out 21 29.7 42 Precipitação Sazonal (CV) [15] 63.3 

Nov 21.4 30.4 39 Precipitação do quarto mais úmido [16] 856 

Dez 21.8 30.4 49 Precipitação do quarto mais seco [17] 130 

    Precipitação do quarto mais quente [18] 424 

Anual 21.1 29.3 1891 Precipitação do quarto mais frio [19] 716 
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CAPÍTULO II: Efeitos da fragmentação e da latitude sobre 

a estrutura genética das populações 
 

 

1. INTRODUÇÃO 

 

 

1.1. Fragmentação das populações 

Os remanescentes de Florestas Estacionais Semidecíduas assim como de Florestas 

Ombrófilas Submontanas da Mata Atlântica, estão hoje claramente fragmentados devido às 

atividades agrícolas e a urbanização (FUNDAÇÃO S.O.S. MATA ATLÂNTICA & INPE 

2003). Áreas de cerrado e de floresta amazônica também vêm sofrendo com a expansão das 

culturas de cana de açúcar, soja e com a pecuária (Brandão et al. 2007). Desde a época da 

colonização as ações antrópicas têm causado aumentos na fragmentação geográfica de muitas 

espécies e o empobrecimento de comunidades naturais, podendo levar a deriva ecológica e 

genética (Polus et al. 2007). Os processos de fragmentação tendem a reduzir a quantidade de 

habitat dentro da paisagem assim como sua conectividade, diminui o fluxo gênico entre 

populações aumentando seus níveis de isolamento, endogamia e diferenciação (Fahrig 2003; 

Keyghobadi et al. 2005 e 2006; Hughes et al. 2006).  

Estudos populacionais em remanescentes florestais ao longo de variações climáticas podem 

fornecer importantes informações de como a estruturação genética de uma espécie pode ser 

afetada; além disso, são importantes nos estudos evolutivos, no desenvolvimento de novos 

planos de manejo e conservação (Zakharov & Hellmann 2008). 

A teoria dos refúgios ressalta que a grande diversidade nos trópicos teria surgido devido aos 

processos de fragmentação de florestas (Vanzolini & Williams 1970; Vanzolini 2002). Durante 

a glaciação algumas regiões tornaram-se mais frias e secas formando fragmentos isolados com 

especiações locais subsequentes. Nos períodos de interglaciação, o clima mais quente e úmido 

restabeleceu os contatos entre as populações em ilhas de florestas, aumentando a diversidade 

local (Vanzolini & Williams 1970, Vanzolini 2002, Knapp & Mallet 2003). Considerando uma 

escala de tempo mais recente (50-500 anos) em analogia ao modelo de refúgios (10-30 mil 
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anos), a fragmentação por ação antrópica pode dar uma idéia sobre os níveis ou ritmos de 

diferenciação genética entre populações isoladas. 

A fragmentação das populações de H. erato phyllis em diferentes climas e biomas pode ter 

criado alterações significativas na estrutura genética em curtos períodos. A utilização de 

marcadores microssatélites, sensíveis a variações recentes, pode informar se isolamentos atuais 

afetaram a variabilidade e a estruturação genética dessas populações. 

  

1.2. A distribuição de Heliconius erato phyllis 

A borboleta H. erato possui 29 subespécies distribuídas pelos neotrópicos, desde o Texas 

ao nordeste do Peru e norte da Argentina (Brown 1979; Baigts 1992). As ―subespécies‖ 

apresentam diversos padrões de coloração, participam de diferentes anéis miméticos e servem 

de modelo ou são co-mímico de outras borboletas (Mallet & Barton 1989). A maior parte delas 

se concentra entre os trópicos e a região do Equador (Brown 1979), mas existem duas 

subespécies no hemisfério norte, H. erato petiverana e H. erato punctata, cujas populações 

atingem regiões próximas ao Trópico de Câncer (Baigts 1992). H. erato phyllis possui a 

distribuição mais ampla, ocorrendo desde a região equatorial atingindo regiões temperadas do 

hemisfério sul (Figura 13). Além de ocupar vários climas, H. erato phyllis ocorre em diferentes 

formações florestais como campos sulinos, cerrado, mata de cocais e mata atlântica (Brown 

1979).  

Um estudo feito por Mallet (1986) mostrou que Heliconius erato petiverana apresenta boa 

capacidade de dispersão. A subespécie apresentou altos níveis de heterozigosidade e baixa 

estruturação entre populações a 5 km de distância. Entretanto, sua capacidade de dispersão é 

menor quando comparada a outras borboletas como monarcas, pierídeos e papílionideos, que 

possuem níveis de estruturação ainda mais baixos (Mallet 1986). Por outro lado, considerando a 

ampla distribuição da subespécie H. erato phyllis, sua capacidade de dispersão pode ser grande 

e seus níveis de estruturação podem ser mais baixos, quando comparada a outras subespécies de 

H. erato que apresentam distribuições mais restritas. 
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Figura 13. Área de distribuição da subespécie Heliconius erato phyllis ao longo de diferentes zonas climáticas 
na região Neotropical (Brown 1979). 

 

1.3. O efeito das hospedeiras na dispersão das populações de fitófagos 

Heliconiini é um dos grupos mais bem estudados e conhecidos devido a sua estreita relação 

com as plantas do maracujá (Gilbert 1975; Benson et al. 1976; Brown 1981), podendo aceitar 

cerca de 20 espécies de Passifloraceae como hospdeiras (K. S. Brown e W. W. Benson, 

comunicação pessoal). As distribuições de plantas assim como sua abundância promovem 

dispersões das populações de fitófagos para novos locais, podendo resultar em uma série de 

efeitos fundadores (Oliver 2006; Dover & Settle 2009). Desse modo, a mesma espécie de 

fitófago pode apresentar diferenças na estrutura populacional devido a mudanças na distribuição 

de suas hospedeiras. Algumas populações de fitófagos nativos podem explorar inclusive novos 

recursos introduzidos, tornando-se dependentes de plantas exóticas ou antropogênicas (Oliver 

2006). 
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Variações geográficas também contribuem para alterações nos padrões de utilização de 

hospedeiras (Mitter & Futuyma 1983), como: a) níveis locais de nutrientes para plantas 

(Bethann & Oberhauser 2004); b) fenologia (Rausher 1978; Kuussaari et al. 2000); c) 

diferenças genéticas (Tscharntke & Brandl 2004) e d) abundância (Kuussaari et al. 2000). As 

plantas são vistas como uma grande oportunidade para oviposição e variações apresentadas por 

elas podem promover diferenças em pequena escala geográfica na preferência dos fitófagos 

(Singer et. al. 1992). 

Heliconius erato phyllis apresenta populações com padrões distintos no uso de hospedeiras 

(Rodrigues e Moreira 2002): as borboletas são mais especializadas próximas à região do 

Equador e tornam-se mais generalistas à medida que se aproximam da zona temperada (Benson 

1978). Essa característica pode ser uma resposta comportamental, de uma espécie exposta a 

problemas específicos locais, o que poderia estar associado à alta variabilidade genética. Por 

outro lado, existe a possibilidade da espécie apresentar populações com diferenças genéticas 

suficientes responsáveis pela especialização no comportamento e também na fisiologia, 

resultando na especialização no uso de hospedeiras. 

Os padrões atuais de utilização de hospedeiras por insetos fitófagos indicam que as 

mudanças de hospedeiras foram eventos preponderantes na diversificação dos insetos (Bush & 

Diehl, 1982). Estudos envolvendo ferramentas genéticas podem ajudar no entendimento das 

interações insetos-plantas em diferentes populações (Solferini & Selivon. 2000). 

Apesar das regiões tropicais apresentarem maiores riquezas de espécies e de nichos, poucos 

estudos foram realizados na América do Sul abordando a variabilidade genética e a amplitude 

de hospedeiras das populações ao longo da distribuição de uma espécie. O conhecimento da 

estrutura genética molecular das populações, em diferentes fragmentos, fornecerá subsídios para 

estudar seus níveis de diferenciação. Os resultados desse estudo podem subsidiar o manejo e 

conservação de populações fragmentadas. 
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2. MATERIAL E MÉTODOS 

 

 

2.1. Espécie estudada, sítios, coletas e acondicionamento 

Todos os sítios amostrados no CAPÍTULO I, exceto a Serra do Japí, foram utilizados neste 

estudo e os mesmos indivíduos coletados foram aproveitados nas análises moleculares. A 

ferramenta de captura e o acondicionamento dos indivíduos no campo seguiram a mesma 

metodologia do CAPÍTULO I.  

 

2.2. Coleta temporal 

Além das capturas em diferentes regiões climáticas, foram feitas duas amostragens no 

Morro do Voturuá (MRVT), São Vicente, SP, com intervalo de dois anos. No ano de 2004 

foram coletados 31 indivíduos e no ano de 2006, 29 indivíduos. Dados climáticos como 

temperatura e pluviosidade e disponibilidade de planta hospedeira foram considerados. 

 

2.3. Áreas e distâncias entre fragmentos florestais 

As imagens dos fragmentos florestais estudados, foram obtidas a partir do programa 

Google Earth 5.0.1 (GOOGLE 2009) e suas áreas em Km2 foram estimadas pelo programa 

Image Tool 3.00 (Wilcox et al. 2002). As distâncias geográficas entre os sítios foram obtidas a 

partir do ponto central de coleta de cada fragmento com o auxílio da régua de distâncias do 

Google Earth 5.0.1 (GOOGLE 2009). As abordagens espaciais englobaram três escalas: micro, 

regional e macro, entre sítios e entre regiões (agrupamento de sítios em um raio de 30 km). 

 

2.4. Extração do DNA 

As borboletas conservadas em etanol 95% ou DMSO, tiveram o DNA extraído a partir de 

uma adaptação do protocolo sugerido pelo Wizard® Genomic DNA Purification Kit. Etapas: 

1a) maceração da metade do tórax do indivíduo; 2a) adição de 600 L de solução de lise (Cell 

Lisin Solution); 3a) aquecimento do macerado a 65C / 45 min para amostras conservadas em 

DMSO e 2-h para amostras conservadas em etanol; 4a) descanso das amostras / 4-min a 

temperatura ambiente; 5a) adição de 200L de solução de precipitação de proteínas (Protein 

Precipitation Solution-PPS - Promega); 6a) homogeneização das amostras ao vortex por 20-s; 

http://www.promega.com/tbs/tm050/tm050.pdf
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7a) resfriamento das amostras em gelo / 5-min; 8a) centrifugação / 6-min. a 13000 rpm e 25C; 

9a) transferência do sobrenadante para um novo microtubo com 600L de álcool isopropílico 

absoluto; 10a) amostras levadas ao Biofreezer a -84C / 45-min.; 11a) descongelamento; 12a) 

centrifugação das amostras / 2-min a 13000 rpms e 25C; 13a) descarte do sobrenadante; 14a) 

adição de 600L de etanol a 70% para cada microtubo e agitação manual durante 1-min para 

que o DNA desprenda das paredes do recipiente; 15a) centrifugação das amostras / 2- min a 

13000 rpm e 25C com posterior descarte dos sobrenadantes; 16a) secagem dos microtubos / 15-

min; 17a) adição de 100L de solução de Tris EDTA para a reidratação do DNA (DNA 

Reidratation Solution); 18a) agitação manual dos microtubos para diluir o DNA; 19a) repouso 

por 10 min; 20a) congelamento para estocagem. 

 

2.5. PCR, eletroforese e genotipagem 

Os primers desenvolvidos por Flanagan (2002) para H. erato petiverana foram aplicados 

com sucesso em H. erato phyllis.  Cinco loci foram usados nas análises: Hel 03, Hel 05, Hel 08, 

Hel 13 e Hel 15. O protocolo aplicado por Flanagan (2002) sofreu algumas adaptações: a reação 

de amplificação (PCR) dos loci de microsatélites foi obtida em um volume total de 25 μL por 

amostra e: 1x PCR buffer; 2,5 mM MgCl2; 200 μM dNTP; 0,4 μM de cada primer; 1 u 

Brazilian Taq (Invitrogen); BSA 10%; 1 μL de DNA e H2O (milli Q). O programa do 

termociclador (Hybaid) foi composto por (1x) 3-min a 94ºC; (30x) 30-s a 94ºC, 30-s à 

temperatura de pareamento específica para cada loco (58-60°C), 45-s a 72ºC; (1x) 10-min a 

72ºC. A genotipagem dos indivíduos foi feita por eletroforese em gel de poliacrilamida 6% e 

corrida com voltagem constante de 100 volts/70mA/6 h. Os produtos de PCR foram 

comparados com um marcador ladder (Invitrogen) de 50 bp para estimar o tamanho dos alelos. 

Após a corrida, os géis foram corados com prata seguindo protocolo de Creste et al. (2001). O 

número de pares de bases de cada fragmento foi estimado com o auxílio do programa 

computacional DNAFRAG (Schaffer & Sederoff 1981). 

 

2.6. Análises dos dados 

Os resultados sofreram correções para alelos nulos, de acordo com Chapuis & Estoup 

(2007), utilizando-se o programa FreeNa. 
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A variabilidade genética de cada população foi estimada com os parâmetros: a média de 

alelos por loco (A-total, raros com frequência abaixo de 0,05 e exclusivos), e heterozigosidade. 

Diferenças entre as populações quanto a heterozigosidade esperada (He) e heterozigosidade 

observada (HO) foram verificadas pelo teste de permutação com o programa Genetix (Belkhir 

et. al. 2004). Desvios das frequências genotípicas em relação ao esperado pelo equilíbrio de 

Hardy-Weinberg foram testados usando o coeficiente de endogamia FIS (usando o programa 

Genetix). 

Testes G de Williams foram aplicados para testar as diferenças entre as proporções de 

alelos nas populações estudadas (BioEstat 5.0 - Ayres et al. 2007). Para os índices de fixação 

FST e FIS (Wright 1978) foram usados os estimadores  e ƒ (Weir & Cockerham 1984). As 

probabilidades estatísticas foram obtidas pela permutação aleatória de indivíduos entre as 

amostras populacionais, ―n‖ vezes, com posterior correção sequencial de Bonferroni (Holm 

1979).  As estruturas populacionais resultantes foram testadas através de uma análise 

hierárquica da divisão da variância total em componentes de covariância, devido a diferenças 

intra-individuais, interindividuais, ou interpopulacionais. A significância do θ loco-a-loco foi 

calculada utilizando o método de permutações e seguindo as recomendações de Sokal & Rohlf 

(2001). Os valores de θ por loco que apresentaram algum grau de estruturação foram 

classificados de acordo com Wright (1978). 

A correlação entre a distância genética (θ) e a distância geográfica entre pares de 

populações (Reynolds et al. 1983, Manly 1985), foi realizada em um teste de Mantel (1967) 

baseado nos pressupostos de Rousset (1997). Os valores das distâncias geográficas em Km, 

foram transformados de acordo com os algoritmos Box-Cox (Gotelli & Ellison 2004), 

utilizando o programa BioEstat 5.0 (Ayres et al. 2007). As diferenças entre os valores θ para 

todas as populações do Brasil foram obtidas ao teste de ―z‖ utilizando o programa BioEstat 5.0 

(Ayres et al. 2007). 

As variáveis como números de alelos, níveis de heterozigosidade e diversidade genética, 

foram aplicadas em uma análise de regressão linear, em relação à área de seus fragmentos. 

As estatísticas descritas foram aplicadas às populações nas três escalas espaciais: 1) micro - 

dentro das populações do VRQI; 2) mediana - regional (Baixada Santista); 3) macro - a) entre 

os sítios, b) entre regiões considerando todos os sítios em um raio de 30 km como uma só 

população. 
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Os parâmetros envolvendo variabilidade, no total de alelos por população e θ, foram 

aplicados na comparação temporal das populações do MRVT e na comparação entre padrões de 

coloração das asas anteriores (A; NT; V; J+AV – vide capítulo I). 

Para todos os testes estatísticos o nível de significância adotado foi α = 0,05. 

 

 

3. RESULTADOS 

 

 

3.1. Análises espaciais 

 

Considerando todas as populações, o número total de alelos encontrados para cada loco foi: 

Hel 15 = 35; Hel 13 = 23; Hel 08 = 14; Hel 05 = 44 e Hel 03 = 35. 

 

3.1.1. Microescala – Vale do Rio Quilombo 

Os padrões de distribuição dos alelos não apresentaram diferenças significativas entre os 

três setores de coletas (Teste G-Williams = 1,14; p = 0,88). O número de alelos raros apresentou 

alta freqüência em relação aos alelos exclusivos nos três setores (Figura 14). 

 
Figura 14. Média, desvio padrão (DP) e erro padrão (EP) do número de alelos por loco, 
considerando o total de alelos (A-total), número de alelos raros (freqüências < 0,05), número de 
alelos exclusivos, e o tamanho das amostras (n) nos três setores do Vale do rio Quilombo 
(VRQI). 
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exclusivos em relação a média do número total de alelos (Teste G- Williams = 3,2; p = 0,97). 

Apenas o MRVT não apresentou alelos exclusivos (Figura 16). 

 

 
Figura 16. Média, desvio padrão (DP) e erro padrão (EP) do número de alelos por loco, 
considerando o total de alelos (A-total), número de alelos raros (freqüências < 0,05), número de 
alelos exclusivos, e o tamanho das amostras (n) nos sítios da Baixada Santista. 

 
As populações da Baixada Santista apresentaram valores altos e semelhantes quanto à 

diversidade gênica (He) e frequência de heterozigotos (Ho); os coeficientes de endogamia (FIS) 

não foram significativos; FIS para todas as populações foi -0,0028 (IC 95% = -0,0303 ― 0,019) 

(Figura 17). 

 
Figura 17. Heterozigosidade esperada (He), observada (Ho) e Fis (com intervalo de confiança 
95%) de acordo com Weir & Cockerham (1984) para os sítios da Baixada Santista.  
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Figura 20. Média, desvio padrão (DP) e erro padrão (EP) do número de alelos por loco, considerando 
o total de alelos (A-total), número de alelos raros (freqüências < 0,05) e de alelos exclusivos, e o 
tamanho das amostras (n) nos sítios Brasília, DF (BRAS), Carmo da Cachoeira, MG (CACH), Porto 
Alegre, RS (PALEG) e nas regiões do Recife, PE (RECIF) e da Baixada Santista (BXS). 

 
 

3.2 Análises temporais 

As populações do MRVT não apresentaram diferenças significativas quanto aos números 

de alelos entre as amostras de 2004 e 2006 (Figura 21). Mesmo considerando proporções dos 

números de alelos raros e exclusivos em relação ao A-total, não foram observadas diferenças 

significativas entre os dois períodos (Teste-G Williams = 0,18; p = 0,91). 

 
Figura 21. Média, desvio padrão (DP) e erro padrão (EP) do número de alelos por 
loco, considerando o total de alelos (A-total), número de alelos raros (freqüências < 
0,05) e de alelos exclusivos, e o tamanho das amostras (n), pertencentes a dois 
períodos, nos anos de 2004 e 2006, no Morro do Voturuá, São Vicente, SP. 
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As heterozigosidades médias esperada (He) e observada Ho não foram significativamente 

diferentes entre os dois anos estudados (Figura 22).  O coeficiente de endogamia FIS em 2004 

foi 0,00403 (IC 95% = 0,0718  —  - 0,0494) e em 2006 o coeficiente de endogamia foi negativo 

(FIS = -0,16005 e IC 95% = -0,2531 — -0,1097), indicando aumento de heterozigosidade em 

relação ao ano anterior (Figura 22). O valor θ entre os dois momentos foi de 0,051 (IC 95% = 

0,0235  —  0,083), que segundo os critérios de Wright (1978) aponta para uma pequena porém 

significativa diferenciação genética entre elas. 

 

 
Figura 22. Heterozigosidade esperada (He), heterozigosidade observada (Ho) e 
coeficiente de endogamia, com IC 95% e 10000 Bootstraps, para duas amostras 
temporais, nos períodos de 2004 e 2006 no Morro do Voturuá, São Vicente, SP. 

 

3.3 Padrões de cores  
As proporções dos números de alelos foram semelhantes entre os agrupamentos de cores 

(Teste-G Williams = 4,9; p < 0,55) sendo que o padrão vermelho ―V‖ não apresentou alelos 

exclusivos (Figura 23). 

 
 
 
 
 
 
 
 
. 
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Figura 23. Média, desvio padrão (DP) e erro padrão (EP) do número de alelos por loco, 
considerando o total de alelos (A-total), alelos raros (freqüências < 0,05), alelos exclusivos, e o 
tamanho das amostras (n), entre os padrões de colorações das asas anteriores (negro NT – ausência 
de ponto cubital; amarelo A – ponto cubital amarelo; vermelho V – ponto cubital vermelho; 
amarelo-vermelho AV – ponto cubital amarelo com vermelho; J – junção da grande mácula 
vermelha com o ponto cubital e linha amarela) encontrados em todos os sítios de estudo. 

 
Os indicadores de variabilidade genética (He e Ho) de todos os padrões de coloração foram 

altos e semelhantes e os valores de FIS não foram significativos (Figura 24). 

 
Figura 24. Freqüências das heterozigosidades esperadas (He), heterozigosidades observadas (Ho) e 
índices de endogamia (Fis de Weir & Cockerham) com intervalo de confiança de 95%, para cada um 
dos padrões de coloração (V=vermelho, NT=negro, A=amarelo, J+AV= Junção das 
manchas+amarelo com vermelho). 
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alternativas aumentam as possibilidades de fluxo gênico entre populações, desse modo alguns 

insetos fitófagos nativos expandem sua ocupação. Provavelmente, o uso de várias espécies 

hospedeiras com ampla distribuição geográfica promove a manutenção de populações grandes e 

amplamente distribuídas, contribuindo para a manutenção da variabilidade genética 

intrapopulacional e do fluxo gênico interpopulacional. 

Além da capacidade de usar plantas alternativas, H. erato phyllis possui vida longa. No 

MRVT o tempo de permanência de um indivíduo na população pode superar 125 dias, enquanto 

borboletas Acraeinae, vivem em média apenas sete dias (Francini 1989; Ramos e Freitas 1999). 

A longevidade aumenta as chances de colonização de novas áreas ou de alcançar fragmentos 

distantes. Mesmo em escala continental, as populações de H. erato phyllis apresentaram 

resultados típicos de espécies de grande mobilidade, como alta diversidade e baixa estruturação 

genética populacional. 

O isolamento por distância em espécies com grande vagilidade geralmente ocorre em 

escalas continentais ao contrário de populações de indivíduos com baixa capacidade de 

dispersão (Krauss et al. 2004). A falta de diferenciação entre populações continentais observada 

com os marcadores microssatélites provavelmente se deve a altos fluxos gênicos (Zakharov & 

Hellmann 2008). A manutenção desse fluxo pode tornar as populações de H. erato phyllis, 

mesmo de diferentes climas e biomas do Brasil, uma população em situação de panmixia. 

 

4.1.2. Variabilidade e diversidade genéticas e os efeitos da fragmentação 

O isolamento de pequenas populações em fragmentos tende a aumentar os riscos de 

extinções por redução da diversidade genética em longo prazo, devido à endogamia e 

consequente queda na aptidão populacional (Krauss et al. 2004; Benedick et al. 2007). Essas 

características não foram observadas em H. erato phyllis mesmo em pequenas áreas como 

BRAS (0,11Km2), onde a diversidade genética e o número de alelos se mantiveram sem efeito 

aparente de deriva genética. 

Mudanças sazonais ou microclimáticas em áreas inóspitas podem reduzir o isolamento. 

Esses ciclos episódicos influenciam a dispersão em paisagens fragmentadas e desempenham um 

papel crucial para a viabilidade das populações. A matriz inóspita tem muitas implicações para 

a demografia e estrutura genética das populações favorecendo apenas os indivíduos mais vágeis 

(Blaum & Wichann 2007). Heliconius erato phyllis é capaz de contornar matrizes urbanas 
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densas desde que ocorram recursos florais; em algumas ocasiões a subespécie pode ser vista em 

parques e jardins nas cidades (Brown 1979). Além da sua longevidade e capacidade de vôo, 

outros fatores ainda podem favorecer a migração dessa subespécie, como a diminuição de 

recursos alimentares, de parceiros sexuais e perda de habitat. Esses fatores foram observados 

por Nève e coautores (2008) em outras borboletas Nymphalidae. Florestas no entorno das 

cidades e a presença de parques urbanos ainda podem funcionar como corredores ou stepping 

stones diminuindo os custos de dispersão. 

 

4.1.3. Regiões em escala continental 

O agrupamento de populações em raios de 30 km revelou distâncias genéticas 10 vezes 

menores do que as comparações envolvendo apenas populações separadas. A região BXS, 

formada por seis populações, reuniu a maior riqueza de alelos. As coletas nessa região cobriram 

áreas próximas a matas contínuas ou grandes fragmentos interconectados. Entretanto não 

podemos afirmar que esses fatores foram responsáveis para a ocorrência de um maior número 

de alelos, pois este pode ser um mero efeito do maior tamanho amostral. De qualquer modo as 

comparações entre os sítios permaneceram sem apontar isolamento por distância geográfica. 

 

4.2. Escala regional – fragmentação e ação dos ventos 

O MRVT não apresentou alelos exclusivos; este sítio encontra-se no centro de uma matriz 

urbana sem conexão com a Serra do Mar com duas possibilidades de atingir fragmentos 

próximos: 1- voar 1,6 km a sudoeste, em meio urbano, até o Morro dos Barbosas (MB); 2- voar 

1 km a sul até a Ilha Porchat; o sitio JAPUÍ fica a 270 m do MB e 600 m da Ilha Porchat (Figura 

25). A borboleta pode dispersar através de micro habitats como quintais urbanos, mas vôos 

sobre grandes corpos d’água ou contra ventos predominantes alteram significativamente seu 

comportamento, sobretudo as frequências do batimento das asas (Dudley & Srygley 1994; 

Srygley et al. 1996; Srygley 2007). O fato de serem borboletas diurnas e a predominância dos 

ventos diurnos serem sul e leste (do mar para o continente) com deslocamentos na direção 

noroeste (Santos 1965), as possibilidades de dispersão são pequenas no sentido MRVT → 

JAPUÍ (Figura 25 e 26A). 
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Figura 25. Áreas florestadas e fragmentos da Baixada Santista (FAND – Forte dos Andradas; MRVT – Morro 
do Voturuá; JAPUÍ – Xixová-Japuí; MB – Morro dos Barbosas; IP - Ilha Porchat e VRQI – Vale do rio 
Quilombo), em coloração escura. As setas indicam possíveis rotas de dispersão entre as populações. 

 

O JAPUÍ está situado a Sul-Sudoeste do MRVT e migrantes partindo do JAPUÍ são 

naturalmente afastados pela ação dos ventos em direção a Serra do Mar. Entretanto, a dinâmica 

dos ventos sofre alterações sazonais ou diárias, como calmarias, mudanças de direção e 

velocidade (Santos 1965; WEATHER UNDERGROUND 2009) possibilitando ciclos 

esporádicos ou sazonais (Figura 26 B e C). A conexão entre JAPUÍ e Serra do Mar é 

estabelecida por áreas de mangue e restinga, cujas bordas apresentam plantas com flores e 

Passiflora jileki Wawra, muito utilizada por H. erato phyllis. Desse modo a borboleta pode 

colonizar temporariamente esses locais antes de alcançar áreas de floresta ombrófila. O FAND 
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está a 392 m de um grande fragmento e a partir desse ponto, uma série de morros formam um 

corredor em meio urbano, ligando FAND à Serra do Mar. O corredor apresenta três interrupções 

devido à passagem de ruas, com distâncias que variam de 12 a 58m (Figura 25). Entretanto 

essas distâncias podem ser facilmente superadas por Heliconius erato phyllis, que devido à sua 

boa capacidade visual (Mallet & Gilbert 1995), pode reconhecer um fragmento há mais de 

150m e direcionarem-se para a mancha (Dover & Settele 2009). A conectividade FAND-VRQI 

se deve aos grandes fragmentos e ao corredor (Laurance 2008) (Figura 25), o que explicaria as 

pequenas diferenças genéticas entre os dois locais. 

Heliconius beskei, fenotipicamente muito semelhante a H. erato phyllis, é encontrada 

durante o verão em topos da Serra do Mar (Brown 1992); nos meses mais frios as populações 

atingem as partes baixas do VRQI (Benson, comunicação pessoal). Em abril de 1994 e durante 

julho de 2000, foram capturados H. beskei no JAPUÍ e no MRVT. A presença desses indivíduos 

nos morros da Baixada mostra a possibilidade de deslocamentos sazonais entre pontos distantes, 

mesmo separados por matriz urbana. A diferença genética encontrada em H. erato phyllis, entre 

VRQI e MRVT (θ = 1,1%), é a menor entre todos os fragmentos da Baixada, apesar desse 

morro ser cercado por área urbanizada. O norte do MRVT está a 3 Km da área de mata mais 

próxima ao continente, separado por área urbana, porto, estuário e manguezal. Os resultados 

indicam que ventos fortes podem deslocar indivíduos do MRVT em direção a Serra do Mar, ou 

o contrário (Figura 25 e 26). 

 

 
 



 
6
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Figura 21. Ventos da região de Santos, SP. A - Anemograma destacando o percentual e direcionamento dos ventos, sobretudo dos prevalecentes (flechas pretas) Sul e Leste e o 
domínio da calma (51,8%) adaptado de Santos (1965) obtido nos anos de 1957-1961. B – Dinâmicas dos ventos ao longo dos meses com o percentual de calma ao centro, vetores 
representando freqüência (tamanho), direções e intensidade (╒ =10 nós; ┌ = 5 nós). O sudoeste é o vento prevalecente durante o inverno e início da primavera especialmente em 
agosto, o noroeste também se destaca nessa mesma época, nos demais meses o vento sul predomina (Santos 1965). C – Médias das máximas e médias da velocidade (Km/h) dos 
ventos ao longo dos meses de jul/08 a jun/09 (WEATHER UNDERGROUND 2009). 
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4.3. Microescala 

 Os três setores do VRQI diferem em relação à disponibilidade de recursos para adulto, 

grau de insolação e aproximação com a serra. O VRQI 1 apresentou grande atividade de 

adultos, muitos recursos florais, boa incidência solar e cobertura florestal nas proximidades. 

Próximo à encosta o VRQI 2 é muito sombreado e úmido, com plantas hospedeiras e poucos 

recursos florais. Nesse setor a população foi menor, os indivíduos avistados geralmente estavam 

vagando lentamente. O VRQI 3 apresentou características intermediárias aos dois setores 

iniciais, com áreas ensolaradas contendo flores, mas úmidas devido as proximidades com a 

mata e encosta. O monitoramento populacional mostra deslocamentos de indivíduos entre 

setores vizinhos (observações Ramos), e H. sara apseudes também foi visto migrando do setor 

1 para o setor 3 (observações T. S. Filho 2008). 

 Muitas vezes as distâncias genéticas entre as populações se devem a mudanças na 

distribuição das plantas hospedeiras (Oliver 2006). A diversidade genética é maior em antigos 

pontos de ocorrência de hospedeiras comparados àqueles de áreas recentemente colonizadas por 

essas plantas (Hewitt 1996). Entretanto essas observações para grande escala não foram 

detectadas aqui no Brasil. Em pequena escala somente algumas fêmeas foram vistas em locais 

sem recursos. A baixa densidade de indivíduos em VRQI 2, aponta para uma zona de 

intersecção entre os setores 1 e 3, oferecendo plantas hospedeiras para os dois pontos extremos.  

Ao contrário do que discutem Krauss e coautores (2005), as plantas hospedeiras não foram 

o principal fator para a determinação da densidade populacional, mas sim os recursos florais. 

Portanto, plantas hospedeiras isoladas não garantem a abundância de borboletas, essas requerem 

néctar, refúgios e micro-climas específicos (Dover & Settele 2009). É importante salientar que 

hospedeiras são fundamentais na fixação de populações e podem servir como ponto de partida 

para novas áreas. As populações do VRQI não apresentaram deficiências de heterozigotos e 

mantiveram fluxo gênico entre os setores, impossibilitando qualquer estruturação genética 

apesar das pequenas diferenças locais. 

 

4.4. Escala temporal – MRVT 2004 e 2006 

A queda no número de plantas hospedeiras ao longo desses anos provocou declínio do 

tamanho populacional. Entretanto, de acordo com o grande número de alelos encontrados nos 

loci estudados, não foi observada redução significativa no número de alelos entre os períodos. A 
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diferenciação genética temporal (θ = 0,051; IC95% = 0,0235 — 0,083) pode indicar uma 

dinâmica de substituição de alelos em MRVT a curto prazo. 

A permeabilidade sazonal da matriz pode ter influência, mas a disponibilidade de recursos 

nos fragmentos parece desempenhar um papel preponderante para a manutenção das populações 

e provavelmente dos níveis de variabilidade e estruturação entre elas. O estabelecimento de 

migrantes (colonização) parece depender da disponibilidade de recursos local.  

Os resultados indicam que a população MRVT sofreu declínio e efeito gargalo, seguidos de 

rápida recolonização. Esses resultados apontam, também, para uma situação de intenso 

intercâmbio entre as populações da subespécie como um todo, o que, além de manter a baixa 

estruturação populacional pode contribuir para a manutenção da alta variabilidade genética. 

 

4.5. Colorações e diferenças genéticas 

Os indivíduos das diversas populações do Brasil agrupados em quatro categorias de padrões 

de coloração, não apresentaram diferenças significativas entre os valores de θ par a par. Se 

considerarmos que muitas populações possuem todos os padrões alares, os agrupamentos 

formados por indivíduos provenientes de diferentes populações causaram homogeneização das 

amostras. 

 

4.6. Fragmentos 

O número de alelos e os níveis de heterozigosidade não apresentaram correlação com as 

áreas dos fragmentos. Alguns fatores podem ter contribuído: 1- A conectividade com 

fragmentos próximos; 2- Diferenças na disponibilidade de recursos entre os sítios podem 

distorcer essa correlação, alguns locais podem suportar mais ou menos indivíduos independente 

de sua área. 

Dados sobre conservação mostram que grandes áreas abarcam comunidades maiores de 

borboletas (Polus et al. 2007). Áreas desse tipo são mais fáceis de serem alcançadas por 

migrantes, existe também a possibilidade de núcleos livres de efeitos de borda e de mais 

recursos. Por outro lado habitats lineares são mais fáceis de serem atingidos por imigrantes, mas 

estão sujeitos a grandes impactos do efeito de borda, se bem utilizados podem desempenhar o 

papel de corredores (Primack, e Rodrigues 2001; Dover & Settele 2009), como os morros da 

cidade do Guarujá, SP. 
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Em borboletas a presença de poucos coespecíficos ou recursos, estimula a migração (Nève 

et al. 2008); muitas fêmeas após botarem 2/3 de seus ovos, alteram seu comportamento de 

residente para migratório, dispersando pela matriz (Dover & Settele 2009). Portanto, grandes 

habitats de boa qualidade são preferíveis a pequenos habitats, mas uma coleção heterogênea de 

pequenos fragmentos sob uma grande variação de condições ambientais pode apresentar maior 

riqueza de espécies do que apenas um bloco de área equivalente. 

 

 

5. CONCLUSÃO 

 

 

Heliconius erato phyllis é uma subespécie de ampla distribuição geográfica com grande 

diversidade e variabilidade genética, provavelmente sofrendo seleção em favor do heterozigoto.  

Seus baixos níveis de isolamento indicam panmixia: são borboletas de excelente capacidade de 

dispersão por diferentes regiões climáticas e formações florestais, são capazes de colonizar 

pequenos fragmentos sem sofrer deriva genética ou de ocupar temporariamente essas áreas 

antes de dispersarem. Os acasalamentos provavelmente ocorrem de forma aleatória dentro da 

população sem preferências por subgrupos. A falta de estruturação genética entre as populações 

dessa subespécie reforça a idéia de que os níveis de especialização sobre plantas hospedeiras 

ocorrem devido a respostas comportamentais desencadeadas por conjuntos de fatores locais. 

A perda de plantas hospedeiras ao longo do tempo pode alterar a estruturação das 

populações de forma moderada. A disponibilidade de recursos é responsável pelos níveis de 

estruturação, pois possibilitam colonização e manutenção de futuras gerações. Portanto a 

manutenção de plantas hospedeiras e flores, mesmo em fragmentos, próximos ou ligados por 

corredores, são essenciais para manter o fluxo entre populações, sobretudo urbanas. 

Serão necessários novos estudos que permitam quantificar a disponibilidade de recursos e 

testar suas correlações com a variabilidade e diversidade das populações. Os microssatélites 

poderão ser usados para testar os níveis de estruturação entre subespécies de Heliconius erato 

ou entre populações isoladas em ilhas, com objetivo de estabelecer uma escala de diferenciação 

entre elas. 
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CONSIDERAÇÕES GERAIS 
 

 

1. Recursos alimentares 

 

As populações de H. erato phyllis alimentam-se principalmente dos seguintes recursos 

florais (Ramos e Freitas 1999): 1- Bidens pilosa L. (Asteraceae); 2- Lantana camara L. 

(Verbenaceae), sobretudo as variedades vermelhas com amarelo ou brancas, embora as híbridas 

sirvam como recurso em áreas urbanas; 3- Tithonia speciosa Hook ex Gris; 4- Rubus 

rosaefolius Smith (Rosaceae) fornecer flores e frutos no inverno; 5- Stachytarpheta polyura L. 

(Verbenaceae); 6- Asclepias curassvica L. (Asclepiadaceae); 7- Emilia sonchifolia D.C. 

(Asteraceae); 8- Epidendrum fulgens Brongn. (Orchidaceae); 9- Gurania sp. (Cucurbitaceae); 

10- Impatiens walleriana Hook. f.  (Balsaminaceae); 11- Heliconia sp. (Musaceae); 12- 

Asteraceae Mikania lundiana D.C., Trixis antimenorrhoea Mart. Ex. Baker; 13- Eupatorium 

laevigatum D.C.. 

A principal dificuldade para manter as populações ocorre nos períodos de seca ou de 

invernos rigorosos quando os recursos ficam menos disponíveis. Portanto essas alternativas 

reduzem as pressões sobre as populações adultas, principalmente em pequenos fragmentos. 

A manutenção de árvores de grande porte é importante para a criação de um microclima 

local. A complexidade estrutural da vegetação propicia abrigos (poleiros), locais para coorte, 

sombra para plantas hospedeiras, larvas e adultos. Árvores ainda atuam como quebra-ventos 

diminuindo a velocidade e zonas de turbulências (Gliessman 2005), evitando arrasto de 

indivíduos para longas distâncias. 

Existe uma correlação positiva entre a abundância de plantas hospedeiras e borboletas 

especialistas, ou diversidade de hospedeiras e espécies generalistas (Dover & Settele 2009). A 

presença de plantas hospedeiras é muito importante para manutenção do ciclo de vida e permite 

a sobreposição das gerações considerando-se que adultos de H. erato podem sobreviver mais de 

100 dias e efetuar mais de um acasalamento durante a vida. A subespécie phyllis pode utilizar 

como hospedeira diversas plantas do gênero Passiflora: P. caerulea L.Marítmo, P. elegans 

Masters, P. suberosa Linnaeus, P. truncata Regel, P. alata Dryand, P. jileki Wawra, P. 

capsularis L., P. misera Kunth, P. miersii Masters, P. amethystine Mikan, P. sidifolia M.Roem, 
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P. organensis Gardner,  P. caerulea L., Passiflora tetrastylis Vitta, inclusive e até P. edulis 

Sims (maracujá comum) como hospedeira alternativa.  

Os H. erato phyllis da BXS são capazes de usar P.edulis, introduzidas no cultivo do 

maracujá, como hospedeiras alternativas. Além disso, flores em casas e jardins urbanos são 

visitadas por essa ―subespécie‖ (Brown 1979). Características como essas podem ampliar a área 

de vida de uma espécie e mesmo que não seja possível transpor uma matriz urbana, a segunda 

geração a partir de uma oviposição pode atingir locais teoricamente isolados (Krauss et al. 

2005). 

 

2. Conectividade 

 

A presença de passiflora P. jileki nas bordas do mangue e na restinga ajuda as populações 

da subespécie H. erato phyllis a se manterem temporariamente nessas regiões e se expandirem 

para áreas próximas. Presença de charcos e matas ciliares também contribuem para presença de 

plantas hospedeiras. Rios e riachos parecem atuar como vias expressas, ligando fragmentos a 

bolsões de recursos. Isso foi observado principalmente no MRVT, CACH e BRAS, cujas 

paisagens fragmentadas e a presença de riachos, evidenciaram esses deslocamentos ao longo do 

dia. 

Eventualmente podemos observar borboletas voando através de campo aberto ou matrizes 

urbanas densas, mas essa baixa freqüência de observações sugere que esses tipos de dispersões 

são muito custosos. Corredores de árvores fornecem sombra e diminuem os riscos de predação 

em locais abertos. Entretanto isso varia de acordo com o comportamento e fisiologia do 

lepidóptero, é o caso de borboletas cujas atividades necessitam de temperaturas altas. Áreas 

abertas e ensolaradas estimulam o vôo desses indivíduos e aumentam sua velocidade de 

dispersão entre fragmentos, ex.: Dryas iulia, Dione juno juno, Agraulis vanillae, Danaus 

plexipus e vários gêneros de Pieridae. 

A matriz urbana também pode conter recursos para algumas borboletas ou até ser utilizada 

como habitat provisório. A presença de habitats sub-ótimos como quintais, terrenos e jardins 

que contenham maracujás e flores, ou fragmentos com distâncias inferiores a 400m, podem 

funcionar como stepping stones ajudando na dispersão (Dover & Settele 2009). 
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CONCLUSÕES GERAIS 
 

 1. O clima: 

a- Climas estáveis, úmidos e quentes tendem a apresentar indivíduos com maiores CAA. 

b- O clima parece influenciar no crescimento das plantas hospedeiras na sua qualidade 

nutricional e no desempenho larval. 

 

 2. As populações de Heliconius erato phyllis apresentam: 

a- Alta diversidade e variabilidade genética com seleção em favor do heterozigoto. 

b- Grande capacidade de dispersão. 

c- Baixos níveis de isolamento e estruturação genética. 

d- Panmixia. 

e- Capacidade de ocupar ou colonizar pequenos fragmentos e manter a variabilidade alta 

sem efeitos aparentes de deriva. 

 

 3. Recursos: 

a- A perda pode alterar temporariamente a estrutura genética da população de forma 

moderada. 

b- Contribuem para conectividade de fragmentos e manutenção das populações urbanas. 

c- A falta de estruturação genética entre as populações suporta a teoria de que os níveis de 

especialização sobre hospedeiras ocorrem devido a plasticidade comportamental de H. 

erato phyllis, que se altera de acordo com a disponibilidade de plantas locais. 

 

4. Raios: 

a- O no de raios parece sofrer influência de fatores climáticos, fisiológicos e genéticos. 

b- Interação entre temperatura e tamanho dos indivíduos pode criar combinações 

discordantes da correlação positiva entre CAA x RR. 

 

5. Os padrões de coloração das asas: 

Parece sofrer seleção diferencial entre regiões, independente da falta de estruturação 

revelada por microssatélites. 
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CONSIDERAÇÕES FINAIS 
 

Serão necessários testes envolvendo cruzamentos e criações em ambiente controlado para 

detectar variações no número de raios e nas cores das asas, considerando-se variáveis climáticas 

e hereditariedade. 

Os marcadores microssatélites poderão ser usados em futuras comparações entre os níveis 

de diversidade e estruturação genética das subespécies de H. erato ou em populações isoladas 

em ilhas oceânicas. Esses estudos podem fornecer parâmetros para união ou separação das 

subespécies e podem ajudar em novas construções de modelos evolutivos para seus padrões de 

coloração. 
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