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Introdução geral 

Entender padrões de variação na diversidade de espécies é um objetivo fundamental 

que fornece informações relevantes sobre a estrutura de comunidades em ecologia (Price et al 

1980; Hawkins 1994; Begon et al 2009). Há muito tempo os ecólogos buscam entender os 

fatores que explicam a variação na diversidade de espécies entre comunidades (Hawkins 1994; 

Begon et al 2009). Transpondo este raciocínio para as interações inseto-planta, estudos 

ecológicos também buscam entender quais fatores determinam a variação na diversidade de 

insetos entre espécies de plantas (Lewinsohn et al 2005; Brändle & Brandl 2006; Moreira et al 

2016). Por praticidade, em geral, o conceito de diversidade local de espécies pode ser 

decomposto em diversidade-α e diversidade-β (Brändle & Brandl 2006; Magurran 2011). 

Enquanto que a diversidade-α refere-se ao número de espécies de insetos associado a uma 

espécie de planta, a diversidade-β representa a variação na composição de insetos entre 

espécies de plantas (Brändle & Brandl 2006). 

A variação na composição de insetos entre plantas que coocorrem tem sido explicada 

por fatores relacionados às variações nas características filogenéticas, morfológicas e químicas 

das plantas (Becerra 1997; Peeters et al 2001; Ødegaard et al 2005; Morais et al 2011; Grandez-

Rios et al 2015; Bergamini et al 2017). Estas características estão associadas à capacidade de 

plantas diferentes apresentarem maior ou menor similaridade na fauna de insetos devido às 

suas características. Dessa forma, considerando que interações inseto-planta podem ser 

filogeneticamente conservadas (Leppänen et al 2013; Bergamini et al 2017, mas veja Elias et 

al 2013), espera-se que quanto maior o conjunto de semelhanças entre as características das 

plantas mais similar são suas faunas de insetos. 

Espécies de insetos diferentes podem responder de forma parecida às semelhanças entre 

as características das plantas (Peeters et al 2001). Por exemplo, muitos insetos herbívoros de 

linhagens distintas (e.g., lepidópteros e dípteros) podem compartilhar o mesmo hábito 
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alimentar (e.g., galhadores, minadores ou florívoros) quando estão nas suas fases imaturas (i.e., 

larva e ninfa), as quais dependem do estágio fenológico de suas plantas hospedeiras devido a 

três fatores. Primeiro, as espécies de herbívoros precisam localizar as espécies de plantas em 

um estado fenológico adequado (English-Loeb & Karban 1992; Albrectsen 2000), que é 

determinado principalmente por variações sazonais de fatores climáticos (e.g., fotoperíodo, 

temperatura e precipitação) (Torres & Galetto 2011). Neste sentido, caso as espécies de 

herbívoros consigam usar mais de uma espécie de planta por causa de semelhanças fenológicas 

(e.g., produção de folhas ou flores) e químicas (Becerra 1997), o uso de hospedeiras 

alternativas pode aumentar a similaridade da fauna de herbívoros entre estas plantas. Segundo, 

a sincronia da produção de folhas ou flores entre as plantas parece ser uma característica 

conservada filogeneticamente em certas linhagens de plantas (Torres & Galetto 2011; Davies 

et al 2013). Uma consequência para a composição de herbívoros entre plantas é que devido à 

maior sincronia fenológica entre plantas mais aparentadas, estas devem apresentar maior 

similaridade de herbívoros. Terceiro, considerando que herbívoros generalistas possuem uma 

gama maior de hospedeiras do que herbívoros especialistas (Morais et al 2009), a abundância 

local das plantas pode determinar a variação na similaridade de herbívoros entre as mesmas. 

Neste caso, a similaridade de herbívoros seria maior entre plantas mais abundantes, pois estas 

compartilhariam um conjunto maior de herbívoros, principalmente de generalistas. Por outro 

lado, pouco se sabe sobre como características de plantas determinam a variação na 

composição de insetos não-herbívoros entre as mesmas (e.g., Price et al 1980; Moreira et al 

2016). 

Dentre os insetos não-herbívoros associados às plantas, os parasitoides se destacam 

devido sua enorme diversidade de espécies e sua função ecológica, como por exemplo, a 

regulação de populações de insetos herbívoros hospedeiros (Hawkins 1994; Godfray & 

Shimada 1999; Fernández & Sharkey 2006). De fato, grande parte da diversidade em 
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ecossistemas terrestres é devida ao sistema tri-trófico formado por plantas hospedeiras, insetos 

herbívoros e insetos parasitoides (Hawkins 1994; Price 2002). Em geral, os parasitoides 

também apresentam algum grau de especialização no uso de seus hospedeiros, de modo que 

hospedeiros filogeneticamente mais aparentados tendem a compartilham os mesmos 

parasitoides (Bailey et al 2009; Elias et al 2013). Como parasitoides e plantas são níveis 

tróficos não-adjacentes, a variação na composição de parasitoides pode ser influenciada pela 

variação no nicho alimentar dos seus herbívoros hospedeiros (Hawkins et al 1990; Hawkins 

1994). Neste caso, os herbívoros endófagos estão mais susceptíveis ao ataque de parasitoides 

por terem a locomoção reduzida em suas plantas hospedeiras (Askew & Shaw 1974; Hawkins 

et al 1990). Além disso, como as plantas atuam como uma barreira física que separa os 

parasitoides de seus endófagos hospedeiros, espera-se que as características das plantas 

também determinem a variação na composição de parasitoides associados às mesmas (Bailey 

et al 2009). Assim, hospedeiros em nichos alimentares similares, tais como endófagos de flores, 

apresentariam maior similaridade na composição de parasitoides devido também à semelhança 

entre as características de suas plantas hospedeiras.  

Sistemas tri-tróficos formados por plantas hospedeiras, insetos endófagos e insetos 

parasitoides no Cerrado constituem um sistema de estudo interessante para avaliar quais os 

fatores determinantes da variação na composição de parasitoides entre plantas. Com mais de 2 

milhões de km², o Cerrado brasileiro é considerado a savana mais diversa e ameaçada do 

planeta e, por esta razão, é considerado um hotspot de biodiversidade (Myers et al 2000). No 

estado de São Paulo, apenas 14% de sua área é coberta pelo bioma, sendo que apenas cerca de 

7% não foi alterada por ação humana (Durigan et al 2003). Mesmo que esta área seja 

considerada pequena, vários estudos têm demonstrado a alta diversidade de espécies de insetos 

e plantas na região (e.g., Lewinsohn 1991; Almeida et al 2005; Almeida et al 2006; Siqueira 

& Durigan 2007; Almeida-Neto et al 2011; Nascimento et al 2014). Em 2006, por exemplo, 
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foram identificadas 89 espécies de Asteraceae e 64 espécies de insetos endófagos em apenas 

oito locais de coleta de remanescente de cerrado strictu sensu no estado de São Paulo (Almeida 

et al 2006). Recentemente, Nascimento et al (2014) registraram 74 espécies de Asteraceae e 

192 morfoespécies de insetos parasitoides em áreas de cerrado strictu sensu, campo sujo e 

cerradão, também no estado de São Paulo. 

O presente estudo teve por objetivo entender como a composição de insetos parasitoides 

associados a insetos herbívoros endófagos de flores varia entre espécies de Asteraceae. 

Especificamente, avaliamos qual a importância relativa da distância filogenética, da sincronia 

do período de floração e da similaridade de abundância das plantas e da similaridade de seus 

herbívoros sobre a similaridade de parasitoides (Fig 1). A presente dissertação possui um 

capítulo, que será submetido à revista Neotropical Entomology.  
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Resumo 

 

Entender quais fatores influenciam a variação na composição de espécies em sistemas 

multitróficos é um objetivo fundamental em ecologia. Entretanto, estudos sobre a composição 

local de insetos parasitoides geralmente negligenciam a importância relativa das características 

de plantas consumidas por seus insetos herbívoros hospedeiros. Neste contexto, nosso objetivo 

foi avaliar os efeitos diretos e indiretos, mediados pela similaridade de herbívoros, da distância 

filogenética, da sincronia do período de floração e da similaridade de abundância das plantas 

sobre a similaridade de parasitoides. Como sistema de estudo, usamos espécies de Asteraceae, 

herbívoros endófagos de capítulos e insetos parasitoides. Usando análises de rotas, 

consideramos as similaridades de herbívoros e parasitoides entre pares de espécies de plantas 

em termos qualitativos (similaridade de Sørensen), quantitativos (similaridade de Bray-Curtis) 

e filogenéticos (similaridade de Sørensen taxonômica). Em geral, demonstramos que a 

similaridade de herbívoros é o principal determinante da similaridade de parasitoides. Mesmo 

que as características das plantas tenham explicado a menor parte da variação na similaridade 

de parasitoides, essas características tiveram importâncias relativas inconsistentes entre os 

índices de similaridade usados. Dessa forma, nossos resultados indicam que, apesar das 

espécies de plantas constituírem uma barreira adicional potencial para os parasitoides de 

herbívoros endófagos encontrarem os seus hospedeiros, os parasitoides de herbívoros em 

capítulos de Asteraceae não as enxergam dessa forma. Estes parasitoides respondem 

principalmente à variação composicional dos seus hospedeiros nas plantas que estes últimos 

consumem. Logo, demonstramos como as composições dos níveis tróficos superiores nesse 

sistema tri-trófico é estruturado diretamente e indiretamente por interações antagônicas. 

Palavras-chave: Análise de rota, Insetos endófagos, Interações tritróficas, Plantas 

hospedeiras, Parasitoides.
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Abstract 

 

Understanding how interactions between trophic levels structure species composition is one of 

the main goals of ecological studies. Mechanisms that explain the compositional structure of 

parasitoid insects usually neglect the direct and indirect effects of plants’ characteristics, which 

can also determine the compositional structure of their host herbivore insects. In this context, 

our goal was to evaluate how plants’ characteristics (abundance, floral phenology, and 

phylogenetic distance) and herbivores’ compositional similarity determine parasitoids’ 

compositional similarity. As study system, we used Asteraceae species, flower-head feeding 

insects, and parasitoids. Using path analysis, we considered parasitoids and herbivores’ 

similarities, in qualitative (Sørensen similarity), quantitative (Bray-Curtis similarity), and 

phylogenetic proximity (taxonomic Sørensen similarity) terms. In general, we demonstrated 

that herbivores’ similarity is the major predictor of parasitoids’ similarity. Even though the 

effects of plants’ characteristics explained the smallest part of the variation in parasitoids’ 

similarity, these characteristics had inconsistent relative importance among the similarity 

indexes used here. Thus, our results indicate that although plant species constitute a potential 

additional barrier for the parasitoids of endophagous herbivores to find their insect hosts, 

herbivore parasitoids in flower heads of Asteraceae do not see the plant species in this way. 

The parasitoids respond mainly to the compositional variation of their insect hosts in the plant 

species that the latter consume. Therefore, we show how the composition of the upper trophic 

levels in this tri-trophic system is structured directly and indirectly by antagonistic interactions. 

 

Keywords: Endophagous insects, Host-plant traits, Tritrophic interactions, Parasitic wasps, 

Path analysis. 
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Introdução 

Uma questão-chave em interações inseto-planta é entender os fatores que regulam a 

variação na composição de insetos entre espécies de plantas que coocorrem. Vários estudos 

têm demonstrado que a distância filogenética é um importante preditor das diferenças na 

composição de insetos herbívoros entre plantas (Ødegaard et al 2005; Brändle & Brandl 2006; 

Morais et al 2011; Grandez-Rios et al 2015; Bergamini et al 2017). Devido às maiores 

semelhanças morfológicas, químicas e fenológicas entre espécies de plantas muito aparentadas, 

o efeito da distância filogenética sobre a similaridade da fauna de herbívoros é em grande parte 

resultado da especialização dos insetos em plantas filogeneticamente aparentadas (Futuyma & 

Agrawal 2009; Bergamini et al 2017). Dessa forma, o uso de hospedeiras filogeneticamente 

próximas por espécies de herbívoros pode ser facilitado porque os herbívoros conseguem 

quebrar barreiras mais semelhantes entre plantas filogeneticamente próximas (Futuyma & 

Agrawal 2009). Por outro lado, pouco se sabe sobre como características de plantas determinam 

a variação na composição de insetos não-herbívoros entre as mesmas (e.g., Price et al 1980; 

Moreira et al 2016).  

Os parasitoides se destacam entre os insetos não-herbívoros associados às plantas 

devido à enorme diversidade de espécies desta guilda (Hawkins 1994; Price 2002; Fernández 

& Sharkey 2006). Além disso, vários grupos de parasitoides se especializaram em usar insetos 

herbívoros endófagos (i.e., que se desenvolvem no interior das plantas) como hospedeiros 

(Nyman et al 2007; Fernández & Sharkey 2006). Para localizar seus hospedeiros os 

parasitoides usam sinais químicos e visuais emitidos pelas plantas (Price et al 1980; Hawkins 

1994), mas a eficiência na detecção destes sinais depende do grau de especialização dos 

parasitoides (Vinson 1998; Oudenhove et al 2017). Parasitoides especialistas conseguem 

localizar seus hospedeiros mais facilmente entre as espécies de plantas (Oudenhove et al 2017). 

Logo, como as plantas atuam como uma barreira física que separa o parasitoide do seu 
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hospedeiro endófago (Hawkins et al 1990; Xi et al 2017), espera-se que características das 

plantas também possam influenciar a composição de parasitoides entre plantas. 

A similaridade na composição de insetos herbívoros e parasitoides entre plantas 

também pode ser determinada pela conservação filogenética de interações entre espécies de 

níveis tróficos adjacentes (plantas e herbívoros e herbívoros e parasitoides) (Elias et al 2013; 

Bergamini et al 2017). A conservação filogenética de interações entre herbívoros e plantas gera 

um padrão no qual plantas filogeneticamente mais aparentadas possuem maior similaridade de 

herbívoros (Bergamini et al 2017; mas veja Elias et al 2013). De modo semelhante, herbívoros 

e parasitoides também podem ter interações filogeneticamente conservadas (Elias et al 2013), 

de modo que espécies de herbívoros mais aparentadas têm maior similaridade na fauna de seus 

parasitoides (Elias et al 2013; Leppänen et al 2013). Logo, espera-se que plantas mais 

aparentadas tenham maior similaridade de parasitoides por terem maior similaridade de 

herbívoros hospedeiros. 

A similaridade das faunas de herbívoros e parasitoides entre espécies de plantas também 

pode ser explicada pela sincronia de eventos fenológicos, como a produção de folhas ou flores, 

das plantas. Em geral, herbívoros endófagos e parasitoides apresentam grau variado de 

especialização alimentar em relação aos seus hospedeiros (Hawkins 1994; Morais et al 2009; 

Salvo et al 2011). Muitas espécies de endófagos consomem apenas partes específicas de suas 

plantas hospedeiras (e.g., folhas ou flores) (Morais et al 2009), e muitas espécies de 

parasitoides parasitam apenas estágios de desenvolvimento específicos de seus herbívoros 

hospedeiros (Fernández & Sharkey 2006). Devido à especialização alimentar, ambos os grupos 

precisam localizar seus hospedeiros em um estado fenológico adequado. No entanto, os 

parasitoides também devem ser capazes de localizar as plantas que compõem a dieta alimentar 

dos seus insetos herbívoros hospedeiros (Hawkins 1994). Deste modo, diferenças fenológicas 

entre plantas podem ser uma barreira adicional sobre a ocorrência de parasitoides em plantas 
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distintas mesmo quando o herbívoro hospedeiro está presente em tais plantas. De fato, o 

período de ocorrência de muitas espécies de herbívoros que consomem flores tende a ser 

sincrônico com o período de floração de suas espécies hospedeiras (English-Loeb & Karban 

1992; Albrectsen 2000; Forkner et al 2008). Neste contexto, espera-se que a sincronia floral 

seja um fator determinante da similaridade na composição de herbívoros. De modo semelhante, 

espera-se também que a composição de parasitoides associados a estes herbívoros seja mais 

similar entre plantas que apresentam maior sincronia em sua fenologia floral. Ademais, uma 

outra consequência da maior sincronia de floração entre espécies é o aumento na probabilidade 

de visitação pelos parasitoides adultos que usam néctar e pólen das flores como recurso 

alimentar (Price et al 1980; Tooker et al 2000).  

Outro fator que pode explicar como as composições de herbívoros e parasitoides variam 

entre espécies de plantas é a abundância local destas espécies. Diferenças nas abundâncias de 

plantas hospedeiras podem resultar em diferenças na abundância e riqueza de herbívoros 

associados devido ao efeito de amostragem passiva das interações (i.e., devido ao acúmulo 

aleatório de indivíduos e espécies por efeito probabilístico) (Herrera 2005). Além disso, a 

variação na abundância das plantas está relacionada à previsibilidade de recursos alimentares 

aos herbívoros (Cates 1980; Forkner et al 2008). Plantas mais abundantes são recursos mais 

previsíveis de serem localizados e colonizados pelos herbívoros, de modo que estas 

suportariam maior abundância e riqueza de herbívoros (Moreira et al 2016). Similarmente, 

plantas mais abundantes também teriam maior diversidade de parasitoides devido à maior 

disponibilidade e diversidade de herbívoros hospedeiros que as mesmas apresentam (Price et 

al 1980; Moreira et al 2016; Kishinevsky et al 2017). Como os estímulos químicos e visuais 

emitidos pelas plantas aos herbívoros e parasitoides variam em função da abundância de cada 

espécie (Wäschke et al 2014; Nitschke et al 2017), plantas com quantidades similares de 

indivíduos tendem a emitir estímulos com intensidades semelhantes aos dois níveis tróficos 
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superiores. Consequentemente, a similaridade da fauna de herbívoros e parasitoides seria maior 

entre plantas mais abundantes, pois as mesmas partilhariam um conjunto maior de espécies, 

principalmente de generalistas de ambos os grupos de insetos. 

O sistema tritrófico formado por plantas da família Asteraceae, insetos herbívoros 

endófagos de flores e seus insetos parasitoides compõem um sistema interessante para avaliar 

como a composição de parasitoides varia entre as espécies de plantas. Asteraceae é uma das 

maiores famílias de plantas vasculares no Cerrado (Sano et al 2008), com maior 

representatividade em fitofisionomias de formações savânicas (Fonseca et al 2005). Dentre as 

espécies dessa família de plantas, os capítulos, conjunto de flores em um receptáculo comum 

cercado por brácteas (Funk et al 2009), variam em relação à morfologia e à fenologia (Funk et 

al 2009; Torres & Galetto 2011). Os capítulos são fontes de recurso alimentar e abrigo para os 

estágios imaturos de várias espécies das ordens Diptera, Lepidoptera e Coleoptera (Lewinsohn 

1991; Almeida et al 2006). A fauna de parasitoides em capítulos de Asteraceae no Cerrado é 

composta predominantemente por espécies das superfamílias Chalcidoidea e Icheumonoidea 

(Nascimento et al 2014).  

Neste estudo, investigamos se existem efeitos diretos das características das plantas 

sobre a similaridade de composição de insetos parasitoides e se esses efeitos podem ser 

mediados indiretamente pela similaridade na composição de insetos herbívoros hospedeiros 

(Fig 1). Especificamente, avaliamos qual a importância relativa dos efeitos diretos e indiretos 

da distância filogenética, da sincronia da fenologia floral, da similaridade de abundância das 

plantas e do efeito direto da similaridade de herbívoros sobre a similaridade de parasitoides 

entre as mesmas (Fig 1). 

 

Métodos 
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Área de estudo, amostragem e criação dos insetos 

Os dados de campo foram coletados ao longo de um ano (entre agosto de 2001 e agosto 

de 2002; ver Kubota 2003) em uma área de cerrado sentido restrito localizada na Reserva 

Biológica de Moji Guaçu, estado de São Paulo, Brasil. O clima regional é caracterizado como 

Cwa com duas estações bem-definidas: invernos secos e verões chuvosos (Kottek et al 2006). 

Dentro da reserva, amostragens de plantas e coletas de capítulos para a criação dos insetos 

foram feitas em uma área de seis hectares previamente delimitada. Nesta área, 20 transectos 

fixos de 5m × 30m (150m²) foram aleatoriamente alocados para a contagem de indivíduos e o 

acompanhamento da fenologia floral de cada espécie de planta hospedeira. Somente as plantas 

que estavam floridas dentro dos transectos foram registradas para a medida de abundância local 

de cada espécie. Todos os transectos foram revisitados em intervalos de aproximadamente 15 

dias, totalizando 26 eventos de amostragem.  

Para a criação dos herbívoros endófagos e seus parasitoides, foram realizadas coletas 

de capítulos em até 30 indivíduos de cada espécie de planta nas áreas adjacentes dos transectos 

(Kubota 2003). Para garantir uma boa distribuição espacial dos capítulos amostrados um 

volume máximo de até 80ml de capítulos por planta individual foi coletado em cada período 

de amostragem. Os capítulos foram acondicionados em recipientes plásticos com a abertura 

coberta por filó de nylon (Kubota 2003). Consideramos 10 recipientes como o tamanho mínimo 

de amostra para cada espécie, caso contrário, a espécie não foi incluída nas análises. Os insetos 

foram criados em temperatura ambiente por cerca de dois meses, sendo vistoriados a cada dois 

dias. Os insetos endófagos foram identificados, em sua maioria, até o nível taxonômico de 

espécie. Embora os insetos da família Cecidomyiidae (Diptera) tenham sido identificados até 

gênero, os mesmos foram excluídos de todas as análises devido à dificuldade de 

morfoespeciação sem os estágios imaturos deste grupo. Os insetos parasitoides foram 

identificados e depositados no Laboratório de Interações Ecológicas e Biodiversidade (LIEB) 
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da Universidade Federal de Goiás (UFG). Em geral, os espécimes deste grupo foram 

identificados até o nível taxonômico de gênero, e, posteriormente, foram separados em 

morfoespécies. 

 

Características das plantas: sincronia floral, abundância e distância filogenética 

Para avaliar como a distância filogenética entre as espécies de Asteraceae explica a 

similaridade de parasitoides, usamos uma matriz de distância filogenética pareada entre 

gêneros dessa família. Esta medida foi originada de uma arvore filogenética ultramétrica 

elaborada por Jorge et al (2014) que contém 66 gêneros de Asteraceae, incluindo todos os 

gêneros registrados na Reserva Biológica de Mogi Guaçu. Espécies de um mesmo gênero 

foram consideradas politomias, de modo que a distância filogenética entre elas é igual a zero. 

Em árvores ultramétricas, a distância de todos os ramos terminais (espécies) até a raiz (ancestral 

comum entre todas as espécies) é padronizada. Por exemplo, suponha que o comprimento 

máximo da raiz até os ramos terminais seja 1. Quando medimos o parentesco entre duas 

espécies, se elas têm a distância máxima possível, compartilhando apenas a raiz como ancestral 

comum, a distância entre ambas seria 2. Para espécies que compartilham um ancestral comum 

mais recente, a distância entre elas é a soma da distância de cada uma até o ancestral comum. 

Para a sincronia do período de floração entre espécies, construímos um índice de 

sincronia floral pareado entre as Asteraceae. Este índice refere-se à proximidade temporal 

(números de dias) que separam os picos de floração de duas espécies, considerando também a 

similaridade das abundâncias relativas destas espécies em seus respectivos picos. O pico de 

floração de cada espécie foi a data de amostragem em que cada uma apresentou maior 

quantidade de indivíduos floridos. Esta data foi convertida no dia do ano numa escala de 1 a 

365. A abundância relativa de cada espécie foi calculada pela razão entre o número de 
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indivíduos floridos no pico de floração da espécie e o número total de indivíduos floridos 

amostrados. Para obter o índice de sincronia floral, multiplicamos o valor de proximidade 

temporal de picos de floração pelo valor de similaridade na abundância relativa nos picos de 

floração para cada par de espécies. Este procedimento foi feito em três etapas. Primeiro, 

calculamos a proximidade de picos de floração pareada entre todas as espécies, conforme a 

equação a seguir:  

 

Proximidade de picos de floração = 1 −  
|Diferença de dias entre os picos de floração AB|

|Diferença de dias máxima entre todos os picos|
    Eq. 1 

 

Onde a Diferença de dias entre os picos de floração AB refere-se a menor diferença absoluta de 

dias no ano que separa os picos de floração das espécies A e B, e a Diferença de dias máxima 

entre todos os picos representa a diferença absoluta máxima de dias que separa os picos de 

floração considerando todas as espécies.  A maior distância temporal (138 dias) que separa os 

picos de floração de duas espécies é representada pelas espécies Conyza bonariensis e 

Moquiniastrum pulchrum. O índice varia entre 0 (assincronia máxima) e 1 (sincronia máxima). 

Assim, valores próximos a 1 significam que os picos de floração de duas espécies tendem a ser 

sincrônicos. Segundo, calculamos a similaridade de abundância relativa das espécies em seus 

picos de floração, conforme a equação a seguir:  

 

Similaridade de abundância relativa = 1 − |Diferença de abundâncias relativas nos picos AB|        Eq. 2 

 

Aqui, a Diferença de abundância relativa nos picos de floração AB é a diferença absoluta das 

abundâncias relativas das espécies A e B em seus picos de floração. Este índice também varia 
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entre 0 (diferença máxima) e 1 (semelhança máxima). Por fim, ao multiplicarmos esses dois 

valores para cada par de espécies de Asteraceae, obtemos a Sincronia floral entre as espécies. 

Novamente, este índice varia entre 0 (ocorrência dos picos é muito distantes e uma espécie é 

muito mais abundante que a outra) e 1 (ocorrência dos picos é muito próxima e ambas as 

espécies têm a mesma abundância). Logo, valores próximos a 1 representam espécies que 

possuem floração sincrônica e quantidades similares de indivíduos floridos nestes períodos. 

A similaridade de abundância das plantas foi medida pela comparação pareada do 

número de indivíduos de cada espécie em seu pico de floração. Usamos esta abordagem por 

causa do método empregado para estimar a abundância de cada espécie de planta (Kubota 

2003). Deste modo, minimizamos o viés de contagens repetidas dos mesmos indivíduos 

floridos em amostragens consecutivas. Isto inflaria às estimativas de abundância para cada 

espécie devido à duração do período de floração entre as espécies variar muito (Fig S1). 

Ademais, o número de indivíduos floridos no pico de cada espécie foi altamente correlacionado 

com o número total de indivíduos amostrados, ambos log-transformados (Coeficiente de 

Pearson = 0,98; p < 0,0001; n = 15). Assim, para medir a similaridade de abundância pareada 

entre espécies, usamos a seguinte equação:  

 

 Similaridade de abundância= 1- |Diferença de abundância AB|

|Diferença de abundância máxima|
               Eq.3 

 

Onde a Diferença absoluta de abundância A e B é a diferença absoluta do número de 

indivíduos entre as espécies A e B, e a Diferença absoluta de abundância máxima é a diferença 

máxima do número de indivíduos entre todas as espécies (veja Fig S2). As maiores diferenças 

de abundância (88 indivíduos) no pico de floração são representadas pela comparação de 

Moquiniastrum barrosoae (a espécie mais abundante, com 89 indivíduos) com Conyza 
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bonariensis, Choromoelaena levigata e Viguiera sp1 (as espécies menos abundantes, com 1 

indivíduo cada). Este índice também varia entre 0 (similaridade mínima) e 1 (similaridade 

máxima). Então, valores próximos a 1 representam espécies com quantidades de indivíduos 

mais similares. 

De um total de 26 espécies de Asteraceae encontradas na área de estudo, 11 não foram 

incluídas nas análises por não apresentarem ao menos 10 indivíduos amostrados. As 15 

espécies de plantas consideradas nas análises estão distribuídas em seis tribos de Asteraceae 

(Tabela S1) e apresentaram ampla variação em duração e período de suas florações (Fig S1) e 

em suas abundâncias (Fig S2).  

 

Similaridade composicional de insetos herbívoros e parasitoides 

Usamos os índices de similaridade de Sørensen (Sor), Bray-Curtis (BC) e Sørensen 

taxonômico (Ssor) (Magurran 2011; Pavoine & Ricotta 2014) para analisar se os padrões de 

similaridade composicional de herbívoros e parasitoides entre espécies de plantas dependem 

do uso de dados de abundância e distância taxonômica. Cada índice captura uma informação 

diferente sobre a similaridade de insetos (herbívoros ou parasitoides) entre plantas. O Sor foi 

usado para dados de presença de espécies de insetos de ambos os grupos em cada espécie de 

planta (Magurran 2011). O BC foi usado para dados de abundância de insetos em cada espécie 

de planta (Magurran 2011). No índice BC, devido à grande variação nas abundâncias de 

espécies de insetos entre as espécies de plantas, a abundância de cada espécie de inseto foi 

transformada com log2 somado a um. Por fim, usamos o Ssor (similaridade composicional 

taxonômica) como medida alternativa à proximidade filogenética de espécies de insetos entre 

espécies de plantas (Pavoine & Ricotta 2014). De modo semelhante à interpretação da 

similaridade composicional com outros índices, valores de Ssor próximos a 1 sugerem que 
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espécies de insetos próximas taxonomicamente coocorrem em capítulos de espécies de 

Asteraceae. Para cada grupo de insetos, adotamos cinco categorias taxonômicas: Ordem, 

Família, Subfamília, Gênero e Espécie para os herbívoros e Superfamília, Família, Subfamília, 

Gênero e Espécie para os parasitoides. Preferimos usar um índice de similaridade taxonômica 

devido à escassez de filogenias robustas para os herbívoros e, principalmente, para os 

parasitoides. Ademais, o uso da taxonomia lineana pode detectar padrões de diversidade 

composicional similares àqueles detectados com filogenia datadas (Ricotta et al 2012). Os 

mesmos índices de similaridade foram aplicados às composições de herbívoros e parasitoides 

(i.e., Sor-herbívoros e Sor-parasitoides, BC-herbívoros e BC-parasitoides e Ssor-herbívoros e 

Ssor-parasitoides). Os índices Sor e BC foram calculados no programa PAST (Hammer et al 

2001), enquanto o índice Ssor foi calculado com o algoritmo desenvolvido por Pavoine & 

Ricotta (2014) no programa R (R Development Core Team 2018). 

 

Análises de dados 

Para avaliar como as características das espécies de plantas e a similaridade de 

herbívoros determinam a similaridade de parasitoides, construímos um modelo de análise de 

rotas para cada índice de similaridade: Sor, BC e Ssor. Estas análises dividiram toda a variação 

na similaridade de parasitoides em dois componentes: um que é explicado apenas pela 

similaridade de herbívoros e outro que é explicado direta e indiretamente pelas características 

das plantas. Em todas as análises, consideramos comparações pareadas das composições de 

herbívoros e parasitoides entre espécies de Asteraceae como unidades amostrais, totalizando 

105 comparações únicas da fauna de cada grupo entre as plantas. 

Para cada índice de similaridade, o modelo de rotas selecionado foi gerado a partir de 

um modelo inicial saturado (Fig 1), o qual continha todos os efeitos, diretos e indiretos, 

possíveis. Em todos os modelos iniciais, as características das plantas foram consideradas 
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variáveis explanatórias (exógenas), a similaridade de herbívoros foi uma variável mediadora 

explanatória e resposta ao mesmo tempo (exógena e endógena) e a similaridade de parasitoides 

foi a variável resposta de interesse.  O processo de seleção de modelo consistiu na exclusão 

sequencial dos efeitos diretos com menor valor de CR (Critical Ratio), o qual é obtido pelo 

valor de covariância estimada dividido pelo erro padrão. A cada exclusão, o valor de AIC 

(Akaike Information Criterion) do novo modelo de rota era comparado com o valor de AIC do 

modelo anterior. O modelo selecionado foi aquele com menor valor de AIC entre todos os 

modelos comparados desde que mantendo as variáveis respostas de interesse (i.e., similaridade 

da fauna de herbívoros e similaridade da fauna de parasitoides). Avaliamos a adequação dos 

modelos por meio do teste de χ² ajustado, referente ao ajuste geral do modelo proposto, e dos 

índices: RMSEA (Root Mean Square Error of Approximation), referente ao ajuste geral do 

modelo sendo mais robusto que o χ² ajustado (valor de referência: RMSEA < 0,08); TLI 

(Tucker-Lewis Fit Index), referente à comparação entre o modelo proposto e o modelo 

totalmente saturado (valor de referência: TLI > 0,90); CFI (Comparative Fit Index), referente 

ao ajuste geral do modelo considerando os parâmetros estimados (valor de referência: CFI > 

0,90) (Hair et al 2005). Todas as análises de rotas foram feitas no programa AMOS 5.0 

(Arbuckle 2003). 

 

Resultados  

Um total de 8.974 insetos endófagos de 32 espécies e 3.326 insetos parasitoides de 58 

morfoespécies emergiram dos capítulos. As espécies de herbívoros endófagos estão 

distribuídas em 19 gêneros e oito famílias nas ordens Diptera (20 espécies), Lepidoptera (seis 

espécies) e Coleoptera (cinco espécies) (Tabela S2). Já as espécies de parasitoides pertencem 

a 32 gêneros de 10 famílias distribuídas em quatro superfamílias: Chalcidoidea (41 espécies), 
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Ichneumonoidea (10 espécies), Cynipodea (seis espécies) e Ceraphronoidea (uma espécie) 

(Tabela S3).  

O modelo de rotas selecionado para a similaridade na composição usando dados de 

presença de espécies de parasitoides (Sor) apresentou um ajuste adequado (χ² = 2,19; GL = 3, 

p-valor = 0,53; RMSEA = 0; TLI = 1; CFI = 1; AICfinal = 36,18; AICsaturado = 40) e explicou 

43% da similaridade na fauna de parasitoides entre as plantas (Fig 2a). O principal fator 

determinante da similaridade de parasitoides foi o efeito direto positivo da similaridade na 

composição de herbívoros hospedeiros (Fig 2a; Tabela 1). Encontramos também um efeito 

direto negativo da similaridade de abundância das plantas (Fig 2a; Tabela 1). As outras 

características das plantas (i.e., distância filogenética e sincronia floral) tiveram apenas efeitos 

indiretos, mediados pela similaridade de herbívoros (Fig 2a; Tabela 1).  

Similarmente, o modelo de análise de rotas selecionado para a similaridade com dados 

de abundância (BC) de espécies de parasitoides também apresentou bom ajuste (χ² = 0,43; GL 

= 1, p-valor = 0,51; RMSEA = 0; TLI = 1; CFI = 1; AICfinal = 38,43; AICsaturado = 40) e explicou 

51% da similaridade de parasitoides entre as espécies de Asteraceae (Fig 2b). Similarmente ao 

modelo anterior, a similaridade de parasitoides foi explicada principalmente pela similaridade 

de herbívoros entre plantas (Fig 2b; Tabela 1). Apesar do efeito direto positivo, a distância 

filogenética das plantas teve um efeito indireto negativo duas vezes maior sobre a similaridade 

de parasitoides (Tabela 1), resultando assim um efeito total negativo (Tabela 1). Novamente, a 

similaridade de abundância das plantas teve efeito direto negativo sobre a similaridade de 

parasitoides (Fig 2b). Neste modelo, não encontramos um efeito da sincronia floral sobre as 

similaridades de herbívoros e parasitoides (Fig 2b). 

Por fim, o modelo de rotas selecionado para explicar a similaridade filogenética na 

composição de parasitoides (Ssor) também apresentou um ajuste adequado (χ² = 1,37; GL = 2; 
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p-valor = 0,50; RMSEA = 0; TLI = 1; CFI = 1; AICfinal = 37,37; AICsaturado = 40) e explicou 

23% da variação na similaridade de parasitoides entre as espécies de Asteraceae (Fig 2c). A 

similaridade de parasitoides foi explicada principalmente pelo efeito direto positivo da 

similaridade de herbívoros (Fig 2c; Tabela 1). Em relação as características das plantas, todas 

apresentaram apenas efeitos indiretos ou não-significativos sobre a similaridade de parasitoides 

(Fig 2c; Tabela 1).  

 

Discussão 

Neste estudo, demonstramos que a similaridade na composição parasitoides entre 

espécies de plantas é determinada principalmente pela similaridade de herbívoros hospedeiros. 

A distância filogenética, a sincronia floral e a similaridade de abundância das plantas tiveram 

pouca influência direta sobre a similaridade de parasitoides e apresentaram efeitos 

inconsistentes em relação às medidas de similaridade usadas. Quanto aos efeitos indiretos, 

mediados pela composição de herbívoros, encontramos efeitos consistentes apenas para a 

distância filogenética, a qual teve efeito total negativo sobre a similaridade na composição de 

parasitoides. Estes resultados indicam que os herbívoros hospedeiros exercem um papel mais 

importante sobre a variação na composição de parasitoides do que restrições relacionadas às 

características das plantas.  

Os únicos efeitos consistentes encontrados usando as três medidas de similaridade (Sor, 

BC e Ssor) foram a redução na similaridade de herbívoros com o aumento da distância 

filogenética entre plantas e o aumento na similaridade da fauna de parasitoides entre plantas 

com maior similaridade em suas faunas de herbívoros. Uma provável explicação para este 

padrão é que os parasitoides respondem às diferenças composicionais de herbívoros endófagos 

em plantas filogeneticamente distantes (Nyman et al 2007; Bailey et al 2009; Peralta et al 
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2018), mas diferenças entre as características dessas plantas podem ser indissociáveis sob o 

ponto de vista dos parasitoides. Outros estudos têm mostrado que a variação no nicho alimentar 

dos endófagos pode exercer uma forte influência sobre a composição de parasitoides quando 

contrastamos faunas associadas a herbívoros hospedeiros com nichos alimentares distintos 

(e.g., espécies em folhas e flores) (Hawkins 1994; Nyman et al 2007; Bailey et al 2009; Hrcek 

et al 2013). Logo, uma maior semelhança do nicho alimentar das espécies de endófagos 

aumenta a chance destes herbívoros compartilharem uma composição similar de parasitoides 

(Nyman et al 2007; Bailey et al 2009). Em relação ao sistema tri-trófico do presente estudo, é 

plausível que espécies de parasitoides percebam os capítulos das plantas como um recurso 

menos heterogêneo em relação às características físicas e químicas das plantas (Salvo & 

Valladares 2004; Nitschke et al 2017) e mais heterogêneo em relação à fauna de herbívoros 

(Salvo & Valladares 2004; Salvo et al 2011).  

Encontramos um efeito direto positivo menor do que um efeito indireto negativo da 

distância filogenética das plantas sobre a similaridade de parasitoides, resultando em efeito 

total negativo para as três medidas de similaridade. Por um lado, o efeito direto positivo pode 

ser devido às espécies de Asteraceae menos aparentadas apresentarem semelhanças em seus 

compostos químicos (Oguro & Sakai 2013) que potencialmente podem atrair parasitoides 

generalistas para seus capítulos. Parasitoides generalistas tendem a perceber os sinais químicos 

menos específicos emitidos pelas plantas (Oudenhove et al 2017). Este efeito apareceu somente 

no modelo que considera a abundância de parasitoides entre as plantas, indicando que 

parasitoides associadas à plantas menos aparentadas apresentam abundâncias similares entre 

estas plantas. Por outro lado, a ausência de efeito direto negativo neste caso indica que 

diferenças filogeneticamente estruturadas em atributos químicos e morfológicos das plantas 

não exercem uma restrição adicional consistente sobre a composição da fauna de parasitoides. 

Já o efeito indireto negativo da distância filogenética sobre a similaridade de parasitoides entre 
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as espécies de plantas pode ser explicado devido aos herbívoros respondem mais fortemente às 

diferenças morfológicas e químicas de suas plantas hospedeiras (Nyman et al 2007; Bailey et 

al 2009). Esta especialização dos parasitoides pode ser devido ao fato de que os herbívoros 

endófagos são especializados no consumo de capítulos de Asteraceae e no uso destas plantas 

como hospedeiras (Jorge et al 2014; Bergamini et al 2017), com linhagens de herbívoros 

surgindo em momentos diferentes ao longo da história evolutiva (Coleoptera, Lepidoptera e 

Diptera).  

Contrariando nossa expectativa inicial, espécies de plantas com abundâncias mais 

similares apresentaram menor similaridade de parasitoides. Uma explicação para este resultado 

é a variação na detecção dos sinais químicos percebidos pelos parasitoides quando essas plantas 

estão sob o ataque de herbívoros (Hilker & McNeil 2008; Oudenhove et al 2017). Esta variação 

está relacionada ao grau de especialização dos parasitoides, de modo que parasitoides 

especialistas detectam sinais químicos mais específicos (Oudenhove et al 2017). Em uma 

comunidade de plantas caracterizada por espécies raras (e.g., a comunidade de Asteraceae 

amostrada aqui; Fig S2), estas espécies seriam detectadas mais facilmente pelos parasitoides 

especialistas e mais dificilmente pelos generalistas quando comparadas às plantas comuns 

(Hilker & McNeil 2008). Logo, mesmo que a maioria das espécies raras tenham quantidades 

similares de indivíduos floridos, é provável que a composição de parasitoides dessas plantas 

seja menos similar devido à composição de parasitoides especialistas potencialmente diferir 

entre as mesmas. Alternativamente, plantas raras também pode ser um obstáculo à colonização 

de parasitoides generalistas, pois estes conseguem detectar apenas parte dos compostos 

químicos emitidos pelas plantas (Oudenhove et al 2017). Em ambos os casos, a redução da 

similaridade de parasitoides entre plantas com abundâncias similares pode ser explicada pela 

especificidade dos parasitoides em relação à detecção de hospedeiros, em conjunto com o 

padrão de abundância da maioria das espécies de plantas. O efeito da similaridade de 
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abundância das plantas sobre a similaridade de parasitoides considerando a relação de 

parentesco entre estas espécies (Ssor) em capítulos de Asteraceae não foi significativo 

estatisticamente. Isto sugere que parasitoides de linhagens diferentes ocorrem em espécies de 

plantas com abundâncias similares.  

A sincronia floral entre plantas teve um efeito positivo indireto sobre a similaridade de 

parasitoides. Este resultado indica que as espécies de parasitoides respondem diretamente à 

sincronia das espécies de herbívoros com o período de floração de suas plantas hospedeiras. 

Uma possível explicação para este efeito é a alta sincronia fenológica que os parasitoides 

precisam manter com os estágios de desenvolvimento de seus hospedeiros (Vinson 1998), em 

conjunto com as pistas emitidas pelas plantas que indicam a presença dos herbívoros nos seus 

capítulos (e.g., a formação de flores e duração do período de floração) (Kishinevsky et al 2017). 

O período de floração de muitas espécies de Asteraceae parece ser filogeneticamente 

conservado dentro de cada tribo (Torres & Galetto 2011). De fato, com exceção da tribo 

Vernonieae, a maioria das espécies pertencentes às demais tribos de Asteraceae amostradas 

aqui apresentaram alta sobreposição do período de floração (Fig S1). Dessa forma, o 

compartilhamento de uma fauna mais similar de parasitoides de estágios imaturos dos 

herbívoros (e.g., ovos ou primeiros instares larvais) seria benéfico para as plantas devido à 

redução futura da pressão de herbivoria nos capítulos (Price et al 1980; Vinson 1998).  

De modo geral, as características das plantas explicaram pouco a variação na 

composição de parasitoides entre plantas, a qual foi determinada principalmente pela variação 

na composição de seus herbívoros hospedeiros. Estes parasitoides respondem principalmente 

à variação composicional dos seus hospedeiros nas plantas que estes últimos consumem. 

Ademais, a importância relativa de cada característica das plantas variou bastante dependendo 

do método usado para analisar a variação composicional de herbívoros e parasitoides entre 

plantas. Dessa forma, sugerimos que estudos futuros sobre variações composicionais de níveis 
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tróficos superiores em sistemas multitróficos devam considerar os efeitos diretos e indiretos de 

interações entre os níveis tróficos para entender como esses sistemas são estruturados. 
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Figuras  

 

 

 

Fig 1. Modelo conceitual formulado a priori sobre os fatores-chave que estruturam a 

similaridade composicional de parasitoides em capítulos de Asteraceae. Neste modelo, setas 

com flechas únicas representam os efeitos diretos da similaridade de herbívoros e diretos das 

características das plantas que eles consumem sobre a similaridade de parasitoides. Os 

símbolos de adição (+) e subtração (-) referem-se à direção positiva ou negativa do efeito 

esperado. Setas curvas com flechas duplas representam correlações lineares entre preditoras. 
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Fig 2. Diagramas de análises de rotas sobre os principais fatores determinantes da similaridade 

composicional de parasitoides em capítulos de espécies de Asteraceae, usando os índices de 

Sørensen (Sor; a), Bray-Curtis (BC; b) e Sørensen taxonômico (Ssor; c). Nestes diagramas, as 

setas com flechas únicas representam efeitos diretos de variáveis preditoras sobre as variáveis 

respostas, enquanto setas curvas com flechas duplas, as correlações entre variáveis preditoras. 

Os números sobre as setas são coeficientes de rota padronizados; aqueles ao lado direto das 

setas curvas são coeficientes de correlação de Pearson. Os asteriscos nos coeficientes de 

regressão referem-se à significância estatística de cada coeficiente: *p < 0,05; **p < 0,01; ***p 

< 0,005. Setas tracejadas demonstram ausência de efeito significativo (p > 0,05).  
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Tabela 1. Efeitos diretos, indiretos e totais decompostos pelos três modelos de análise de rotas 

da similaridade de insetos parasitoides em capítulos de espécies de Asteraceae na Reserva 

Biológica de Mogi Guaçu (Estado de São Paulo, Brasil) apresentados na Fig 2. As abreviações 

Sor, BC e Ssor referem-se aos índices de similaridade de Sørensen, Bray-Curtis e Sørensen 

taxonômico, respectivamente. 

  

 

Correlação (r)  

Sor  BC  SSor 

Coeficientes  

Sor  BC  Ssor 

Variáveis  Direto (d) Indireto (i) Total (t = d + i) 

Similaridade de herbívoros 0,90  0,96  0,68 0,61  0,76  0,50 -     -     - 0,61  0,76   0,50 

Distância filogenética  -0,23  0,24  0,17       -  0,24  0,16 -0,31  -0,45 -0,18 -0,31  -0,21  -0,02 

Sincronia floral  0,29  0,32  0,15 -  0,11  - 0,11  0,11  0,10 0,11  0,22   0,10 

Similaridade de abundância -0,24  -0,27  -0,12 -0,27 -0,23 0,16 -     -     - -0,27 -0,23 0,16 
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Legendas dos apêndices 

 

Fig S1. Período e pico de floração de cada espécie de Asteraceae na Reserva Biológica de Moji 

Guaçu, SP 

Fig S2. Abundância total e abundância no pico de floração de 15 espécies de Asteraceae na 

Reserva Biológica de Moji Guaçu, SP. 

 

Tabela S1. Lista de espécies de Asteraceae das quais foram coletados capítulos para a criação 

dos insetos herbívoros e seus parasitoides 

Tabela S2. Lista de espécies de insetos herbívoros que emergiram dos capítulos de Asteraceae 

na Reserva Biológica de Moji Guaçu, SP 

Tabela S3. Lista de espécies de insetos parasitoides que emergiram dos capítulos de Asteraceae 

na Reserva Biológica de Moji Guaçu, SP 
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Fig S1. Período e pico de floração de cada espécie de Asteraceae na Reserva Biológica de Moji 

Guaçu, SP. De cima para baixo, as tribos Eupatorieae (E), Heliantheae (H), Astereae (A), 

Gnaphalieae (Gn), Vernonieae (V), Gochnatieae (Go) estão organizadas a partir da tribo mais 

derivada até a tribo mais basal com base na história evolutiva de Asteraceae. 
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Fig S2. Abundância total e abundância no pico de floração de 15 espécies de Asteraceae na 

Reserva Biológica de Moji Guaçu, SP.  
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Tabela S1: Lista de espécies de Asteraceae das quais foram coletados capítulos para a criação 

dos insetos herbívoros e seus parasitoides. 

Tribo Espécie 

 

Astereae Baccharis dracunculifolia DC. 

 Conyza bonariensis (L.) Cronquist 

  

Eupatorieae Campuloclinium sp1 

 Chromolaena chaseae (B.L. Robinson) R.M. King & H. Robinson 

 Chromolaena laevigata (Lam.) R.M. King & H. Robinson 

 Chromolaena odorata (L.) R.M. King & H. Robinson 

 Chromolaena pedunculosa (Hook. & Arn.) R.M. King & H. Robinson 

 Chromolaena squalida (DC.) R.M. King & H. Robinson 

 Mikania cordifolia Willd 

  

Gnaphalieae Achyrocline satureioides Gardner 

 

Heliantheae Viguiera sp1 

  

Gochnatieae Moquiniastrum barrosoae (Cabrera) G. Sancho 

 Moquiniastrum pulchrum (Cabrera) G. Sancho 

  

Vernonieae Piptocarpha rotundifolia Baker 

 Vernonanthura membranacea (Gardner) H. Robinson 
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Tabela S2: Lista de espécies de insetos herbívoros que emergiram dos capítulos de Asteraceae 

na Reserva Biológica de Moji Guaçu, SP. 

Táxon Número de indivíduos 
Número de 

hospedeiras 

Número de tribos 

hospedeiras 

DIPTERA    

Tephritidae    

Xanthaciura mallochi 1723 3 2 

X. chrysura 1617 8 1 

X. itirapinensis 726 6 1 

X. biocellata 66 3 1 

Cecidochares conexa 8 4 2 

Cecidochares fluminensis 42 2 1 

Tomoplagia cf. reimoseri 60 1 1 

Tomoplagia sp1 19 2 2 

Tomoplagia sp2 13 3 2 

Tomoplagia minuta 1 1 1 

Dyseuaresta spB 20 2 2 

Neomyopites sp1 13 4 1 

Trupanea sp1 4 3 1 

Euarestoides sp5 32 2 1 

Plaumannimyia cf. paulens 1 1 1 

Agromyzidae    

Melanagromyza erechtitides 21 2 1 

Melanagromyza minimoides 200 12 5 

Cecidomyiidae    

Dasineura spp 1669 10 4 

Neolasioptera spp 135 5 2 

Asphondylia spp 32 6 2 

COLEOPTERA    

Apionidae    

Apion sp1 403 4 1 

Apion sp3 1606 4 2 

Apion sp5 1 1 1 

Apion sp6 1 1 1 

Apion sp7 1 1 1 

LEPIDOPTERA    

Gelechiidae    
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Recurvaria sp1 49 4 2 

Recurvaria sp2 5 1 1 

Pterophoridae    

Adaina bipunctata 21 2 2 

Lioptilodes parvus 115 3 2 

Tortricidae    

Saphenista squalida 208 10 4 

Argyrotaenia sphaleropa 4 2 2 

Pyralidae    

Unadilla erronella 65 10 3 
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Tabela S3: Lista de espécies de insetos parasitoides que emergiram dos capítulos de Asteraceae 

na Reserva Biológica de Moji Guaçu, SP. 

Táxon 
Número de 

indivíduos 

Número de 

hospedeiras 

Número de tribos 

hospedeiras 

CERAPHRONOIDEA    

Ceraphronidae    

Aphanogmus sp1 5 1 1 

CHALCIDOIDEA    

Chalcididae    

Conura sp2 1 1 1 

Conura sp3 9 2 2 

Conura sp6 5 2 2 

Eulophidae    

Aprostocetus (Aprostocetus) sp1 11 4 3 

A.(Aprostocetus) sp2 708 12 5 

A.(Aprostocetus) sp3 68 10 3 

A.(Aprostocetus) sp4 2 2 2 

A.(Aprostocetus) sp5 17 3 3 

A.(Aprostocetus) sp6 3 2 2 

A.(Aprostocetus) sp7 3 2 2 

A.(Aprostocetus) sp8 7 3 3 

A.(Aprostocetus) sp9 4 1 1 

Anaprostocetus sp1 212 14 4 

Anaprostocetus sp2 1 1 1 

Elachertus sp1 15 8 4 

Elachertus sp2 4 1 1 

Euderus sp1 2 2 2 

Galeopsomiya sp1 40 7 3 

Horismenus sp1 362 6 2 

Horismenus sp2 31 8 3 

Paracrias sp1 132 6 3 

Paragalopsomiya sp1 1 1 1 

Eupelmidae    

Arthrolytus sp1 65 4 2 

Arthrolytus sp2 1 1 1 

Eurytomidae    

Eurytoma sp1 38 2 2 
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Phylloxeroxenus sp1 57 7 3 

Phylloxeroxenus sp2 27 7 3 

Rileya sp3 1 1 1 

Tenuipetiolus sp2 2 2 2 

Pteromalidae    

Arthrolytus sp1 65 4 2 

Eurydinoteloides sp1 619 7 2 

Heteroschema sp1 434 13 4 

Heteroschema sp2 36 7 3 

Lyrcus sp1 7 4 3 

Lyrcus sp2 80 10 4 

Lyrcus sp3 44 8 2 

Mauleus sp1 1 1 1 

Torymidae    

Torymoides sp2 4 2 2 

Torymus sp1 14 3 3 

Torymus sp3 3 2 2 

Torymus sp5 1 1 1 

CYNIPOIDEA    

Figitidae    

Agrostocynips sp1 1 1 1 

Ganaspis sp1 11 4 2 

Ganaspis sp4 1 1 1 

Ganaspis sp7 1 1 1 

Nordlandiella aff abdominales 14 5 3 

Nordlandiella aff semirufa 79 9 4 

ICHNEUMONOIDEA    

Braconidae    

Bracon sp1 9 4 3 

Bracon sp2 14 7 2 

Bracon sp3 5 2 2 

Chelonus (Microchelonus) sp1 1 1 1 

Dolichogenidea sp1 11 4 2 

Dolichogenidea sp2 1 1 1 

Dolichogenidea sp3 29 3 2 

Heterospilus sp1 5 2 1 

Ichneumonidae    

Casinaria sp1 1 1 1 

Temelucha sp1 1 1 1 

  



 

 

47 

Considerações Finais 
 

As características das plantas explicaram pouco a variação na composição de insetos 

parasitoides em capítulos de Asteraceae, a qual foi determinada principalmente pela variação 

na composição de insetos herbívoros hospedeiros entre as espécies dessa família de plantas. 

Consequentemente, variações locais na composição de herbívoros entre plantas hospedeiras 

podem ocasionar variações na composição de parasitoides associados às mesmas. Os resultados 

deste estudo sugerem que devido à especialização no uso de seus hospedeiros, herbívoros e 

parasitoides respondem de forma diferente às variações nas características das plantas: 

distância filogenética, similaridade de abundância e fenologia floral. Os efeitos de tais 

características sobre a composição de níveis tróficos superiores são menos importantes para a 

estrutura composicional do nível trófico não-adjacente (i.e., parasitoides). De fato, com 

exceção da similaridade de abundância, os efeitos da distância filogenética e da sincronia floral 

entre plantas foram mais importantes para explicar a similaridade de herbívoros do que a 

similaridade de parasitoides. Dessa forma, o presente estudo evidencia que espécies de plantas 

apresentam efeitos indiretos mais fortes, via composição de herbívoros, do que diretos, via 

características de plantas, sobre a variação na composição de parasitoides.  

 

 

 

 

 


