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RESUMO 

Alguns trabalhos vêm questionando a teoria de que as espécies são mais especializadas nas interações 

bióticas em regiões tropicais. Por outro lado, cada vez mais estudos vêm incluindo as interações 

bióticas para compreender a distribuição das espécies e suas repostas às mudanças climáticas. A 

distribuição das espécies pode ser afetada por fatores ligados ao seu nicho ecológico. No entanto as 

interações bióticas sempre são associadas a escalas menores, enquanto as condições ambientais são 

associadas a distribuição de espécies em escala biogeográfica. Utilizando redes de interação 

compiladas da literatura, busquei compreender: (i) o efeito das diferentes medidas de especialização 

sobre a detectabilidade da relação entre latitude e especialização alimentar de insetos herbívoros; (ii) 

como a distribuição latitudinal de moscas frugívoras (Tephritidae) nas Américas está relacionada à 

especialização no uso de plantas hospedeiras e a sazonalidade climática; (iii) como as mudanças 

climáticas podem alterar a distribuição das espécies de mocas frugívoras no gênero Anastrepha spp. 

(modelada à partir de fatores abióticos e bióticos) e como o grau de especialização nas plantas pode 

influenciar nas respostas das espécies frente às mudanças climáticas. Encontramos que fatores 

secundários, relacionados aos conjuntos de dados, e não a diferença no cálculo dos índices de 

especialização afetaram a especialização dos insetos herbívoros. Adicionalmente, não encontramos 

evidência de relação entre a latitude e especialização dos insetos herbívoros após calcular diferentes 

índices de especialização com o mesmo conjunto de dados. Também mostramos que espécies de 

moscas-das-frutas que ocorrem em latitudes maiores possuem menores amplitudes de distribuição, 

contrariando assim a expectativa de acordo com o efeito Rapoport. A amplitude de distribuição 

latitudinal foi explicada pela largura de nicho alimentar, sazonalidade na precipitação e a origem das 

espécies (nativas ou exóticas). Finalmente, encontramos que as espécies de moscas-das-frutas do 

gênero Anastrepha do continente americano, tem suas distribuições aumentadas como consequência 

das mudanças climáticas e esse aumento está relacionado ao grau de especialização nas plantas 

hospedeiras. 

 

Palavras-chave: insetos herbívoros, gradiente latitudinal, largura de nicho, mudanças climáticas, 

nicho abiótico 
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ABSTRACT 

Some studies have questioned the theory that species are more specialized in biotic interactions in 

tropical regions. On the other hand, there are an increasing number of studies including biotic 

interactions to understand the distribution of species and their responses to climate change. Species 

distribution can be affected by factors linked to their ecological niche. However, biotic interactions 

are often associated with small spatial scales, while environmental conditions are associated with the 

distribution of species on a biogeographic scale. Using interaction networks compiled from the 

literature, I sought to understand: (i) the effect of different measures of specialization on the 

detectability of the relationship between latitude and feeding specialization of herbivorous insects; 

(ii) how the latitudinal distribution of frugivorous flies (Tephritidae) in the Americas is related to the 

specialization in the use of host plants and climatic seasonality; (iii) how climate change can alter the 

distribution of species of frugivorous flies of the genus Anastrepha spp. (modeled considering abiotic 

and biotic factors) and how the degree of specialization in plants can influence species responses to 

climate change. We found that secondary factors, related to the data sets, and not the difference in 

calculating the  different indexes of specialization affected the specialization of herbivorous insects. 

Additionally, we observed no evidence of a relationship between the latitude and specialization of 

herbivorous insects after estimating different specialization indexes using the same data set. We also 

show that fruit flies species that occur at higher latitudes have smaller distribution ranges, thus 

contradicting the expectation according to the Rapoport effect. The breadth of latitudinal distribution 

were explained by the width of the feeding niche, seasonality in precipitation and the species origin 

(being native or introduced). Finally, we find that the Anastrepha fruit flies from the American 

continent will have their distributions increased as a result of climate change and this increase is 

related to the degree of specialization in host plants. 

 

Keywords: herbivorous insects, latitudinal gradient, niche width, climate change, abiotic niche 
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INTRODUÇÃO GERAL  

 

Especialização ecológica é frequentemente definida como uma largura de nicho restrita em 

relação à quantidade de recurso disponível (Devictor et al. 2010). Os conceitos de especialistas e 

generalistas são utilizados em diferentes contextos ecológicos e evolutivos e aplicados a diferentes 

níveis de organização do sistema de estudo (indivíduo, espécie, população e comunidade; Fox e 

Morrow 1981, Devictor et al. 2010). Em termos de preferências alimentares (i.e., especialização de 

dieta), uma espécie especialista é aquela que consome uma variedade de recursos menor do que o 

esperado caso consumisse os recursos na mesma proporção da disponibilidade dos mesmos (Colwell 

e Futuyma 1971, Jorge et al. 2014).  

Em insetos herbívoros, especialização é um tema bastante abordado devido ao alto grau de 

variação entre as defesas químicas das plantas utilizadas como alimento (Ehrlich e Raven 1964, Fox 

e Morrow 1981). Esses insetos passam parte da sua vida nas plantas hospedeiras, pois nas fases 

imaturas a planta usada como alimento também serve como abrigo e local de desenvolvimento (Janz 

e Nylin 1997). Além de representar uma grande parte da biodiversidade, os insetos herbívoros são 

caracterizados por uma grande variação na dieta (Godfray et al.  1999, Ali e Agrawal 2012). 

Entretanto, essa relação com as plantas hospedeiras, no geral é caracterizada como bem especializada 

com os herbívoros consumindo somente um subconjunto das plantas, geralmente filogeneticamente 

próximas (Ehrlich e Raven 1964, Bergamini et al. 2017).  

A especialização ecológica tem papel fundamental na distribuição das espécies ao longo do 

globo (Futuyma e Moreno 1978). Isso se dá, pois um dos principais fatores que determinam a 

distribuição das espécies é o seu nicho ecológico (Slatyer et al. 2013). O nicho é definido como o 

conjunto de condições bióticas e abióticas onde uma espécie pode persistir (Hutchinson 1957, Holt 

2009). Tradicionalmente os ecólogos associam as interações bióticas (nicho Eltoniano) como 

determinantes das espécies em escala local, e as condições ambientais são associadas a distribuição 
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de espécies (nicho Grinnelliano) em escala biogeográfica (Soberón 2007, Araújo e Rozenfeld 2014). 

No entanto, o papel das interações bióticas em formar padrões biogeográficos em larga escala 

permanece pouco explorado (Wiens 2011, Araújo e Rozenfeld 2014). Incorporar interações bióticas 

é importante pois as espécies não são isoladas, elas estão inseridas em uma complexa rede de 

interações ecológicas (Cazelles et al. 2015). 

Além de ser fator que pode afetar a distribuição das espécies, as interações interespecíficas 

por sua vez podem ser afetadas pelo espaço biogeográfico (Wiens 2011). Os ecólogos há muito tem 

se perguntado como as interações se dão em escalas maiores e sugerido variações biogeográficas na 

intensidade dessas interações. O padrão mais pervasivo é a hipótese da relação entre largura de nicho 

e latitude, ou gradiente latitudinal em interações bióticas. De acordo com esse padrão as interações 

são mais intensas e especializadas na região tropical (Vázquez e Stevens 2004). No entanto essa 

hipótese vem sendo questionada e não tem tido um forte suporte na literatura (Vázquez e Stevens 

2004, Moles e Ollerton 2016). Diferenças metodológicas na obtenção dos dados, variação nos grupos 

e na amplitude taxonômica e diferenças nos índices de especialização utilizados são fatores que 

podem afetar a detecção da relação entre latitude e especialização (Vázquez e Stevens 2004).  

De maneira geral, buscamos compreender como padrões na intensidade das interações entre 

insetos herbívoros e plantas hospedeiras pode ser afetada pelas medidas utilizadas e pelo espaço 

biogeográfico e como a especialização no uso de plantas por insetos herbívoros pode afetar a 

distribuição dessas espécies. Busquei compreender quais fatores estão afetando a detecção de 

gradiente latitudinal na especialização dos insetos herbívoros nas plantas hospedeiras (capítulo 1), 

uma vez que os resultados dos trabalhos que estão abordando esse padrão têm encontrado resultados 

controversos. O objetivo do primeiro capítulo foi entender o efeito das diferentes medidas de 

especialização e do conjunto de dados sobre a detectabilidade da relação entre latitude e 

especialização alimentar de insetos herbívoros. Já no segundo capítulo, busquei compreender como 

fatores abióticos e bióticos atuam na distribuição das espécies de moscas-das-frutas (Tephritidae) nas 

Américas. Combinei a teoria de gradiente latitudinal nas interações bióticas e a teoria do Efeito 
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Rapoport, a qual diz que a amplitude latitudinal das espécies é maior em altas latitudes devido essas 

regiões apresentarem maior sazonalidade climática (temperatura). Assim, busquei compreender se os 

limites de distribuição latitudinal das moscas frugívoras foi afetado pela especialização no uso de 

plantas hospedeiras, pela variabilidade sazonal na temperatura e na precipitação que a espécie pode 

suportar. No terceiro capítulo, avaliamos como as mudanças climáticas podem alterar a distribuição 

das espécies de moscas frugívoras no gênero Anastrepha spp. e como o grau de especialização nas 

plantas pode influenciar nas respostas das espécies frente às mudanças climáticas. Para isso os 

modelos foram gerados utilizando como preditores dados climáticos (fatores abióticos) e a 

adequabilidade climática de suas espécies hospedeiras (gerada com um modelo de nicho). 
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Diferenças amostrais e não os índices de especialização e latitude afetam a especialização em 

insetos herbívoros 

RESUMO 

A hipótese de que relações bióticas são mais intensas e especializadas nos trópicos vem sendo 

questionada nos últimos anos. Em relação aos insetos herbívoros, os estudos têm mostrado resultados 

controversos. Entre os fatores que podem influenciar esses resultados estão diferenças metodológicas 

na obtenção dos dados, variação nos grupos e na amplitude taxonômica (abrangência taxonômica dos 

grupos coletados em cada estudo) e diferenças nos índices de especialização utilizados. Neste estudo, 

buscamos entender o efeito das diferentes medidas de especialização e diferenças amostrais nas redes 

sobre a detectabilidade da relação entre latitude e especialização alimentar de insetos herbívoros. À 

partir de um conjunto de 36 redes de interação amplamente distribuídas no globo, avaliamos o efeito 

da latitude e fatores relacionados as diferenças entre as redes utilizadas (riqueza de espécies de plantas 

no local, o nível taxonômico das plantas hospedeiras nos trabalhos e a diversidade filogenética de 

plantas hospedeiras) sob diferentes índices de especialização. Não encontramos efeitos significativos 

da latitude sobre nenhuma das medidas de especialização. Por outro lado, encontramos efeitos 

significativos tanto da riqueza local de plantas hospedeiras quanto da amplitude taxonômica destas 

sobre a especialização dos insetos herbívoros. Mesmo com um aumento no número e na 

complexidade das medidas de especialização, não houve diferença nos resultados principais entre os 

índices utilizados. A hipótese de relação entre latitude e largura de nicho vem perdendo força e até 

mesmo não sendo suportada de acordo com uma meta-análise sobre esse tema. Somente os fatores 

secundários relacionados aos conjuntos de dados utilizados afetaram as medidas de especialização 

dos insetos herbívoros nas plantas hospedeiras. 

 

Palavras-chave: efeitos de amostragem, global, gradientes geográficos, insetos fitófagos, largura 

de nicho, redes de interações. 



13 
 

INTRODUÇÃO 

 A especialização ecológica é uma medida de amplitude de nicho (Futuyma e Moreno 1988). 

Dessa forma, assim como ocorre com o conceito de nicho, o termo especialização é usado em 

diferentes contextos e apresenta significados diferentes dependendo do componente do nicho 

ecológicos que está sendo investigado e do nível de organização do sistema de estudo (indivíduo, 

espécie, população e comunidade; Devictor et al. 2010). Em termos de preferências alimentares (i.e., 

especialização de dieta), uma espécie especialista é aquela que consome uma variedade de recursos 

menor do que o esperado caso consumisse os recursos na mesma proporção da disponibilidade dos 

mesmos (Colwell e Futuyma 1971, Jorge et al. 2014).  

 Em insetos herbívoros, a especialização alimentar dos estágios imaturos geralmente 

corresponde à especialização no uso de hospedeiros, pois em geral a planta usada como alimento 

também serve como abrigo e local de desenvolvimento (Janz e Nylin 1997). Embora os insetos 

herbívoros apresentem ampla variação em seus graus de especialização no uso de plantas hospedeiras 

(Ali e Agrawal 2012), a maioria é considerada especialista pois consome um subconjunto geralmente 

aparentado de plantas (Ehrlich e Raven 1964, Prado e Lewinsohn 2004, Morais et al. 2011). Como 

os insetos herbívoros dependem de suas plantas para sobreviver, a amplitude de distribuição das 

plantas hospedeiras impõe uma restrição biótica à distribuição dos insetos herbívoros. Portanto, a 

especialização dos insetos herbívoros em relação às suas plantas hospedeiras pode variar no espaço 

pois depende da distribuição geográfica de ambos (Lewinsohn e Roslin 2008). 

A variação geográfica na especialização dos insetos herbívoros tem sido frequentemente 

associada à gradientes latitudinais (Dyer et al. 2007, Forister et al. 2015, Hardy et al. 2015). Entender 

como a relação entre grau de especialização e latitude varia é interessante, pois plantas juntamente 

com seus insetos herbívoros associados representam mais que a metade da diversidade do globo 

(Futuyma e Agrawal 2009). Uma das hipóteses que visa explicar como a especialização varia no 

espaço é que interações bióticas são mais intensas e especializadas nos trópicos (Dobzhansky 1950, 

Moles e Ollerton 2016). Dobzhansky (1950) argumentou que essa relação latitude e especialização 
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ocorre porque o clima severo na região temperada propiciou a evolução de poucas espécies em sua 

maioria generalistas, e nas regiões tropicais por sua vez o clima mais estável levou a maior 

importância das interações bióticas. No entanto, os resultados de vários estudos têm refutado esta 

hipótese (Vázquez e Stevens 2004, Moles e Ollerton 2016). Em insetos herbívoros, a relação entre 

latitude e especialização ainda é controversa. Uma parte dos estudos não apresenta evidência de 

aumento de especialização em baixas latitudes (Fiedler 1998, Novotny et al. 2006, Slove e Janz 2010), 

enquanto outros estudos, como Beaver (1979) e Hardy et al. (2015), mostram menor especialização 

em baixas latitudes. Por outro lado, Scriber (1973), Dyer et al. (2007) e Forister et al. (2015) 

encontraram evidência de maior especialização alimentar dos insetos herbívoros em baixas latitudes. 

Diferenças metodológicas na obtenção dos dados, variação nos grupos e na amplitude 

taxonômica e diferenças nos índices de especialização utilizados são fatores que podem afetar a 

detecção da relação entre latitude e especialização (Vázquez e Stevens 2004). Diferentes medidas de 

especialização ecológica, por exemplo, podem gerar resultados distintos, dificultando interpretações 

e comparações de resultados teóricos e experimentais (Jorge et al. 2014). Morris et al. (2014) apontam 

que são necessários mais estudos, sobretudo os que usam uma padronização que permita a integração 

e comparação dos conjuntos de dados coletados a partir de métodos variados e em locais geográficos 

amplamente espaçados.  

A quantificação da amplitude de nicho alimentar em insetos herbívoros tradicionalmente é 

mensurada como o número de espécies plantas consumidas (Devictor et al. 2010). Embora bastante 

utilizado, esta medida de especialização é considerada incompleta, uma vez que não leva em 

consideração diferenças nas características das plantas consumidas (Fordyce et al. 2016). Pensando 

nisso, alguns estudos propõem medidas de especialização capazes de integrar informações ecológicas 

e evolutivas (Jorge et al. 2014, Fordyce et al. 2016).  

Neste estudo, buscamos entender o efeito das diferentes medidas de especialização sobre a 

detectabilidade da relação entre latitude e especialização alimentar de insetos herbívoros. Além disso, 

vimos se fatores relacionados ao conjunto de dados como a riqueza de espécies de plantas na rede, o 
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nível taxonômico das plantas hospedeiras nos trabalhos e a diversidade filogenética de plantas da rede 

afetaram a especialização dos insetos herbívoros. Mais especificamente, avaliamos em que medida 

os diferentes índices usados em estudos que avaliam a relação latitude-especialização e outras 

possíveis medidas de especialização produzem resultados divergentes. Espero que os valores de 

especialização encontrados sejam diferentes entre os índices aplicados, com os índices que levam em 

consideração informações filogenéticas encontrando menor especialização. 

 

MÉTODOS 

Dados 

 O banco de dados de assembleias locais de interação entre insetos herbívoros e suas plantas 

hospedeiras foi compilado em Araújo et al. (2015) através de uma revisão que buscou por redes de 

interação entre herbívoros e suas plantas. Os critérios utilizados para a inclusão dos estudos foram: 

(1) os herbívoros foram coletados da planta hospedeira; (2) a rede contes pelo menos 5 espécies de 

herbívoros e 5 espécies de plantas; (3) Pelo menos 70% dos herbívoros identificados a nível de espécie 

ou de gênero; (4) redes coletadas em hábitats com pouca ou nenhuma antropização. 

   

Análise de dados 

 Para todas as redes de interações coletadas, calculamos a especialização nas interações entre 

os insetos herbívoros e suas plantas hospedeiras usando as seguintes medidas, retiradas de trabalhos 

que visavam entender a relação entre latitude e largura de nicho alimentar em insetos herbívoros: (1) 

frequência de especialistas onde os recursos são medidos como espécie; (2) frequência de 

especialistas onde os recursos são medidos como família, (3) número médio de hospedeiras 

consumidas, (4) número de famílias multiplicado pelo número de espécies consumidas, e (5) 

diversidade filogenética das plantas consumidas (Tabela 1). Adicionalmente, utilizamos medidas 

mais robustas de especialização, apresentadas a seguir. Nas redes de interações com dados sobre 

abundância de interações (i.e., número de registros de interação dos herbívoros com suas plantas 
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hospedeiras) também calculamos os índices H2’ e DSI (Tabela 1). Dessa forma dividimos nossos 

dados em dois conjuntos de dados, um com todas as redes de interações (36 redes de interações) e 

outro com somente aquelas que tinham as informações de abundância de interações (14 redes de 

interações). 

 Para avaliar o efeito da latitude (em módulo) na especialização da rede quanto ao uso de 

plantas hospedeiras por insetos herbívoros utilizamos análises de rotas através do pacote 

piecewiseSEM (Mitchell et al. 1992, Lefcheck 2016). Esperamos que a riqueza de espécies de plantas 

no local, o nível taxonômico das plantas hospedeiras nos trabalhos e a diversidade filogenética de 

plantas na rede influenciem os níveis de especializações encontrados, por isso utilizamos essas 

variáveis como covariáveis no diagrama de rotas. Como diversidade filogenética pode ser afetada 

pelo nível taxonômico abordado no estudo, nós utilizamos essa variável como endógena (Fig. 1). 

 

Figura 1- Modelo conceitual da análise de rotas do efeito da latitude na especialização de insetos herbívoros. 

Adicionalmente, as covariáveis riqueza de plantas hospedeiras na rede, amplitude taxonômica das plantas e diversidade 

filogenética das plantas também foram relacionadas à especialização dos herbívoros. Foram feitas uma análise de rota 

para cada um dos cinco índices de especialização. 

 Controlar o efeito da riqueza de plantas hospedeiras dentro das assembleias é importante, pois 

a maioria dos estudos realizaram as coletas focadas em guildas específicas de insetos herbívoros e 



17 
 

suas plantas hospedeiras ou estavam interessados em plantas frutíferas, perdendo assim a informação 

de plantas não-hospedeiras. A variável explanatória nível taxonômico das plantas hospedeiras, foi 

utilizada para controlar as diferenças na inclusão de níveis taxonômicos das plantas amostradas, que 

leva às diferenças na riqueza de espécies. Isso ocorre porque estudos focados na amostragem de níveis 

taxonômicos superiores tendem a ter maiores números de espécies do que aqueles focados em níveis 

taxonômicos baixos. O nível taxonômico das plantas hospedeiras foi classificado nas seguintes 

categorias: (1) Família, (2) Subordem, (3) Ordem, (4) Superordem, (5) Subclasse. Assembleias com 

o mesmo número de espécies e mesmo nível taxonômico podem variar quanto a distância filogenética 

dependendo da variação intrínseca na composição das espécies. A variável explanatória diversidade 

filogenética de plantas foi medida como a soma dos comprimentos de ramos entre as duas plantas de 

todas as espécies de plantas presentes na rede através do índice de Diversidade Filogenética, para 

isso, utilizamos as árvores filogenéticas de Zanne et al. (2014, PD-Faith 1992). 

 Para os índices calculados a partir da abundância de interações (H2’ e DSImédio), utilizamos 

regressões simples devido ao reduzido tamanho amostral das redes para análise de rota. Dessa forma, 

somente o efeito da latitude e da diversidade filogenética das plantas de rede foram utilizado como 

variáveis explanatórias.
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Tabela 1- Descrição dos índices de especialização utilizados no presente estudo. 

 
Índice Descrição 

Frequência de especialistas onde os recursos são 

medidos como espécie  
Nº de herbívoros que consumiram mais de uma espécie de plantas hospedeira/Nº total de insetos herbívoros na rede.  

Frequência de especialistas onde os recursos são 

medidos como família  
Nº de herbívoros que consumiram mais de uma família de planta hospedeira /Nº total de insetos herbívoros na rede. 

Número médio de hospedeiras consumidas Nº médio de táxons de planta hospedeira consumidos pelos herbívoros. 

Número de famílias multiplicado pelo número de 

espécies consumidas  
Nº total de espécies de plantas consumidas na rede multiplicado pelo Nº total de famílias de plantas consumida na rede. 

Diversidade filogenética das plantas consumidas  

 Distância filogenética entre as espécies hospedeiras. Essas distâncias são retiradas do cladograma, e consiste na soma 

dos comprimentos de ramos entre um par de espécies de plantas (Faith 1992). Utilizei a filogenia de Zanne (et al. 2014) 

e o pacote picante (Kembel et al. 2010). 

 

Índice de especialização de redes H2’ 
Baseado no índice de Shannon e possibilita medir a especialização de uma rede de interação entre plantas e insetos 

herbívoros levando em consideração as frequências de interações. Utilizei o pacote bipartite (Dorman et al. 2009). 

Índice de especialização baseado em distância DSI 

Esse índice se baseia na distância média filogenética entre as plantas hospedeiras utilizadas pelos insetos herbívoros. Os 

valores observados do DSI são comparados à os gerados por um modelo nulo que leva em conta o pool de recursos 

potenciais, sua frequência e coocorrência entre recursos e consumidores. Calculado de acordo com Jorge et al. 2014.  
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RESULTADOS 

 Selecionamos 36 redes de interação entre herbívoros e plantas hospedeiras 

distribuídas entre as latitudes 31º 19' 58.800"S e 51° 0' 0.000" N (Fig. 2, tabela S1). Desse 

total, 14 redes apresentam informação sobre a abundância de interações.  

 

 

Figura 2- Distribuição global das redes de interação entre insetos herbívoros e plantas hospedeiras 

utilizadas no presente estudo. Os círculos azuis representam as redes com informações binárias (1-interagiu, 

0-não interagiu, conjunto de “dados A”), os vermelhos representam as redes com informação de frequência 

de interações (conjunto de “dados B”), algumas redes estão sobrepostas no mapa. 

 

Medidas de especialização baseadas em dados binários 

 Não encontramos efeitos significativos da latitude sobre nenhuma das medidas de 

especialização baseadas em dados binários (presença-ausência) (Fig. 3; Tabela 2). Por 

outro lado, encontramos efeitos significativos tanto da riqueza local de plantas 

hospedeiras quanto da amplitude taxonômica destas (Fig. 3; Tabela 2). 

 A proporção de herbívoros registrados em no máximo uma família de plantas 

hospedeiras variou entre 0 e 1 (média = 0,72; DP= 0,27), onde valores próximos de zero 

indicam que a maioria dos herbívoros é generalistas e valores próximos a 1 indicam que 
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a maioria é especialista de família ou nível taxonômico inferior. O modelo de rota para 

esta medida de especialização explicou 22% da variação na proporção de especialistas 

em família (Fig. 3a; Tabela 2). De acordo com este modelo, a amplitude taxonômica das 

plantas tem um efeito positivo direto e um efeito negativo indireto (via diversidade 

filogenética de plantas, PD) na proporção de herbívoros restritos à uma única família de 

plantas (Fig. 3a; Tabela 2). O efeito negativo da diversidade filogenética de plantas indica 

que a proporção de herbívoros especialistas diminui à medida em que as espécies plantas 

se distribuem em linhagens mais distantes.  

A proporção de herbívoros monófagos (registrados em no máximo uma espécie 

de plantas hospedeiras) variou entre 0 a 1 (média = 0,57; DP = 0,28). De forma semelhante 

ao encontrado para a proporção de herbívoros especialistas em famílias, o modelo de rota 

explicou somente 23% da variação na proporção de herbívoros monófagos (Fig. 3b; 

Tabela 2). No entanto, não encontramos efeito significativo para nenhuma das variáveis 

explanatórias.  

Quanto ao número médio de plantas hospedeiras consumidas pelos herbívoros, 

encontramos uma variação entre 1 e 16,7 plantas (média = 2,8; DP = 3,01). O modelo de 

rota explicou somente 17% desta medida de especialização. Entre as variáveis 

explanatórias, somente a riqueza local de hospedeiras apresentou um efeito significativo, 

no qual quanto maior a riqueza de plantas maior o número médio de hospedeiras 

consumidas, ou seja, menor a especialização dos herbívoros (Fig. 3c; Tabela 2).  

A média da diversidade filogenética das plantas consumidas pelos herbívoros 

variou entre 5,61 e 1154,8 (média = 313; DP = 224,6). O modelo de rota explicou 39% 

da variação na média da diversidade filogenética das plantas consumidas, mas somente a 

riqueza local de plantas hospedeiras teve efeito significativo sobre esta medida de 
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especialização (Fig. 3d; Tabela 2). Este efeito positivo implica que quanto maior a riqueza 

local de plantas, menor é a especialização média dos herbívoros. 

Por fim, a especialização medida como número de espécies de plantas 

multiplicado pelo número de famílias de plantas consumidas variou entre 1 e 1914 (média 

= 329; ±414). Diferentemente das outras variáveis, o modelo de rota explicou grande 

parte da variação (R2 = 0,85) nesta medida de especialização (Fig. 3e; Tabela 2). Quanto 

às variáveis com efeitos significativos, encontramos efeitos positivos diretos da riqueza 

local de plantas hospedeiras e da distância taxonômica médias entre as plantas. Este 

último efeito implica num efeito positivo indireto da amplitude taxonômica das plantas 

hospedeiras amostradas (Fig. 3e; Tabela 2). 

 

Medidas de especialização baseados em dados de abundância 

 Em relação às duas medidas de especialização baseadas em dados de abundância, 

novamente, nenhum efeito significativo da latitude foi detectado (Tabela 3).  

O valor de especialização usando o índice H2’ variou entre 0,26 e 1 (média = 0,7; 

DP = 0,27). O modelo de regressão selecionado explicou 66% da variação no H2’, mas 

somente a distância filogenética entre as plantas hospedeiras apresentou efeito 

significativo sobre esta medida de especialização (Tabela 3). Já os valores de DSI 

variaram entre 0,7 e 317,2 (média = 43,2; DP =±81,6). Neste caso, no entanto, o modelo 

de regressão explicou somente 39% da variação e nenhuma variável explanatória 

apresentou efeito significativo sobre esta medida de especialização (Tabela 3). 
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Figura 3- Análise de rotas dos efeitos da latitude, riqueza de plantas hospedeiros, amplitude taxonômica das plantas, e diversidade filogenética das plantas como preditores de 

quatro medidas de especialização local média de inseto herbívoros: (a) proporção de espécies de herbívoros registrados em somente uma espécie de planta; (b) proporção de de 

espécies de herbívoros registrados em somente uma família de planta; (c) número médio de espécies de plantas consumidas pelos insetos herbívoros. As linhas sólidas representam 

rotas significativas (P<0,05) e as pontilhadas representam rotas não significativas (P>0,05). Números acima das rotas indicam coeficientes de regressão parcial padronizados. 
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Tabela 2- Modelos explanatórios para a especialização de insetos herbívoros de acordo com as análises de rotas da figura 2. Somente as rotas para a 

variável resposta final são apresentadas. Em negrito estão as variáveis com efeito significativo. A tabela mostra os coeficientes diretos e indiretos e suas 

contribuições relativas para a variação explicada na especialização medida pelos diferentes índices.  

Variável dependente Variável explanatória Correlação 
Efeito  

Direto (d) Indirect (i) Total (e=d+i) 

Proporção de monófagos 

Riqueza de hospedeiras -0,184 -0,216  -0,216 

Latitude 0,271 0,137  0,137 

Amplitude taxonômica das plantas 0,372 0,213 0,144 0,357 

Diversidade filogenética das plantas 0,347 0,191  0,191 

Proporção de especialistas em famílias de 

hospedeiras 

Riqueza de hospedeiras -0,208 -0,209  -0,209 

Latitude 0,213 0,086  0,086 

Amplitude taxonômica das plantas 0,029 0,486 -0,455 0,031 

Diversidade filogenética das plantas -0,249 -0,605  -0,605 

Riqueza média de hospedeiras 

Riqueza de hospedeiras 0,332 0,317  0,317 

Latitude -0,277 -0,196  -0,196 

Amplitude taxonômica das plantas -0,121 -0,076 -0,025 -0,101 

Diversidade filogenética das plantas -0,082 -0,034  -0,034 

Diversidade filogenética das hospedeiras 

Riqueza de hospedeiras 0,471 0,416  0,416 

Latitude -0,092 -0,081  -0,081 

Amplitude taxonômica das plantas 0,4  0,315 0,315 

Diversidade filogenética das plantas 0,451 0,418  0,418 

Nº médio de espécies x família de plantas 

por herbívoro 

Riqueza de hospedeiras 0,899 0,893  0,893 

Latitude -0,019 0,098  0,098 

Amplitude taxonômica das plantas 0,281  0,127 0,127 

Diversidade filogenética das plantas 0,278 0,169  0,169 
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Tabela 3- Regressão múltipla entre a especialização (utilizando dois índices) dos 

herbívoros a diversidade filogenética das plantas na rede e a latitude das redes de 

interação. 

 

Variável resposta Parâmetro 

Coeficiente 

estandardizado t p 

H2' 

Intercepto 0 2,09 0,06 

Latitude -0,274 -1,19 0,25 

Diversidade filogenética 0,566 2,47 0,03 

DSImédio 

Intercepto 86,17 1,36 0,2 

Latitude 0,399 1,65 0,13 

Diversidade filogenética -0,409 -1,69 0,12 
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DISCUSSÃO 

 Utilizando um conjunto de dados composto por redes herbívoro-planta com ampla 

distribuição global não encontramos evidência de efeito da latitude sobre o grau de 

especialização dos herbívoros em relação às plantas consumidas por estes. Mesmo 

levando em conta possíveis efeitos de confusão e variáveis amostrais não encontramos 

efeito significativo da latitude sobre nenhuma das medidas de especialização de insetos 

herbívoros avaliadas neste estudo. Entretanto encontramos efeito das covariáveis, onde, 

dependendo do índice utilizado afetaram a especialização dos herbívoros. Isso significa 

que utilizando um mesmo conjunto de dados, os diferentes índices podem ser mais ou 

menos sensíveis à fatores relacionados ao conjunto de dados, como a riqueza de plantas, 

nível taxonômico das plantas e diversidade filogenética das plantas da rede. 

 O número de índices de especialização vem aumentando na literatura (Devictor et 

al. 2010) e com isso um importante passo metodológico é saber qual a melhor ferramenta 

para transformar um conceito em aplicação (Vander Laan e Hawkins 2013). Cada vez 

mais os índices vêm incorporando abordagens macroevolutivas e filogenéticas (Vamosi 

et al. 2014). Essas abordagens são importantes pois as interações são compostas por 

espécies com características que diferem entre si. Os insetos herbívoros, por exemplo, se 

alimentam de plantas com características como defesas físicas, fitoquímica e outras e não 

de nomes científicos (Janzen 1979).  

Os índices encontrados nos artigos que testaram a especialização em interações 

inseto herbívoro-planta hospedeira ao longo do gradiente latitudinal foram descritos na 

tabela 4. A forma mais usual de obter o grau de especialização dos herbívoros é a 

quantificação do número de táxons de plantas hospedeiras, o que pode ser denominada 

de largura de nicho taxonômica. De acordo com esse índice os herbívoros são 

classificados qualitativamente como especialistas (ou monófagos) quando consomem 
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Tabela 4- Estudos avaliando a relação entre latitude e especialização quanto ao uso de plantas hospedeiras em insetos herbívoros. Sumário dos índices 

e exemplo de táxons utilizados. 

 
Índice Descrição Táxon 

Estudo 

Largura de nicho Nº de plantas hospedeiras: Especialista =1família de plantas; Generalista = + de 1 família de planta Papilionidae Scriber 1973 

Especificidade de hospedeiro 
Nº de plantas hospedeiras: Especialista = 1 espécie, gênero ou família de plantas; polífago = + de 1 

espécie, gênero ou família de plantas 

Scolytidae 

Platypodidae 
Beaver 1979 

Largura de dieta 
Nº de família de plantas hospedeiras usadas por espécie: Monófago = 1 família; Oligófago = 2 ou 3 

famílias; Polífago = 4 ou mais famílias de hospedeiras 
Papilionoidea Fiedler 1998 

Especificidade de hospedeiro Nº de espécies usadas como hospedeiro por um herbívoro Insetos folívoros Novotny et al. 2006 

Largura de dieta e Diversidade beta de 

Whittaker 

Nº médio de táxons de planta hospedeira; 

Diversidade beta: altos valores de beta indicam maior especialização no hospedeiro 
Lepidoptera Dyer et al. 2007 

Largura de dieta 
Nº de gêneros usados como hospedeiro; Nº de famílias e ordens de plantas hospedeiras multiplicados 

pelo número de gêneros 
Nymphalinae Slove e Janz 2010 

Associação ao hospedeiro Nº de família de hospedeiros; diversidade filogenética do gênero hospedeiro Coccoidea Hardy et al. 2015 

Largura de dieta filogenética Distância filogenética entre as espécies hospedeiras 
Insetos herbívoros 

(sem restrição) 
Forister et al. 2015 
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apenas um nível taxonômico (esse nível variou entre trabalhos, sendo em alguns a família 

da planta, até aqueles que consideraram o menor nível taxonômico identificado entre 

família, gênero e espécie) ou como generalistas (ou polífago) quando consomem mais de 

um nível taxonômico da planta hospedeira (e.g., Scriber 1973, Beaver 1979, Fiedler 

1998). A largura de nicho taxonômica também pode ser feita de forma quantitativa dessa 

forma obtendo o número total de espécies ou gêneros de plantas usadas como hospedeira 

do inseto herbívoro (Novotny et al. 2006, Slove e Janz 2010); ou como a média de plantas 

hospedeiras utilizadas por espécie de herbívoro (Dyer at al. 2007). 

A especialização também pode ser medida por índices de diversidade beta (e.g., 

Dyer et al. 2007). Nesse caso, o índice de diversidade beta adaptado de Whittaker é 

utilizado como medida de especialização. Esse índice mede a substituição de espécies de 

plantas hospedeiras consumidas entre diferentes gêneros ou espécies de insetos 

herbívoros. Maiores valores do índice de diversidade beta de Whittaker indicam maiores 

valores de especialização. 

Uma proposta alternativa para medir a largura de dieta dos insetos herbívoros é 

calcular a diversidade de uso de plantas hospedeiras, levando em consideração não 

somente gêneros, mas também suas famílias e ordens (Slove e Janz 2010). Dessa maneira 

obtêm-se um índice de largura de dieta que consiste na multiplicação do número de 

gêneros pelo número de famílias de plantas hospedeiras (Slove e Janz 2010). 

Com os avanços nas ferramentas filogenéticas, desenvolveu-se abordagem que 

utiliza a filogenia das espécies de plantas hospedeiras como meio para quantificar a 

largura de nicho dos insetos herbívoros (Hardy et al. 2015, Forister et al. 2015). A 

diversidade filogenética entre as plantas hospedeiras é calculada utilizando a matriz de 

distância aos pares entre os táxons de plantas consumidos por cada herbívoro, essas 

distâncias são retiradas do cladograma, e consiste na soma dos comprimentos de ramos 
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entre um par de espécies de plantas (Faith 1992). A diversidade filogenética das plantas é 

igual à soma destes comprimentos de ramos entre todas as espécies em uma comunidade 

local. Assim, a largura de dieta filogenética na verdade é medida do mesmo modo que a 

diversidade filogenética (Forister et al. 2015). 

Embora os trabalhos buscando avaliar variações latitudinais em interações tenham 

usado diferentes índices, existe uma variedade ainda maior de índices de largura de nicho 

que não foram utilizados. Dentre estes podemos destacar um índice baseado em redes de 

interações bipartidas, o índice de especialização de redes H2’ (Blüthgen et al. 2006). Esse 

índice é baseado no índice de Shannon e possibilita medir a especialização de uma rede 

de interação entre plantas e insetos herbívoros levando em consideração as frequências 

de interações, permitindo a comparação entre redes (Blüthgen et al. 2006). 

Outra proposta para se medir especialização é o índice de especialização baseado 

em distância (DSI, Jorge et al. 2014), esse índice se baseia na distância média filogenética 

entre as plantas hospedeiras utilizadas pelos insetos herbívoros. Os valores observados 

do DSI são comparados à os gerados por um modelo nulo que leva em conta o pool de 

recursos potenciais, sua frequência e coocorrência entre recursos e consumidores. 

 No geral, os índices de especialização são sensíveis às características das redes, 

como o tamanho das redes, ou o número de espécies recurso (Fründ et al. 2016). O viés 

de especialização em redes menores levou a uma superestimação dos valores de 

especialização para todos os índices analisados em redes simuladas à partir de modelagem 

de interações e pode estar relacionado também ao verdadeiro grau de especialização das 

espécies (Fründ et al. 2016). Ao observarmos que não houve diferença nos resultados 

principais entre os índices utilizados, podemos afirmar que os índices foram congruentes 

em seus resultados, quando aplicados ao presente conjunto de dados. 
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 Fatores relacionados aos conjuntos de dados utilizados, afetaram a especialização 

dos insetos herbívoros nas plantas hospedeiras. O avanço nos estudos ecológicos, 

principalmente relacionados ao acesso à conjuntos de dados, permite aos pesquisadores 

incorporar aos seus estudos dados mais complexos sobre a distribuição de espécies e 

comunidades, bem como de interações ecológicas (Michener et al. 1997, Smith et al. 

2008). O que possibilita a compreensão de padrões globais nas relações entre as espécies, 

por exemplo (Dormann et al. 2018).  

Alguns problemas podem ser enfrentados com o uso de conjuntos de dados. A 

compilação de redes de interação pode estar incompleta mesmo após amostragem 

intensiva (Chacoff et al. 2012, Jordano 2016), esse viés de amostragem é um mecanismo 

que pode afetar a detecção de especialização (Devictor et al. 2010). Um estudo que 

simulou diversas redes de diferentes tamanhos e com uma ampla gama de especialização, 

encontrou viés nos valores para a maioria das métricas de especialização influenciados 

pelo tamanho das redes (Fründ et al. 2016). Semelhante ao encontrado no presente estudo, 

onde riqueza de espécies de plantas das redes influenciou a especialização em 3 das 5 

métricas abordadas. Essa mesma relação pode explicar porque a diversidade filogenética 

de plantas das redes pode ter afetado a especialização, tendo em vista que riqueza e 

diversidade filogenética podem ser congruentes em alguns casos (Tucker e Cadotte 2013).  

Outro viés de amostragem que encontramos compilando diferentes conjuntos de 

dados foi o viés taxonômico, no qual os autores no geral escolhiam um grupo taxonômico 

para a realização da coleta dos dados. Quando calculamos a especialização levando em 

conta a proporção de especialistas em determinada família de plantas, encontramos que 

quanto maior a amplitude taxonômica das plantas, mais especialistas eram os herbívoros. 

Viés na cobertura taxonômica das espécies são frequentemente encontradas em diferentes 

táxons, incluindo plantas (Meyer et al. 2016), isso ocorre pois os grupos de pesquisa 
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focam em diferentes grupos de organismos, geralmente ligados a especialistas nos grupos 

botânicos, por exemplo. Esses vieses em inventários podem fornecer informações 

incompletas sobre os nichos das espécies (Hortal et al. 2008) e influenciar na 

quantificação de especialização ecológica (Fründ et al. 2016). Focar em grupos de 

diferentes níveis taxonômicos de plantas pode acabar afetando as espécies que interagem, 

com a seleção de níveis mais amplos tendo maiores chances de agregar espécies mais 

especializadas. 

 Desde sua origem, a ideia de que as interações são mais especializadas nos 

trópicos (Dobzhansky 1950) sempre foi amplamente aceita, no entanto vem perdendo 

força nos últimos anos. Na síntese e meta-análise sobre o assunto, Vazquez e Stevens 

(2004) encontraram que as predições das hipóteses não são suportadas e que há pouca 

evidência para um efeito geral da latitude na largura do nicho. Ainda de acordo com essa 

pesquisa, os autores sugeriram que gradiente latitudinal em largura de nicho pode ser 

observado somente quando existe gradiente latitudinal em riqueza de espécies (Vazquez 

e Stevens 2004). O que pode explicar nosso resultado, já que para algumas espécies de 

herbívoros não existe evidência de aumento de diversidade com a diminuição da latitude 

(Fernandes e Price 1988, Lees 1999). Um outro fator que pode influenciar a ampla 

aceitação desse padrão é o viés de publicação, onde somente resultados significativos são 

publicados (Fanelli 2012), assim como o viés em citação, que mostrou que artigos onde 

os autores encontraram maior herbivoria em regiões tropicais, são seis vezes mais citados 

que artigos mostrando resultado contrário (Moles 2013).  

 Em conclusão, não encontramos evidências de maior especialização dos 

herbívoros em latitudes mais baixas com nenhum dos índices utilizados mesmo utilizando 

o mesmo conjunto de dados. Fatores relacionados a características dos bancos de dados 
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afetaram a especialização em algumas métricas. São eles a riqueza de plantas da rede, 

nível taxonômico das plantas e diversidade filogenética das plantas da rede.  
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O papel da especialização alimentar e da sazonalidade climática na amplitude 

latitudinal de moscas frugívoras (Diptera, Tephritidae) 

 

RESUMO 

Os estudos em macroecologia tem usado hipóteses como efeito Rapoport e hipótese da 

relação entre latitude e largura de nicho alimentar para buscar compreender a distribuição 

global das espécies. De acordo com a primeira, a amplitude de distribuição latitudinal das 

espécies está positivamente correlacionada com a latitude das origens das mesmas e isso 

pode ser explicado pela sazonalidade climática. Já a segunda postula que os nichos das 

espécies são mais estreitos nas regiões tropicais que em regiões temperadas. Neste estudo, 

exploramos como a distribuição latitudinal de moscas frugívoras (Tephritidae) nas 

Américas está relacionada à especialização no uso de plantas hospedeiras e a sazonalidade 

climática. Para isso, utilizamos um conjunto de dados de interação entre moscas-das-

frutas e plantas hospedeiras, a ocorrência geográfica das moscas (GBIF) e as variáveis 

climáticas sazonalidade na precipitação e sazonalidade na temperatura (BIOCLIM). Nós 

avaliamos se a amplitude de distribuição das moscas é afetada pela largura de nicho 

alimentar, sazonalidade na temperatura, sazonalidade na precipitação e origem das 

moscas (como covariável) através de uma análise de covariância. Os resultados do 

presente estudo mostram que espécies de moscas-das-frutas que ocorrem em latitudes 

maiores possuem amplitudes de distribuição latitudinais menores, contrariando assim a 

expectativa de acordo com o efeito Rapoport. A origem das moscas também foi uma 

variável importante, pois as moscas exóticas apresentam relação entre a amplitude 

latitudinal e ponto médio mais acentuada que as moscas nativas. Os fatores que 

explicaram a amplitude de distribuição latitudinal foram a largura de nicho alimentar, a 
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sazonalidade na precipitação e a origem das moscas-das-frutas. A sazonalidade na 

temperatura não foi importante na amplitude de distribuição das moscas. 

 

Palavras-chave: efeito Rapoport, gradientes geográficos, insetos herbívoros,  nicho 

biótico, Tephritidae. 

 

INTRODUÇÃO 

 

Desvendar os padrões e processos ecológicos que regulam a diversidade, 

abundância e distribuição dos organismos em grande escala espacial sempre foi o foco da 

macroecologia (Brown e Maurer 1989, Blackburn 2004). Mais recentemente, os estudos 

em macroecologia têm investigado processos e padrões espaciais de espécies em grandes 

escalas espaciais, temporais ou taxonômicas (McGill 2019). O conjunto de condições e 

recursos que compõem o nicho ecológico de uma espécie também determina os limites 

geográficos que ela pode ocupar. Dessa forma, uma série de hipóteses macroecológicas 

buscam explicar a distribuição das espécies, tais como o efeito Rapoport (Stevens 1989) 

e a hipótese das interações bióticas (Dobzhansky 1950).  

De acordo com o efeito Rapoport a amplitude de distribuição latitudinal das 

espécies está positivamente correlacionada com a latitude das origens das mesmas 

(Stevens 1989). A regra de Rapoport postula que populações de zonas temperadas são 

mais tolerantes às variações sazonais climáticas e de disponibilidade de recursos (Brown 

et al. 1996). Isso ocorre pois a tolerância dos organismos abrange a gama de condições a 

que está exposto ao longo da vida, assim, as espécies de zonas temperadas tem a 

capacidade de sobreviver a temperaturas extremamente baixas no inverno e altas durante 
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o verão (Stevens 1989, Pintor et al. 2015). Em contraste, as espécies tropicais 

experimentam baixas tolerâncias às variações sazonais climáticas por residirem em 

ambientes climaticamente mais estáveis (Brown et al. 1996, Pintor et al. 2015). 

Evidenciando assim, um aumento na amplitude de distribuição latitudinal média das 

espécies quanto mais distantes do Equador forem suas origens adaptativas. Embora exista 

muita discussão sobre a generalidade desse padrão em termos taxonômicos e de dimensão 

latitudinal (Rohde 1996, Gaston et al. 1996), uma meta-análise mostrou que há sim um 

aumento significativo na amplitude de distribuição das espécies embora essa magnitude 

seja baixa (Ruggiero e Werenkraut 2007). 

A hipótese da relação entre latitude e largura do nicho alimentar afirma que os 

nichos das espécies são mais estreitos nas regiões tropicais que em regiões temperadas 

(Dobzhansky 1950). Uma das explicações possíveis é a de que ambientes tropicais 

possuem elevada riqueza de espécies e essa capacidade do ambiente em comportar altas 

densidades de espécies só pode ocorrer se as espécies utilizarem “fatias” mais estreitas 

do nicho ecológico (Rosenzweig e Ziv 1999, Pellissier et al. 2017). Deste modo, as 

interações interespecíficas seriam mais intensas e especializadas em regiões tropicais 

(Dobzhansky 1950). O gradiente latitudinal na largura de nicho é uma hipótese que vem 

sendo amplamente debatida e que possui resultados controversos (Vázquez e Stevens 

2004, Moles e Olerton 2016). Porém ainda há escopo para buscar compreender esse 

padrão, suas hipóteses e definições (Moles e Olerton 2016). 

Considerando as duas hipóteses acima, podemos predizer que tanto a tolerância 

às condições climáticas (nicho abiótico) quando a largura de nicho alimentar (nicho 

biótico) determinam a amplitude de distribuição das espécies (Slatyer et al. 2013). De 

fato, há evidencias de que espécies que toleram maior variabilidade climática (Pintor et 
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al. 2015) e com maior amplitude de dieta possuem maior distribuição geográfica (Slove 

e Janz 2011). Embora a combinação de fatores abióticos e bióticos possa explicar os 

limites de distribuição das espécies (Wiens 2011), os componentes abióticos do nicho das 

espécies são frequentemente associados à sua distribuição, enquanto os componentes 

bióticos não costumam ser considerados (Wiens 2011, Anderson 2017). Portanto, é 

preciso determinar a extensão no qual a influência desses fatores na distribuição das 

espécies está interligada (Slatyer et al. 2013).  

As moscas de frutas da família Tephritidae são conhecidas por sua grande 

importância econômica, pois são pragas que causam prejuízos no mercado de frutas e 

vegetais em todo o mundo (Uchôa 2012). Essa família possui em torno de 5000 espécies 

descritas, 6 sub-famílias e 500 gêneros (Uchôa 2012). E é caracterizada por ser um dos 

poucos grupos de Diptera onde a maioria das espécies são fitófagas e utilizam 

preferencialmente flores e frutos (Uchôa 2012). As espécies dessa família possuem uma 

grande variação quanto a amplitude de nicho alimentar, com parte das espécies 

caracterizadas como oportunistas, explorando uma ampla gama de frutos enquanto outras 

como exploradoras especialistas (Aluja e Mangan 2008). 

Neste estudo, exploramos como a distribuição latitudinal de moscas frugívoras 

(Tephritidae) nas Américas está relacionada à especialização no uso de plantas 

hospedeiras (nicho biótico) e a sazonalidade climática (nicho abiótico). Primeiro, 

testamos se a extensão latitudinal de ocorrência das moscas segue o efeito de Rapoport. 

Em seguida, investigamos se: (i) a influência da largura do nicho alimentar sobre os 

limites de distribuição latitudinal, e (ii) a relação entre a amplitude dos limites de 

distribuição latitudinal das espécies de moscas frugívoras e largura de nicho climático 

(temperatura e sazonalidade). Esperamos que a amplitude da distribuição das moscas-
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das-frutas siga o efeito Rapoport, e que ela seja afetada pela variabilidade na temperatura. 

Também esperamos que a largura do nicho alimentar das moscas determine a área 

geográfica que elas ocupam. 

   

MÉTODOS 

Dados 

Listas de interações entre moscas-das-frutas e plantas hospedeiras da região 

Neotropical foram compiladas em Gontijo et al 2014. Entre os critérios utilizados para 

inclusão dos estudos, as comunidades deveriam ser amostradas no continente americano 

e coleta dos frutos como método amostral. Realizamos uma segunda busca das 

ocorrências geográficas tanto das espécies de moscas frugívoras e das espécies de plantas 

hospedeiras a partir do Global Biodiversity Information Facility (http://www.gbif.org), 

para isso utilizamos o pacote spocc (Chamberlain 2018) do software R (R  Core  Team  

2019).  

Para medir a amplitude de distribuição latitudinal das espécies de moscas-das-

frutas, calculamos a distância (Km) entre os limites mais ao norte e mais ao sul de cada 

espécie separadamente. O ponto médio da distribuição latitudinal foi calculado como o 

centroide latitudinal de cada espécie. 

Para calcular a largura de nicho alimentar no uso de hospedeiras, utilizamos a 

diversidade filogenética das plantas hospedeiras consumidas por espécie de mosca-das-

frutas. Essa medida foi utilizada como um proxy de especialização pois a maioria das 

espécies consomem recursos com características filogenéticas conservadas tais como 

defesas químicas e características morfológicas das plantas (Rasmann e Agrawal 2011, 

http://www.gbif.org/
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Jorge et al. 2014). Para isso, ramos de uma filogenia abrangente (Zanne 2014) foram 

podados e construímos um filograma somente com as espécies de plantas consumidas por 

espécie de mosca. A diversidade filogenética entre as plantas hospedeiras é calculada 

utilizando a matriz de distância aos pares entre os táxons de plantas consumidos por cada 

herbívoro, essas distâncias são retiradas do cladograma, e consiste na soma dos 

comprimentos de ramos entre um par de espécies de plantas (Faith 1992), para isso 

utilizamos o pacote picante (Kembel et al 2010). A diversidade filogenética das plantas é 

igual à soma destes comprimentos de ramos entre todas as espécies em uma comunidade 

local. Assim, a largura de dieta filogenética na verdade é medida do mesmo modo que a 

diversidade filogenética (Forister et al. 2015).  

As variáveis climáticas usadas nas análises foram a sazonalidade de temperatura 

(BIO4) e sazonalidade de precipitação (BIO15). Essas variáveis foram baixadas a partir 

das latitudes e longitudes de cada ponto de ocorrência das espécies no BIOCLIM 

(disponível em: www.worldclim.org) utilizando o pacote sp (Pebesma e Bivand 2005). A 

sazonalidade na temperatura é a quantidade de variação da temperatura (medida em graus 

Kelvin) em um dado período, expressa como a razão do desvio padrão das temperaturas 

mensais pela média da temperatura média (coeficiente de variação das temperaturas entre 

meses) x 100 (O’Donnell 2012). A sazonalidade na precipitação, a variação na 

precipitação no curso do ano, é expressa como a razão do desvio padrão da precipitação 

total pela média da precipitação (coeficiente de variação da precipitação entre meses) x 

100 (O’Donnell 2012). Dentre os valores coletados, selecionamos os valores máximos de 

sazonalidade em temperatura e precipitação dos locais de ocorrência de cada espécie. 

Análise de dados 

http://www.worldclim.org/


44 
 

Testamos se o efeito Rapoport explica a distribuição das espécies de moscas-das-

frutas utilizando uma análise de covariância entre a amplitude latitudinal, o ponto médio 

da distribuição latitudinal, a origem (exótica ou nativa) das moscas e a interação entre o 

ponto médio e a origem da mosca. Posteriormente, nós utilizamos uma Análise de 

Covariância (ANCOVA) para avaliar se a amplitude de distribuição das moscas é afetada 

pela largura de nicho alimentar, sazonalidade na temperatura, sazonalidade na 

precipitação e origem das moscas como covariável. Testamos a interação entre as 

variáveis e como não foi significativa retiramos do modelo.  

 

RESULTADOS 

Registramos 33 espécies de moscas-das-frutas com cinco ou mais ocorrências que 

atendiam aos critérios de amostragem (tabela S1). As espécies selecionadas pertencem a 

12 gêneros, dos quais o mais representativo foi Rhagoletis (13 spp.). Dessas, cinco 

espécies de moscas-das-frutas não possuem a distribuição nativa nas Américas. A 

distribuição latitudinal das espécies variou entre 65º N e 37 º S,  Strauzia intermedia foi 

a espécie com a menor amplitude latitudinal com apenas 4º de latitude e Ceratitis capitata 

com a maior amplitude latitudinal que foi de 95º de latitude. 

 

Relação entre latitude média e amplitude latitudinal 

O modelo de ANCOVA indicou que o ponto médio da distribuição e a origem das 

espécies de mosca, bem como a interação entre esses dois fatores explicam a amplitude 

latitudinal de moscas-das-frutas. Maiores valores de latitude média levam a menor 

amplitude latitudinal (ANCOVA F1,30=16,11; P<0,001, figura 1). Espécies nativas 
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tendem a ter amplitude latitudinal menor que espécies exóticas (F1,30=8,97; P<0,01; b= -

22,7; t= 2,7; p= 0,01). A interação com a covariável mostrou que espécies nativas tendem 

a ter essa relação entre amplitude latitudinal e ponto médio menos acentuada que espécies 

exóticas (ANCOVA F1,30=7,94; P<0,01). 

 

Figura 1. Relação entre a amplitude latitudinal e o módulo da latitude média da distribuição de ocorrência 

de todas as moscas-das-frutas em moscas nativas e exóticas. Para moscas nativas, a relação pode ser descrita 

como amplitude latitudinal=-0,46*latitude média+37,28. Para moscas exóticas, a relação pode ser descrita 

como amplitude latitudinal=-1,88*latitude média+101,16.  

 

Efeito da sazonalidade climática e da amplitude de recursos 

Encontramos uma relação positiva entre a largura do nicho alimentar e a amplitude 

latitudinal da distribuição das moscas-das-frutas (ANCOVA F1,28=15,04; P<0,01; Tabela 

1; Figura 2a). Outro fator que aumenta a amplitude de distribuição das moscas foi a 

sazonalidade na precipitação (ANCOVA F1,28=24,91; P<0,01; Tabela 1; Figura 2b). A 
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condição de origem das moscas é um fator que também explica a distribuição latitudinal 

das moscas-das-frutas (ANCOVA F1,28=4,28; P=0,05; Tabela 1; Figura 2c). Por outro 

lado, nenhuma relação foi encontrada entre a sazonalidade na temperatura (ANCOVA 

F1,21=3,07; P=0,09; Tabela 1). 

 

Tabela 1- Resultado da ANCOVA dos efeitos da sazonalidade na temperatura, 

sazonalidade na precipitação, largura de nicho alimentar e a covariável origem da mosca 

na amplitude latitudinal de moscas-das-frutas. 

Variáveis Df F P 

Largura de nicho alimentar 1 15,04 <0,01 

Sazonalidade na precipitação 1 24,91 <0,01 

Sazonalidade na temperatura 1 3,07 0,09 

Origem da mosca 1 4,28 0,047 



47 
 

 

Figura 2. Relação entre a amplitude latitudinal e a largura de nicho alimentar (a), sazonalidade na 

precipitação (b) e origem das moscas-das-frutas (c). Em “a” e “b” a reta ajustada pelo modelo e em “c” a 

média, a fixa cinza representa o intervalo de confiança. 
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DISCUSSÃO 

Os resultados do presente estudo mostram que espécies de moscas-das-frutas que 

ocorrem em latitudes maiores possuem amplitudes de distribuição latitudinais menores, 

contrariando assim a expectativa de acordo com o efeito Rapoport. A origem das moscas 

também foi uma variável importante, pois as moscas exóticas apresentam relação entre a 

amplitude latitudinal e ponto médio mais acentuada que as moscas nativas. Os fatores que 

explicaram a amplitude de distribuição latitudinal foram a largura de nicho alimentar, a 

sazonalidade na precipitação e a origem das moscas-das-frutas. Diferente do previsto pela 

literatura, a sazonalidade na temperatura não foi importante na amplitude de distribuição 

das moscas.  

Encontramos um padrão de Rapoport inverso, com maiores extensões latitudinais 

nas regiões tropicais em moscas-das-frutas. Frequentemente, os padrões encontrados 

nessa relação são de maiores extensões latitudinais na região temperada. Alguns estudos 

vêm abordando os resultados controversos do efeito Rapoport (Ribas e Schoereder 2006) 

em relação a sua extensão geográfica (Blackburn e Gaston 1996) e a exceções 

taxonômicas.  Uma meta-análise que buscava entender a extensão desse padrão, sugere 

que ele é significativo, embora a magnitude seja baixa (Ruggiero e Werenkraut 2007). 

Por sua vez, uma reanálise feita com 39 estudos de diferentes táxons encontrou 

predominantemente um padrão semelhante ao do presente estudo, com distribuições 

maiores em latitudes menores, denominando esse padrão como efeito Rapoport reverso 

(Ribas e Schoereder 2006). Esse efeito inverso pode ocorrer pois vários mecanismos 

biológicos podem atuar na amplitude de distribuição das espécies, não somente 

temperatura (e.g. evapotranspiração, nutrientes, ou até mesmo precipitação como o 

presente estudo; Gaston 1996, Kerr 1999). 
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As espécies não estão sozinhas na natureza, elas estão rodeadas por um complexo 

meio biótico (Anderson 2017). Embora as justificativas iniciais dos estudos são de que as 

interações bióticas são negligenciadas em larga escala, um grande corpo de literatura vem 

mostrando como interações bióticas são também responsáveis por afetar a distribuição 

das espécies em escalas mais amplas (Wisz et al. 2013, Record et al. 2018). Insetos 

herbívoros são conhecidos por utilizarem poucas espécies de plantas hospedeiras, 

geralmente filogeneticamente associadas (Ehrlich e Raven 1954, Prado e Lewinsohn 

2004, Morais et al. 2011). Mas em moscas-das-frutas esse padrão parece ser diferente, 

com o uso polífago dos frutos por alguns gêneros (Normak e Johnson 2011). No presente 

estudo, encontramos efeito da largura do uso das plantas hospedeiras na amplitude de 

distribuição das moscas-das-frutas, corroborando nossa hipótese de que os recursos que 

as espécies usam podem determinar a extensão geográfica das mesmas. Nossos resultados 

sugerem que quanto mais especialistas as espécies forem, menores suas amplitudes de 

distribuição. Os estudos estão cada vez mais considerando interações bióticas afetando a 

distribuição das espécies, em geral a abundância e a distribuição dos recursos são bons 

preditores influenciando os limites de distribuição da espécie consumidora (Curtis et al. 

2015, Jeffers et al. 2015, Cunha et al. 2018, Gherghel et al. 2018). 

Entre as variáveis ambientais utilizadas no presente estudo, podemos destacar que, 

enquanto a variação na temperatura aumenta a variação na precipitação diminui com a 

latitude (Vázquez e Stevens 2004). Desse modo, para que a amplitude de distribuição 

latitudinal das espécies seja resultado da sazonalidade na temperatura como a teoria 

explica, a variabilidade na temperatura precisa ser mais importante que a variabilidade na 

precipitação na dinâmica populacional das espécies (Vázquez e Stevens 2004). Aqui, não 

encontramos efeito da sazonalidade na temperatura na amplitude de distribuição das 

moscas-das-frutas, outros fatores foram mais importantes da distribuição das mesmas. 
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Em insetos, a limitação em regular a temperatura do corpo faz com que esse táxon evite 

a sazonalidade devido aos seus limites fisiológicos (Bale e Hayward 2010). Para 

contornar isso, eles desenvolveram diferentes estratégias para sobreviver às temperaturas 

do inverno nos diferentes domínios biogeográficos (Sinclair et al. 2003).  

Enquanto os efeitos da temperatura sejam relativamente bem estudados, os efeitos 

da precipitação em insetos herbívoros ainda são pouco conhecidos (Leckey et al. 2014). 

No entanto, em comunidades locais essas variáveis costumam ser dependentes umas das 

outras (Trenberth e Shea 2005). Alguns estudos mostram que temperatura e precipitação 

são importantes na distribuição de moscas frugívoras do gênero Bactrocera (Sultana et 

al. 2017, Choudhary et al. 2019) e em Ceratitis Capitata (Kaya et al. 2017). Em condições 

experimentais, as respostas de herbívoros de raízes à manipulação da precipitação foi 

diferente entre as espécies, provavelmente devido as estratégias de alimentação e história 

de vida dessas espécies (Staley et al. 2007). 

A globalização vem modificando habitats e aumentando a invasão de espécies 

(Didham et al. 2007). Como é o caso das moscas-das-frutas, que são excelentes invasoras, 

uma vez que tem sua distribuição aumentada devido ao comércio global de frutas (Ward 

e Masters 2007). Aqui as moscas exóticas representaram cinco das 33 espécies analisadas 

e influenciaram fortemente o padrão que encontramos onde a amplitude de distribuição 

latitudinal pode ser explicada pela largura de nicho alimentar e sazonalidade na 

precipitação. Em conclusão, os resultados do presente estudo demonstram um efeito 

Rapoport reverso, com a amplitude latitudinal das espécies sendo maior mais próxima 

aos trópicos e menor em regiões temperadas nas moscas-das-frutas da família 

Tephritidae. Encontramos ainda uma relação positiva entre a amplitude de distribuição 
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latitudinal das moscas, a largura de nicho alimentar das mesmas, a sazonalidade na 

precipitação global e a origem das moscas. 
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MATERIAL SUPLEMENTAR 

Tabela S1- Lista das espécies de moscas-das-frutas utilizadas no presente estudo 

Espécie 

Anastrepha distincta 

Anastrepha fraterculus 

Anastrepha grandis 

Anastrepha leptozona 

Anastrepha ludens 

Anastrepha obliqua 

Anastrepha pseudoparallela 

Anastrepha serpentina 

Anastrepha striata 

Bactrocera dorsalis 

Ceratitis capitata 

Chetostoma californicum 

Euleia fratria 

Euphranta canadensis 

Parastenopa limata 

Rhagoletis basiola 

Rhagoletis cingulata 

Rhagoletis completa 

Rhagoletis cornivora 

Rhagoletis fausta 

Rhagoletis juniperina 

Rhagoletis meigenii 

Rhagoletis mendax 

Rhagoletis ribicola 
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Rhagoletis striatella 

Rhagoletis suavis 

Rhagoletis tabellaria 

Rhagoletis zephyria 

Strauzia intermedia 

Toxotrypana curvicauda 

Trypeta flaveola 

Zonosemata electa 

Zonosemata vittigera 
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Impacto das mudanças climáticas na distribuição de moscas-das-frutas do gênero 

Anastrepha (Tephritidae) no continente americano 

 

RESUMO 

As mudanças climáticas têm afetado a biodiversidade de forma intensa nas últimas décadas 

causando, entre outros fatores, mudanças na distribuição das espécies. O grau de especialização 

pode influenciar a resposta das espécies, espera-se que espécies com maior especialização biótica 

sejam mais suscetíveis às mudanças climáticas. Nesse estudo, avaliamos como as mudanças 

climáticas podem alterar a distribuição de espécies do gênero Anastrepha spp. no continente 

americano, considerando a influência tanto fatores abióticos como bióticos (interações com suas 

plantas hospedeiras). Adicionalmente, avaliamos se o grau de especialização biótica pode 

influenciar essas mudanças nas distribuições. À partir de um conjunto de redes de interações e 

ocorrência geográfica de moscas-das-frutas, geramos modelos de distribuição para as espécies 

levando em consideração além das condições abióticas, os valores de adequabilidade climática 

dos modelos gerados anteriormente para as plantas hospedeiras.  Calculamos a diferença no 

número de células que foram previstas como ocorrência pelos modelos no presente e no futuro e 

avaliamos se estava relacionado com a especialização das espécies de Anastrepha. Foram 

modelados os nichos de 22 espécies de moscas-das-frutas do gênero Anastrepha. Em geral, os 

modelos indicam que as alterações climáticas devem resultar num aumento da amplitude de 

distribuição geográfica em espécies de moscas-das-frutas do gênero Anastrepha no novo mundo. 

O grau de especialização biótica medido influenciou a previsão de distribuição das espécies em 

relação às mudanças climáticas. Ressaltando a importância da inclusão de variáveis bióticas para 

gerar modelos mais robustos. 

 

Palavras-chave: distribuição potencial, insetos fitófagos, insetos herbívoros, interações 

bióticas, nicho ecológico. 



59 
 

INTRODUÇÃO 

As mudanças climáticas têm afetado a biodiversidade de forma intensa nas últimas 

décadas, levando a mudanças na distribuição, fenologia, e até mesmo na morfologia das 

espécies (Diniz Filho et al. 2012, Bale et al. 2002, Guerin et al. 2012). Vários estudos têm 

mostrado que alterações na distribuição das espécies podem facilitar os eventos de 

invasão, impactando assim a ocorrência e a força de interações interespecíficas e, 

consequentemente, o funcionamento dos ecossistemas (Dukes e Mooney 1999, Thuiller 

2004, Albouy et al. 2014). Além disso, espera-se uma intensificação no surto de espécies 

pragas (Logan et al. 2003). Dessa forma, entender e prever o efeito das mudanças 

climáticas sobre a distribuição das espécies é fundamental para aumentar a efetividade de 

ações de conservação da biodiversidade. 

 O conjunto de condições bióticas e abióticas necessários para a sobrevivência de 

uma espécie determinam os limites geográficos que ela potencialmente pode ocupar 

(Hutchinson 1957, Slatyer et al. 2013). Usualmente as condições ambientais (abióticas) 

são associadas a distribuição das espécies em escalas biogeográficas (Soberón 2007, 

Araújo e Rozenfeld 2014). Enquanto as condições bióticas são conhecidas por 

influenciarem a distribuição em escalas locais e a dispersão em escalas intermediárias 

(Araújo e Luoto 2007). Entretanto, esses fatores podem interagir e influenciar a 

distribuição das espécies em diferentes escalas espaciais (Trainor et al. 2014). Para 

descrever os fatores que determinam o espaço geográfico das espécies, Soberón e 

Peterson (2005, Soberon 2007) criaram uma representação, conhecida como diagrama 

BAM, na qual a distribuição das espécies é representado como produto dos fatores 

abióticos (A) e bióticos (B) que a espécie pode tolerar e fatores históricos ou de dispersão 

(M).  
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Vários trabalhos têm evidenciado que as interações bióticas podem ter papel 

importante na formação padrões biogeográficos em largas escalas (Wiens 2011, Araújo e 

Rozenfeld 2014). Apesar disso, o entendimento de como essas interações locais 

influenciam a distribuição e padrões de diversidade de espécies em escala biogeográfica 

permanece pouco claro (Kissling e Schleuning 2015). Isso ocorre porque as espécies estão 

inseridas em redes complexas de interações antagonistas e mutualistas que são, na maior 

parte dos casos, ainda pouco conhecidas (Staniczenko et al. 2017). 

No contexto das alterações climáticas globais as interações e o grau de 

especialização biótica podem ser ainda de maior importância na determinação da resposta 

de ocorrência geográfica das espécies (Araújo e Luoto 2007, Gilman et al. 2010, 

Alexander et al. 2016). Espécies especializadas em interações específicas, geralmente 

mais eficientes em explorar uma quantidade menor de recursos, teriam distribuições mais 

restritas e um nicho climático menor, enquanto que espécies generalistas tenderiam a ter 

distribuições maiores e maiores nichos climáticos, sugerindo assim, uma relação positiva 

entre largura de nicho e tamanho de distribuição das espécies (veja capítulo 2; Brown 

1984). Espera-se, portanto, que espécies com maior especialização biótica sejam mais 

suscetíveis às mudanças climáticas, pois quanto mais especializadas, mais dependentes 

elas são de suas espécies parceiras de interações (Araújo e Luoto 2007), de forma que 

qualquer mudança na distribuição e abundâncias dessas afetaria de forma desproporcional 

as espécies mais especialistas. Assim, a não incorporação de informação sobre fatores 

bióticos pode limitar a capacidade de predizer respostas na distribuição das espécies 

frente às mudanças climáticas (Gilman 2010). 

 Os modelos de nicho ecológico têm sido bastante utilizados para predizer as 

potenciais alterações na distribuição das espécies decorrentes das mudanças climáticas 

globais (Dormann 2007, Thuiller et al. 2014). Em geral, esses modelos utilizam dados de 
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ocorrência das espécies e variáveis abióticas desses locais para predizer a ocorrência atual 

e futura das espécies (Peterson 2001), desconsiderando assim as variáveis bióticas 

(Arágon et al. 2018). Entretanto, estudos recentes têm incluído interações bióticas na 

geração de modelos de envelope bioclimáticos, demonstrando que essas variáveis podem 

aumentar a performance dos modelos em diversas escalas (Araújo e Luoto 2007, Putten 

et al. 2010, Bateman et al. 2012, Gherghel et al. 2018). 

 As moscas-das-frutas da família Tephritidae (Diptera) constituem um importante 

grupo de insetos herbívoros devido aos impactos negativos que muitas espécies desta 

família apresentam na produção de alimentos. De fato, vários países têm definido 

estratégias para o controle e erradicação dessas espécies (Enkerlin 2005, Aluja e Mangan 

2008). O continente americano inclui países com grande importância na produção global 

de frutas (FAOSTAT 2020). Entre as espécies de moscas-da-fruta com interesse 

econômico no continente americano, destacam-se aquelas do gênero Anastrepha (Santos 

et al. 2019). O gênero Anastrepha é endêmico do continente americano, com distribuição 

desde o sul dos Estados Unidos até o norte da Argentina e possui cerca de 180 espécies 

descritas (Hernandez-Ortiz 2006). Muitas dessas espécies são amplamente distribuídas e 

apresentam diferentes graus de especialização no uso de suas plantas hospedeiras 

(Morgante et al. 1993), podendo responder de formas diferentes à mudanças climáticas 

(Hill et al. 2016). Dessa forma, predizer de forma robusta a distribuição dessas espécies 

frente à intensificação das mudanças climáticas é de extrema importância para identificar 

locais onde elas podem ser uma ameaça para a produção de alimentos e para o 

desenvolvimento de programas para controle das mesmas (Santos et al. 2019). 

Nesse estudo, avaliamos como as mudanças climáticas podem alterar a 

distribuição de espécies do gênero Anastrepha spp. no continente americano, 

considerando a influência tanto fatores abióticos como bióticos (interações com suas 
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plantas hospedeiras). Adicionalmente, avaliamos se o grau de especialização biótica pode 

influenciar as mudanças na distribuição das espécies frente às mudanças climáticas. 

Especificamente, geramos modelos de distribuição para as espécies de Anastrepha 

utilizando como preditores dados climáticos (fatores abióticos) e a adequabilidade 

climática de suas espécies hospedeiras (gerada com um modelo de nicho). Os modelos 

foram gerados para o clima presente e futuro. Por fim, calculamos a diferença na 

distribuição das moscas entre os dois períodos (presente e futuro) e avaliamos se essa 

diferença está relacionada com o grau de especialização biótica (amplitude de dieta) das 

espécies de Anastrepha. 

  

MÉTODOS 

Coleta de dados 

 Dados das interações entre moscas-das-frutas do gênero Anastrepha e suas plantas 

hospedeiras foram compiladas em Gontijo et al. (2014). Entre os critérios utilizados para 

inclusão dos estudos, as comunidades deveriam ser amostradas no continente americano 

e ter coleta dos frutos como método amostral. Os dados da distribuição tanto das moscas-

das-frutas quanto das plantas foram obtidos dos estudos de onde retiramos os dados das 

interações e a partir do Global Biodiversity Information Facility (http://www.gbif.org). 

Esses dados foram organizados em um sistema de células de 0,5º x 0,5º (latitudinal e 

longitudinal) para permitir a correspondência com outros dados. Dessa forma, se duas 

ocorrências de uma única espécie intercorrem na mesma célula (0,5º x 0,5º), serão 

consideradas como uma mesma ocorrência. Foram analisadas somente espécies com mais 

de quatro ocorrências, e as interações cujo as espécies de moscas-das-frutas interagiram 

mais de uma vez com a planta hospedeira. 

 

http://www.gbif.org/
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Variáveis Climáticas 

 Os dados abióticos foram obtidos a partir da base de dados BIOCLIM (disponível 

em: www.worldclim.org) que disponibiliza os dados macroclimáticos de 19 variáveis de 

temperatura e precipitação na resolução de 0,5º x 0,5º (O’Donnell 2012). Para cada 

ocorrência das espécies nós selecionamos as variáveis climáticas do presente e do ano de 

2070. Para a obtenção de dados futuros selecionamos a projeção de mudanças climáticas 

CMIP5, considerando o cenário mais pessimista das RCPs (representative concentration 

pathways), o RCPs8.5, que prevê maiores emissões de CO2 e maiores níveis de 

forçamento radiativo (Moss et al. 2007). 

Para reduzir a colinearidade entre as variáveis usadas para gerar o modelo, nós 

calculamos o fator de inflação de variância (VIF) considerando as variáveis do presente. 

As variáveis selecionadas após a análise de VIF foram: média anual da extensão diurna 

(BIO 2), temperatura média do trimestre mais chuvoso (BIO 8), sazonalidade na 

precipitação (BIO 15), precipitação no trimestre mais quente (BIO 18) e precipitação do 

trimestre mais frio (BIO 19). As mesmas variáveis foram selecionadas para o cenário 

climático futuro.  

 

Modelagem de distribuição de espécies 

A modelagem de distribuição das espécies de moscas-da-fruta foi dividida em 

duas partes. A primeira parte consistiu na geração de modelos de distribuição para as 

espécies de plantas hospedeiras. Para essas espécies os limites de distribuição foram 

modeladas usando uma combinação de cinco diferentes algoritmos, são eles: Árvore de 

Regressão Reforçada (Boosted Regression Tree-BRT, Elith et al. 2008), Modelo Linear 

Generalizado (Generalized Linear Model-GLM, Reiss et al. 2011), Máxima Entropia 

(Maximum Entropy-MaxEnt, Phillips et al. 2006), Floresta Aleatória (Random Forest-

http://www.worldclim.org/
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RF, Prasad et al. 2006) e Máquina de Vetor de Suporte (Support Vector Machine-SVM, 

Drake et al. 2006). Nesses modelos somente dados de variáveis climáticas foram usadas 

como variáveis preditoras. Como dados sobre a ausências das espécies não estavam 

disponíveis foram geradas 1000 pseudo ausências, que foram selecionadas aleatoriamente 

dentro da área de estudo considerada. A avaliação dos modelos foi realizada através do 

método bootsrapping utilizando 10 replicações. Para cada modelo nós utilizamos 70% 

dos dados para calibrar o modelo e os outros 30% para testar o modelo. Esse processo foi 

repetido dez vezes. A adequabilidade climática de todos os modelos gerados para cada 

espécies (5 modelos) foram utilizadas para gerar o mapa final da adequabilidade climática 

pelo método de consenso (Araújo e New 2007). O consenso consiste na média ponderada 

das projeções de adequabilidade pela estatística AUC. Essa abordagem foi utilizada para 

gerar mapas de distribuição das plantas para o presente e para o futuro. 

  A segunda parte consistiu na geração de modelos de distribuição para as moscas-

da-fruta, que levou em consideração além das condições abióticas, os valores de 

adequabilidade climática dos modelos gerados anteriormente para as plantas hospedeiras. 

Para reduzir a colinearidade entre as predições dos modelos de distribuição de plantas 

hospedeiras no nosso modelo, nós calculamos o fator de inflação de variância (VIF). 

Assim, para cada espécie de mosca-da-fruta o modelo de distribuição incluiu como 

variáveis preditoras, as variáveis climáticas e a adequabilidade climática das plantas 

hospedeiras selecionadas pelo VIF. A predição das distribuições futuras das moscas foi 

gerada usando as variáveis bioclimáticas projetadas para o ano de 2070, combinadas às 

distribuições futuras modeladas de suas plantas hospedeiras. Os métodos utilizados na 

modelagem das moscas tanto para o presente quanto para o futuro foram os mesmos 

utilizados na modelagem das plantas.  

 



65 
 

 

 

Resposta das espécies às mudanças climáticas 

A intensidade de alteração nos mapas de distribuição das espécies de moscas-das-

frutas em resposta às mudanças climáticas foi calculada como a diferença no número de 

células que foram previstas como ocorrência pelos modelos no presente e no futuro. Para 

definir as células de ocorrência em cada período, nós transformamos os dados de 

adequabilidade climática dos modelos em dados binários de presença e ausência das 

espécies. A definição do limiar de corte para conversão dos dados foi baseada no LPT 

(lowest presence training), no qual o limiar é definido como o menor valor de 

adequabilidade atribuído a um local de ocorrência registrada (Pearson et al. 2007). Assim, 

o valor de cada célula da grade, tanto nos modelos de presente quanto nos modelos de 

futuro, foi transformado em zero, se o valor de adequabilidade na célula for menor que o 

valor do limiar de corte, e transformado em um, se maior que esse valor. O tamanho da 

distribuição de cada espécie de mosca em cada período foi calculado como o número de 

células em que a espécie foi considerada presente. Por fim, a mudança geral na 

distribuição das espécies em resposta às mudanças climáticas foi calculada como a 

diferença entre o número de células preditas para a ocorrência das espécies no futuro e no 

presente. 

 

Influência da especialização biótica na resposta às mudanças climáticas 

Para entender se as mudanças climáticas afetam a distribuição das espécies de 

moscas-das-frutas, nós vimos a tendência geográfica da mudança da extensão distribuição 

das espécies através da diferença no número de células ocupadas pela espécies no presente 

e no futuro, comparando se a extensão aumentou ou diminuiu (Hill et al. 2016). 
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Para avaliar se a diferença na distribuição das moscas no futuro está relacionada 

com a especialização biótica das espécies de Anastrepha, nós utilizamos uma regressão 

simples entre o grau de especialização e a diferença no tamanho da distribuição das 

moscas do presente para o futuro. Para calcular o grau de especialização no uso de plantas 

hospedeiras, utilizamos a diversidade filogenética das plantas hospedeiras consumidas 

por espécie de mosca-das-frutas. Para isso, ramos de uma filogenia abrangente (Zanne 

2014) foram podados e construímos um filograma somente com as espécies de plantas 

consumidas por cada espécie de mosca. A distância filogenética entre os pares de plantas 

hospedeiras consumidas por herbívoro, foi estimada como o número de nós na filogenia 

entre essas espécies, e a soma de todos os comprimentos de ramos entre pares de plantas 

consumidas  foi utilizado como representativo da largura de nicho biótico por espécie de 

tefritídeo (Faith 1992). 

Todas as análises foram realizadas no ambiente R (R Core Team 2019). Nós usamos o 

pacote spocc (Chamberlain, 2018) para obtenção dos dados de distribuição das espécies no GBIF, 

o pacote sp (Pebesma e Bivand 2005) para obtenção das variáveis climáticas, os rasters foram 

retirados dos pacotes rgdal (Bivand et al. 2019) e raster (Hijmans 2019), a modelagem foi 

realizada com o pacote sdm (Naimi e Araujo 2016) o pacote picante (Kembel et al. 2010) foi 

utilizado para calcularmos a diversidade filogenética das hospedeiras.  

 

RESULTADOS 

 Foram modelados os nichos de 22 espécies de moscas-das-frutas do gênero 

Anastrepha. Em geral, os modelos indicam que as alterações climáticas devem resultar 

num aumento da amplitude de distribuição geográfica em espécies de moscas-das-frutas 

do gênero Anastrepha. A variação média no número de células ocupadas foi de 1009,6 

(DP = 1100,90). Dezoito espécies (81,8% do total) apresentaram aumento na distribuição 
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(Tabela S1, Fig. S1-S11). A espécie com menor e maior ocorrências modeladas foram A. 

bistrigata e A. serpentina, respectivamente (Tabela S1, Fig. S1-S11). A espécie que mais 

ganhou área de ocorrência foi A. ludens (Figs. 1a,b), enquanto a espécie que mais perdeu 

área de ocorrência foi A. grandis (Figs. 1c,d).  

 

 

Figura 1- Ocorrência de Anastrepha ludens (a e b) e Anastrepha grandis (c e d) nas Américas, as predições 

foram geradas usando uma combinação de diferentes métodos (BRT, GLM, MaxEnt, RF e SVM) e usando 

como preditoras as variáveis climáticas das moscas e a adequabilidade das plantas hospedeiras. O gradiente 

de cor representa a probabilidade de ocorrência da espécie. Em a) a distribuição de A. ludens no presente e 

em b) no futuro, considerando as mudanças climáticas. Em c) a distribuição de A. grandis no presente e em 

d) no cenário futuro com mudanças climáticas. 
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A adequação climática futura demonstra que as condições serão favoráveis 

fazendo com que a expansão geográfica das espécies aumente a riqueza de moscas-das-

frutas no continente americano. As projeções globais de todas as espécies demonstram 

que a distribuição das espécies irá expandir (Fig. S1-S11) resultando em aumento de 

ocorrência em locais onde não havia moscas-das-frutas (Fig. 2). Essa expansão geográfica 

se dá em direção a regiões subtropicais tanto para o norte quanto para o sul do continente 

americano. 

 

 

Figura 2- Riqueza modelada atual e para o ano de 2070 de espécies de moscas-das-frutas do gênero 

Anastrepha no continente americano. 

 

 O menor valor de especialização das moscas-das-frutas foi de 1 e o maior foi de 

5,95 hospedeiras (especialização média = 2,48 ±1,41 DP). Encontramos relação entre a 

mudança na distribuição das espécies causadas pelas mudanças climáticas e o grau de 

especialização na planta hospedeira das moscas-das-frutas (Fig. 3; F1,20=8,22; P=0,009).  
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Figura 3- Relação entre a diferença na distribuição modelada para o presente e futuro e a largura de nicho 

alimentar das moscas frugívoras do gênero Anastrepha. 

 

DISCUSSÃO 

 Os modelos de distribuição incluindo fatores biótico e abióticos como preditores 

demonstram que as mudanças climáticas deverão ampliar a distribuição das moscas-das-

frutas do gênero Anastrepha no novo mundo. Encontramos que o grau de especialização 

biótica influencia a previsão de distribuição das espécies em relação às mudanças 

climáticas, ressaltando a importância da inclusão de variáveis bióticas para gerar modelos 

mais robustos.  
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A inclusão de variáveis bióticas em modelos de distribuição de espécies vem se 

tornando imprescindível uma vez que os estudos vêm demonstrando que a inclusão de 

interações bióticas na distribuição das espécies em larga escala é importante (Araújo e 

Luoto 2007). A integração de fatores bióticos em modelos de distribuição de espécies 

ainda enfrenta vários desafios, como a falta de dados bióticos em grandes escalas e a 

necessidade de aperfeiçoamento das técnicas de modelagem, integrando melhor as 

variáveis bióticas nos modelos (Gherghel et al. 2018). No entanto, quando comparados à 

modelos construídos usando somente fatores abióticos, os modelos construídos com 

fatores abióticos combinados a fatores bióticos têm performance melhor (Leach et al. 

2016, Cunha et al. 2018). Assim, se faz necessário modelos cada vez mais complexos, 

considerando várias espécies interagindo em grandes extensões geográficas (Anderson 

2017).  

Interações bióticas predizendo a distribuição das espécies é importante pois muitas 

espécies de insetos herbívoros somente sobrevivem na presença de um hospedeiro 

altamente importante (Porter et al. 1991). Para a modelagem da distribuição das moscas, 

tanto para o presente quanto para o futuro, nós utilizamos as adequabilidades climáticas 

geradas para a gama de plantas hospedeiras, não prevendo interações com novas espécies. 

Embora a mudança na distribuição das espécies pode estar fortemente relacionada com 

mudanças na distribuição das espécies hospedeiras, devido a relação de dependência entre 

as espécies (Porter et al. 1991). Mas, as mudanças climáticas também podem alterar as 

interações entre as espécies, extinguindo interações e criando novas interações através da 

expansão da distribuição geográfica das espécies (Porter et al. 1991).  

 Mudanças climáticas podem afetar a distribuição das espécies diminuindo ou 

aumentando suas extensões (Putten et al. 2010). No caso de insetos herbívoros, os 

mesmos podem ser favorecidos por essas mudanças através de mecanismos como, o 
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tempo de geração mais rápido e maior sobrevivência a temperaturas mais quentes ou da 

ocorrência de árvores menos resistentes aos ataques dos insetos (Jactel et al. 2019). As 

temperaturas mínimas são mais importantes em delimitar a ocorrência de insetos que 

temperaturas máximas, sendo assim, qualquer aumento na temperatura, permite aos 

insetos expandirem sua extensão de distribuição para áreas que anteriormente não eram 

adequadas (Kambrekar et al. 2016). Isso ocorre com algumas espécies de moscas-das-

frutas amplamente conhecidos pelos danos a cultivos de frutas e que causam grande 

prejuízo financeiro, como é o caso de Bactrocera dorsalis (Stephens et al. 2007), B. tryoni 

(Sultana et al. 2017) e B. correcta (Choudhary et al. 2019), as quais têm o aumento em 

suas as áreas de ocorrência relacionado ao aumento de áreas com maior adequabilidade 

térmica.   

Entre os inúmeros efeitos das mudanças climáticas, uma das grandes 

preocupações é com a produtividade agrícola (Kambrekar et al. 2016). As moscas-das-

frutas causam danos a frutas e vegetais, gerando impactos econômicos substanciais 

(Enkerlin 2005, Aluja e Mangan 2008). As mudanças climáticas podem afetar 

profundamente a dinâmica dessas pestes agrícolas (Porter et al. 1991, Kambrekar et al. 

2016), possibilitando a ocorrência destas moscas em áreas anteriormente ocupadas. Como 

consequência, espera-se danos maiores nessas novas áreas ou até mesmo o uso de novas 

espécies de plantas hospedeiras (Porter et al. 1991). Os resultados do presente estudo 

indicam que espécies de Anastrepha em geral aumentam suas distribuições para as regiões 

subtropicais, podendo resultar em danos a hospedeiras nessas novas áreas onde 

originalmente elas não ocorriam. 

Existe uma ampla variação na amplitude de dieta e ocorrência geográfica em 

espécies do gênero Anastrepha (Morgante et al. 1993). Estudos apontam uma relação 

positiva entre largura de nicho alimentar e amplitude de distribuição das espécies seja 
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prevista (ver capítulo 2, Garcia-Barros e Benito 2010, Curtis et al. 2015), aqui, 

encontramos uma relação positiva entre o grau de especialização e o efeito das mudanças 

climáticas na distribuição das espécies. Em geral, os estudos associam as mudanças 

climáticas em espécies especialistas à extinção dessas espécies (Clavel et al. 2011). Como 

no geral as espécies aumentaram sua distribuição no cenário futuro, a extinção de espécies 

não ficou tão evidente, no entanto vimos que espécies especialistas tendem a ter 

distribuição menores enquanto as generalistas tendem a ganhar distribuição no cenário 

futuro. 

Mais estudos que incluam interações interespecíficas e que calculem a 

especialização biótica são necessários para avaliar o quanto o grau de especialização pode 

afetar a resposta das espécies às mudanças climáticas. As espécies de moscas-das-frutas 

do gênero Anastrepha do continente americano têm suas distribuições aumentadas como 

consequência das mudanças climáticas e esse aumento está relacionado com o grau de 

especialização nas plantas hospedeiras. A invasão global das moscas-das-frutas 

provocadas pelas mudanças climáticas é um problema que precisa ser compreendido para 

a gestão e manejo futuro dessas pragas tão importantes do ponto de vista econômico e 

ecológico. 
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MATERIAL SUPLEMENTAR 

 

Tabela S1-Números de células da ocorrência modelada no presente, no futuro, a diferença 

entre esses períodos (mudança) e grau de especialização no uso de plantas hospedeiras 

das 22 espécies de moscas-das-frutas. 

Espécie Nº 

ocorrências 

presente 

Nº 

ocorrências 

futuro 

Mudança Especialização 

Anastrepha alveata Stone, 

1942 202 989 787 1 
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Anastrepha antunesi Lima, 

1938 291 1007 716 1 

Anastrepha bahiensis 

Lima, 1937 342 432 90 3,83 

Anastrepha bistrigata 

Bezzi, 1919 73 1 -72 1,19 

Anastrepha coronilli 

Carrejo e Gonzalez, 1993 2167 2714 547 1,06 

Anastrepha crebra Stone, 

1942 185 655 470 1 

Anastrepha distincta 

Greene, 1934 2717 2377 -340 2,94 

Anastrepha fraterculus 

(Wiedemann, 1830) 5027 7440 2413 5,95 

Anastrepha grandis 

(Macquart, 1846) 2080 1626 -454 1,61 

Anastrepha leptozona 

Hendel, 1914 4191 6116 1925 2,16 

Anastrepha ludens (Loew, 

1873) 1012 4660 3648 3,73 

Anastrepha manihoti Lima 

1934 727 929 202 1,91 

Anastrepha montei Lima 

1934 234 584 350 1 

Anastrepha obliqua 

(Macquart, 1835) 3674 5628 1954 4,11 

Anastrepha pickeli Lima 

1934 2647 3331 684 1,91 

Anastrepha 

pseudoparallela (Loew., 

1873) 505 403 -102 1,91 

Anastrepha serpentina 

(Wiedemann, 1830) 5308 7730 2422 4,62 
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Anastrepha sororcula 

Zucchi, 1979 1984 2692 708 4,16 

Anastrepha striata 

Schiner, 1868 3972 6617 2645 3,25 

Anastrepha turpiniae 

Stone, 1942 653 1528 875 1,86 

Anastrepha zenildae 

Zucchi, 1979 1020 1800 780 2,87 

Anastrepha zuelaniae 

Stone, 1942 1378 3342 1964 1,61 
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Figura S1- Modelagem das distribuições previstas das espécies de Anastrepha para o presente e para o 

futuro. Os modelos de distribuição das moscas incluíram como variáveis preditoras, as variáveis climáticas 

e a adequabilidade climática de cada uma de suas plantas hospedeiras. A predição para as futuras 

distribuições das moscas foi gerada usando as variáveis bioclimáticas projetadas para o ano de 2070, 

combinadas às distribuições futuras modeladas de suas plantas hospedeiras. 
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Figura S2- Modelagem das distribuições previstas das espécies de Anastrepha para o presente e para o 

futuro. Os modelos de distribuição das moscas incluíram como variáveis preditoras, as variáveis climáticas 

e a adequabilidade climática de cada uma de suas plantas hospedeiras. A predição para as futuras 

distribuições das moscas foi gerada usando as variáveis bioclimáticas projetadas para o ano de 2070, 

combinadas às distribuições futuras modeladas de suas plantas hospedeiras. 
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Figura S3- Modelagem das distribuições previstas das espécies de Anastrepha para o presente e para o 

futuro. Os modelos de distribuição das moscas incluíram como variáveis preditoras, as variáveis climáticas 

e a adequabilidade climática de cada uma de suas plantas hospedeiras. A predição para as futuras 

distribuições das moscas foi gerada usando as variáveis bioclimáticas projetadas para o ano de 2070, 

combinadas às distribuições futuras modeladas de suas plantas hospedeiras. 
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Figura S4- Modelagem das distribuições previstas das espécies de Anastrepha para o presente e para o 

futuro. Os modelos de distribuição das moscas incluíram como variáveis preditoras, as variáveis climáticas 

e a adequabilidade climática de cada uma de suas plantas hospedeiras. A predição para as futuras 

distribuições das moscas foi gerada usando as variáveis bioclimáticas projetadas para o ano de 2070, 

combinadas às distribuições futuras modeladas de suas plantas hospedeiras. 
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Figura S5- Modelagem das distribuições previstas das espécies de Anastrepha para o presente e para o 

futuro. Os modelos de distribuição das moscas incluíram como variáveis preditoras, as variáveis climáticas 

e a adequabilidade climática de cada uma de suas plantas hospedeiras. A predição para as futuras 

distribuições das moscas foi gerada usando as variáveis bioclimáticas projetadas para o ano de 2070, 

combinadas às distribuições futuras modeladas de suas plantas hospedeiras. 
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Figura S6- Modelagem das distribuições previstas das espécies de Anastrepha para o presente e para o 

futuro. Os modelos de distribuição das moscas incluíram como variáveis preditoras, as variáveis climáticas 

e a adequabilidade climática de cada uma de suas plantas hospedeiras. A predição para as futuras 

distribuições das moscas foi gerada usando as variáveis bioclimáticas projetadas para o ano de 2070, 

combinadas às distribuições futuras modeladas de suas plantas hospedeiras. 
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Figura S7- Modelagem das distribuições previstas das espécies de Anastrepha para o presente e para o 

futuro. Os modelos de distribuição das moscas incluíram como variáveis preditoras, as variáveis climáticas 

e a adequabilidade climática de cada uma de suas plantas hospedeiras. A predição para as futuras 

distribuições das moscas foi gerada usando as variáveis bioclimáticas projetadas para o ano de 2070, 

combinadas às distribuições futuras modeladas de suas plantas hospedeiras. 
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Figura S8- Modelagem das distribuições previstas das espécies de Anastrepha para o presente e para o 

futuro. Os modelos de distribuição das moscas incluíram como variáveis preditoras, as variáveis climáticas 

e a adequabilidade climática de cada uma de suas plantas hospedeiras. A predição para as futuras 

distribuições das moscas foi gerada usando as variáveis bioclimáticas projetadas para o ano de 2070, 

combinadas às distribuições futuras modeladas de suas plantas hospedeiras. 
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Figura S9- Modelagem das distribuições previstas das espécies de Anastrepha para o presente e para o 

futuro. Os modelos de distribuição das moscas incluíram como variáveis preditoras, as variáveis climáticas 

e a adequabilidade climática de cada uma de suas plantas hospedeiras. A predição para as futuras 

distribuições das moscas foi gerada usando as variáveis bioclimáticas projetadas para o ano de 2070, 

combinadas às distribuições futuras modeladas de suas plantas hospedeiras. 
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Figura S10- Modelagem das distribuições previstas das espécies de Anastrepha para o presente e para o 

futuro. Os modelos de distribuição das moscas incluíram como variáveis preditoras, as variáveis climáticas 

e a adequabilidade climática de cada uma de suas plantas hospedeiras. A predição para as futuras 

distribuições das moscas foi gerada usando as variáveis bioclimáticas projetadas para o ano de 2070, 

combinadas às distribuições futuras modeladas de suas plantas hospedeiras. 

 

 

 

 



92 
 

 

Figura S11- Modelagem das distribuições previstas das espécies de Anastrepha para o presente e para o 

futuro. Os modelos de distribuição das moscas incluíram como variáveis preditoras, as variáveis climáticas 

e a adequabilidade climática de cada uma de suas plantas hospedeiras. A predição para as futuras 

distribuições das moscas foi gerada usando as variáveis bioclimáticas projetadas para o ano de 2070, 

combinadas às distribuições futuras modeladas de suas plantas hospedeiras. 

 

 

 

CONSIDERAÇÕES FINAIS 
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 Os diferentes índices de especialização não influenciaram na detecção da 

especialização das espécies de herbívoro. Porém os fatores relacionados a 

características dos bancos de dados afetaram a especialização em algumas 

métricas. 

 Não encontramos evidências de maior especialização dos herbívoros em latitudes 

mais baixas. 

 Encontramos um efeito inverso ao esperado por Rapoport, com a amplitude 

latitudinal das moscas-das-frutas da família Tephritidae maior mais próxima aos 

trópicos e menor em regiões temperadas. Também observamos uma relação 

positiva entre a amplitude de distribuição latitudinal das moscas, a largura de 

nicho alimentar das mesmas, a sazonalidade na precipitação global e a origem das 

moscas. 

 As espécies de moscas-das-frutas do gênero Anastrepha do continente americano 

têm suas distribuições aumentadas como consequência das mudanças climáticas, 

e esse aumento está relacionado com o grau de especialização nas plantas 

hospedeiras.  

 Assim como os estudos que levam em consideração fatores abióticos, os estudos 

que incluem interações interespecíficas e especialização biótica são essenciais em 

escalas maiores que visam compreender a distribuição das espécies no globo. 

 

 

 


