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INTRODUGCAO GERAL

Um dos principais interesses da Ecologia € entender quais fatores explicam a
variacdo espacial na riqueza de espécies. Quando se trata de insetos herbivoros, grupo
que compde aproximadamente 25% das espécies de organismos macroscopicos
terrestres (Bernays & Chapman, 1994), os seguintes fatores tém se mostrado 0s
principais preditores de riqueza: quantidade de biomassa de plantas (Marques et al.,
2000; Chase et al., 2000; Haddad et al., 2001); as condi¢cdes ambientais (Fernandes et
al., 2004; Axmacher et al., 2009); e a diversidade de plantas em diferentes niveis, desde
variabilidade intra e interindividual (Lawton, 1983; Tack & Roslin, 2011; Basset et al.,
2012) a diversidade filogenética das plantas hospedeiras (Mitter et al., 1991; Morais et
al., 2011; Nipperess et al., 2011). Note que dos trés fatores citados, dois estdo

relacionados a caracteristicas das plantas.

Diversos estudos tém demonstrado que a maioria dos insetos herbivoros se
alimenta de um subconjunto de plantas proximamente relacionadas (@degaard et al.,
2005; Morais et al., 2011). Essa restricdo filogenética no uso da planta hospedeira é
principalmente atribuido ao fato das plantas filogeneticamente proximas
compartilharem atributos ecologicamente importantes (Rasmann & Agrawal, 2011).
Uma importante implicacdo da restricdo filogenética no uso de plantas hospedeiras é
que a dissimilaridade na composicdo de espécies (i.e. diversidade beta) da fauna de
herbivoros tenderé a ser maior entre plantas de linhagens distantes do que entre plantas
filogeneticamente préximas (Dyer et al.,, 2007; Morais et al., 2011). Uma alta
dissimilaridade de fauna de herbivoros entre plantas filogeneticamente distantes pode
promover uma alta diversidade alfa de insetos herbivoros em um dado local com alta
diversidade filogenética de plantas, conforme tem sido encontrado (Dinnage et al.,

2012).



Um aumento na riqueza local e diversidade filogenética de plantas nativas
deveria levar a um grupo de consumidores mais diverso, que deveria por sua vez
sustentar um conjunto mais diverso de herbivoros dentre aqueles do pool regional.
Entretanto o mesmo parece néo ser verdadeiro quando o incremento na riqueza local de
plantas é devido ao elevado nimero de espécies de plantas exdticas. Porque plantas
exoticas e insetos nativos ndo compartilham muita historia evolutiva, o pool de insetos
herbivoros nativos pode ndo ser capaz de se beneficiar do aumento na riqueza local de
plantas exoticas, mesmo se tal aumento represente um aumento na diversidade
filogenética de plantas. De fato, espécies de plantas exdticas tendem a ter menor nimero
de herbivoros do que plantas nativas coocorrentes (e.g. Bréndle et al., 2008, Han et al.,
2008; but see Schaffner et al., 2011) e sdo frequentemente consumidos por herbivoros
generalistas que também se alimentam sobre plantas nativas (Perre et al., 2011). Entdo,
enquanto a riqueza de herbivoros deveria aumentar com maior riqueza de plantas
nativas, deveria ser menos afetada pelo aumento na riqueza de plantas exdticas, com as

quais, herbivoros ndo compartilham muita histéria evolutiva.

Portanto as investigacfes de como e quanto a histdria evolutiva compartilhada e
as restricdes filogenéticas explicam diferencas na riqueza de espécies de herbivoros
entre locais passam a ser questdes interessantes na ecologia. Entdo, ciente dessas
possibilidades, no meu primeiro capitulo eu fiz as seguintes perguntas: qual a
importancia relativa de plantas nativas e exoticas para a riqueza de espécies de moscas-
das-frutas? Qual é a importancia relativa da diversidade filogenética das plantas sobre a
riqueza de espécies de moscas-das-frutas? As plantas exdticas, ao chegarem em um
novo ambiente, podem aumentar desproporcionalmente a diversidade filogenética das

plantas locais, podendo, consequentemente influenciar a riqueza de herbivoros de



maneira indireta. Entdo eu também avaliei se havia uma influéncia indireta de plantas

exoticas sobre riqueza de herbivoros, via aumento da diversidade filogenética.

O compartilhamento de histdria evolutiva entre plantas e herbivoros pode
explicar ndo sO a riqueza, mas também a composicdo dos herbivoros encontrados em
um dado local. Quando uma espécie de planta chega a um novo local, ela ndo € vista
imediatamente como um recurso. E necessario um longo tempo para a selecdo de
linhagens de herbivoros com adaptacdes que os permitam consumir uma nova planta
(com caracteristicas diferentes das encontradas nas plantas hospedeiras nativas)
(Bréandle et al., 2008). A consequéncia disso é que plantas exdticas tendem a ter uma
fauna de herbivoros associados menos rica do que plantas nativas (Brandle et al., 2008;
Perre et al., 2011). Geralmente plantas exoticas chegam em um novo ambiente sem
trazerem consigo herbivoros do seu local de origem, sendo colonizadas por espécies de
herbivoros locais, sem que esses deixem de utilizar as plantas hospedeiras nativas (Perre
et al.,, 2011). Logo espero que a fauna de herbivoros sobre plantas exoticas seja um
subconjunto da encontrada sobre plantas nativas, e que a fauna de herbivoros sobre
plantas exdticas seja majoritariamente composta por generalistas (Memmott et al., 2000;
Bréandle et al., 2008), enquanto a encontrada sobre plantas nativas seja composta tanto
por generalistas quanto por especialistas (Keane & Crawley, 2002). Essa presenca
adicional de herbivoros especialistas sobre plantas nativas ocorre porque essas plantas,
apos longo tempo de convivéncia com herbivoros nativos, teriam possibilidade de
passar por processos evolutivos que selecionassem atributos de defesas anti-herbivoria
e, por outro lado, herbivoros por processos que selecionassem atributos de contra defesa
(Ehrlich & Raven, 1964). Consequentemente haveria algumas espécies de plantas

nativas com fauna mais exclusiva de herbivoros associados.



Para saber se insetos herbivoros locais usam plantas nativas de maneira diferente
de plantas exoticas, no segundo capitulo eu fiz as seguintes perguntas: plantas exdticas
sdo consumidas principalmente por moscas-das-frutas generalistas, enquanto plantas
nativas sdo usadas tanto por espécies generalistas quanto por especialistas? A riqueza de
moscas-das-frutas encontradas sobre plantas exéticas € menor do que a encontrada em
plantas nativas? As moscas-das-frutas encontradas sobre plantas exoéticas sdo um

subconjunto daquelas encontradas sobre plantas nativas?

As questdes dos meus dois capitulos foram testadas através de analises de
interacdes entre moscas-das-frutas e suas plantas hospedeiras. O sistema composto por
moscas-das-frutas (Diptera: Tephritidae) e suas plantas hospedeiras nativas e exdticas é
um bom modelo pra estudos ecoldgicos e evolutivos. Plantas exoticas sdo bastante
frequentes em pomares (e.g. Hernandez-Hortiz et al., 2006), mas, por outro lado, as
moscas-das-frutas também ocorrem com frequéncia em ambientes naturais. Interacfes
entre moscas-das-frutas e suas plantas hospedeiras tém sido registradas em todo o
mundo porque algumas espécies de tefritideos causam perdas em frutos e vegetais,
sendo, entdo, de grande importancia a producdo de alimentos. A familia Tephritidae
compreende aproximadamente 5000 espécies e quase 500 géneros (Uchba, 2012). Entre
as seis subfamilias de Tephritidae, Dacinae e Trypetinae tém sido as mais estudadas,
principalmente por compreenderem os principais grupos de tefritideos frugivoros
(Uchba, 2012). A principal caracteristica das moscas-das-frutas € o desenvolvimento de
parte de seu ciclo de vida no interior de frutos. No entanto, além de usar a planta como
alimento, as moscas-das-frutas também dependem da planta hospedeira para atividades

como copula, tornando muitas dessas interacGes bem especificas.
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CAPITULO |

A influéncia da diversidade filogenética e histéria evolutiva
compartilhada de plantas hospedeiras sobre a riqueza local de moscas-
das-frutas (Diptera: Tephritidae)



RESUMO

Maioria dos insetos herbivoros se alimenta de um subconjunto de plantas
proximamente relacionadas. Como consequéncia, locais com maior diversidade
filogenética de plantas devem ter maior riqueza de herbivoros. Entretanto o mesmo
parece ndo ser verdade quando o incremento na riqueza local de plantas é devido ao
elevado nimero de espécies de plantas exéticas. Sendo assim, eu perguntei se a riqueza
local de herbivoros é predita pela riqueza de plantas nativas, pela riqueza de plantas
exoticas e pela diversidade filogenética das plantas hospedeiras. Adicionalmente
perguntamos se a diversidade filogenética de plantas de um local tende a aumentar com
0 aumento do nimero de plantas exoticas. Para responder essas perguntas eu usei dados
secundarios de interagdes entre moscas-das-frutas e plantas frutiferas. Eu encontrei que
a riqueza de plantas nativas explica a riqueza local de herbivoros melhor até do que o
namero total de plantas hospedeiras. Encontramos que a diversidade filogenética das
plantas também explica a riqueza de herbivoros, embora fracamente. Plantas exdticas
ndo aumentam desproporcionalmente a diversidade filogenética de plantas de um local.
Os resultados indicam que o compartilhamento de histéria evolutiva entre plantas e
herbivoros e restricbes filogenéticas no consumo da hospedeira sdo importantes na
determinacdo de interacdo entre herbivoros e plantas. Eles sugerem também que usar o
namero de espécies de plantas nativas e exoticas (sem distin¢do entre elas) para explicar

a riqueza de herbivoros em um local pode néo ser a melhor opcéo.



INTRODUCAO

Insetos herbivoros compreendem uma grande fracdo da biodiversidade terrestre
global (Price, 2002) e possuem um importante papel em ecossistemas afetando as
dindmicas e diversidade de espécies de plantas (OIff & Ritchie, 1998; Frost & Hunter,
2007; Enge et al., 2013). Em ambientes conservados, trés fatores ndo excludentes estéo
entre os principais preditores de riqueza de espécies de insetos herbivoros: (1) a
quantidade de biomassa de plantas, que por sua vez € controlada por dindmicas de
energia e fertilidade de solo (Marques et al., 2000; Chase et al., 2000; Haddad et al.,
2001); (2) o nivel de severidade ambiental (Fernandes et al., 2004; Axmacher et al.,
2009); e (3) diversidade de plantas em diferentes niveis, desde variabilidade intra e
interindividual (Lawton, 1983; Tack & Roslin, 2011; Basset et al., 2012) a diversidade
filogenética das plantas hospedeiras (Mitter et al., 1991; Morais et al., 2011; Nipperess
et al., 2011). Em se tratando de poder de explicacdo, entretanto, diversidade de plantas
hospedeiras parece ser o fator mais importante na predicdo de riqueza local de
herbivoros porque considera parcialmente os outros dois fatores, enquanto também
incorpora o efeito da especializacdo alimentar dos insetos (Knops et al., 1999; Haddad
et al., 2001; Almeida-Neto et al., 2011).

A maioria dos insetos herbivoros se alimenta de um subconjunto de plantas
proximamente relacionadas (Jdegaard et al., 2005; Morais et al., 2011). Essa restricao
filogenética no uso da planta hospedeira é principalmente atribuido ao fato que plantas
filogeneticamente proximas compartilham atributos relacionados a defesa, fenologia e
aparéncia (Rasmann & Agrawal, 2011). Uma importante implicacdo da restricdo
filogenética no uso de plantas hospedeiras é que a dissimilaridade na composicdo de
espécies (i.e. diversidade beta) da fauna de herbivoros tendera a ser maior entre plantas

de linhagens distantes do que entre plantas filogeneticamente proximas (Dyer et al.,
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2007; Morais et al., 2011). Uma maior diversidade de linhagens de plantas, por sua vez,
frequentemente é resultado de aumento da riqueza de espécies de plantas. Entdo, tudo
mais sendo igual, quanto mais espécies de plantas presentes em um local, maior o
namero de espécies de insetos herbivoros esperado. Essa predi¢do parece ser verdadeira
para habitats conservados (e.g. Novotny et al., 2004), onde a maior parte das plantas e
herbivoros tém uma longa historia coevolutiva. No entanto, ainda ndo é bem entendido
se esse padrdo também se aplica a habitats antropizados, com alta dominancia de
espécies de plantas exoticas.

Um aumento na riqueza local e diversidade filogenética de plantas nativas
deveria levar a um grupo de consumidores mais diverso, que deveria por sua vez
sustentar um conjunto mais diverso de herbivoros dentre aqueles do pool regional.
Entretanto, 0 mesmo parece néo ser verdadeiro quando o incremento na riqueza local de
plantas é devido ao elevado nimero de espécies de plantas exdticas. Porque plantas
exoticas e insetos nativos ndao compartilham muita historia evolutiva, o pool de insetos
herbivoros nativos pode ndo ser capaz de se beneficiar do aumento na riqueza local de
plantas exoticas, mesmo se tal aumento ndo represente um aumento na diversidade
filogenética de plantas. De fato, espécies de plantas exdticas tendem a ter menor nimero
de herbivoros do que plantas nativas coocorrentes (e.g. Brandle et al., 2008, Han et al.,
2008; but see Schaffner et al., 2011) e sdo frequentemente consumidos por herbivoros
generalistas que também se alimentam sobre plantas nativas (Perre et al., 2011). Entdo,
enquanto a riqueza de herbivoros deveria aumentar com maior riqueza de plantas
nativas, deveria ser menos afetada pelo aumento na riqueza de plantas exdticas, com as
quais herbivoros ndo compartilham muita historia evolutiva.

A fim de investigar como a historia evolutiva compartilhada e restricdes

filogenéticas explicam diferencas na riqueza de espécies de herbivoros entre locais, eu
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reuni dados sobre moscas-das-frutas (Diptera: Tephritidae) e suas plantas hospedeiras ao
longo da regido Neotropical. Interagdes entre moscas-das-frutas e suas plantas
hospedeiras tém sido registradas em todo o mundo porque algumas espécies de
tefritideos causam perdas em frutos e vegetais, sendo entdo de grande importancia a
producdo de alimentos. A familia Tephritidae compreende aproximadamente 5000
espécies e quase 500 géneros (Uchda, 2012). Entre as seis subfamilias de Tephritidae,
Dacinae e Trypetinae tém sido as mais estudadas, principalmente por compreenderem
0s principais grupos de tefritideos frugivoros (Uch6a, 2012).

Esse estudo teve como objetivo avaliar as seguintes questdes especificas: (1)
qual a importancia relativa de plantas nativas e exdticas para a riqueza de espécies de
moscas-das-frutas? (2) Qual é a importancia relativa da diversidade filogenética das
plantas sobre a riqueza de espécies de moscas-das-frutas? (3) O aumento na riqueza de
plantas hospedeiras exdéticas promove um aumento na diversidade filogenética de
plantas? Caso a resposta para a terceira questdo seja positiva, entdo eu avaliarei se 0
possivel efeito da diversidade filogenética de plantas sobre a riqueza de moscas-das-

frutas € mediada por hospedeiros exoticos.

MATERIAIS E METODOS
Coleta de dados

Eu procurei listas de interacGes locais entre moscas-das-frutas e suas plantas
hospedeira na regido neotropical usando as seguintes bases de dados: SciVerse Scopus,
Portal Capes and Google Scholar. Apenas aquelas listas de interacdes com pelo menos
cinco espécies de plantas registradas foram usadas nesse estudo. Devido ao critério
acima citado, apenas locais no Brasil e México foram incluidos nesse estudo. No total

foram considerados 21 locais, 34 espécies de moscas-das-frutas e 108 espécies de
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plantas hospedeiras de 31 familias. A distribuicdo latitudinal dos locais variou de
20.1°N a 22.87° S, com concentracdo de locais proximo a latitude 20°S. Os locais
diferiram em suas altitudes (de 5 m a 1042 m acima do nivel do mar) e em quantidade

de dias de coleta.

Status e diversidade filogenética das plantas hospedeiras

Para calcular riqueza de plantas nativas e exéticas, eu classifiquei todas as
plantas hospedeiras para cada local amostrado. Para estudos realizados no Brasil, eu
usei a Lista de Espécies da Flora do Brasil (www.floradobrasil.jbrj.gov.br) para
determinar o status das plantas hospedeiras como nativa ou exdtica. Para estudos
conduzidos no Meéxico, eu procurei publicacBes cientificas para obter o centro de
origem de cada espécie de planta. Observe que a riqueza de plantas calculada dos
registros ndo representa uma estimativa do numero total de espécies de plantas que
ocorrem no lugar de estudo correspondente. A escolha de quais de quais plantas
hospedeiras a serem estudadas foi feita de acordo com critérios que variaram entre
estudos.

Eu usei a informacdo taxonémica como uma aproximacdo de filogenia. Entdo, a
relacdo filogenética em cada lugar foi medida usando a Distin¢cdo Taxonémica Média —
DTM (Clarke & Warwick, 1998). A DTM usa a informacédo taxonémica para estimar a
distancia filogenética entre organismos estudados e € robusto a diferencas em esforcos
amostrais (Clarke & Warwick, 1998). Todas as informagdes taxonémicas (especie,
género, familia e ordem) de plantas foram extraidas da The Plant List
(www.theplantlist.org). A DTM foi medida usando as fungdes taxa2dist e taxondive no
pacote vegan do R (Oksanen et al., 2013). A fim de controlar possiveis efeitos de

confundimento relacionados a diferencas em esforco amostral e climas regionais, eu
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usei altitude, latitude (valor absoluto, pra indicar a distancia do local em relacdo a linha
do Equador) e uma variavel de medida de esfor¢co amostral (aqui chamada de nivel de
esforco amostral). Essa Ultima variavel foi calculada como a soma do ndmero de dias

(transformado em log3) e 0 nimero de estagdes incluidas na amostragem.

Analise de dados

Para determinar a importancia relativa de cada varidvel explicativa para a
riqueza de moscas-das-frutas, eu primeiramente formulei um modelo completo, com
riqueza de moscas-das-frutas (varidvel resposta) e as seguintes variaveis explicativas: (i)
namero de espécies de plantas nativas, (ii) numero de espécies de plantas exoticas, (iii)
DTM das plantas hospedeiras, (iv) nivel de esforco amostral, (v) latitude (valores
absolutos) e (vi) altitude (transformado em log). Eu, entdo submeti o0 modelo global a
selecdo de models usando critério de informacdo de Akaike — AIC, sigla do nome em
inglés (Burnham & Anderson, 2002). Nessa selegéo, avaliamos o r2, o AlCc e o wi de
cada modelo. O r2 mede a proporcdo de variacdo na varidvel resposta que pode ser
explicada pelas varidveis presentes no modelo; o AICc é uma especie de AIC indicada
para amostras pequenas, que mede o ajuste do modelo aos dados e considera 0 nimero
de varidveis no modelo; e o wi pode ser interpretado como probabilidade relativa de
cada modelo diante dos dados. Os valores de importancia relativa de cada variavel
explicativa foram calculados através da soma dos pesos de Akaike do conjunto de
modelos que incluem tais varidveis. Como usamos a abordagem do modelo médio,
consideramos que as variaveis resposta presentes em todos os modelos com AAICc
menor que dois explicam a riqueza de moscas-das-frutas. As analises de selecdo de

modelos foram feitas usando o software SAM 4.0 (Rangel et al., 2010).

Para determinar se plantas exdticas contribuem desproporcionalmente para a
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diversidade filogenética local, eu simulei a perda de todas espécies exdéticas de cada
local e contrastei a reducdo resultante na Distingdo Taxondmica Total (DTT) com a
reducdo esperada quando eu removi um conjunto, de mesma quantidade, de espécies de
plantas. DTT é a soma das distin¢bes taxondmicas de todos os pares de espécies de
plantas de um local. Para cada local, eu subtrai o TTD resultante da perda de espécies
exoticas do DTT médio resultante de 1000 remocGes aleatdrias de um mesmo nimero
de espécies. Entdo eu comparei a reducdo em DTT seguida da remocao de espécies

exoticas e de espécies definidas ao acaso através de um teste-t pareado.

RESULTADOS

O numero total de plantas hospedeiras amostradas por local variou de 5 a 27
espécies, enquanto o numero de plantas nativas e exoéticas variou de 1 a 23 e 0 a 15
espécies, respectivamente. Apesar da grande variacdo na propor¢do de plantas nativas e
exoticas entre locais, eu ndo encontrei diferenca entre nimeros de espécies nativas e
exoticas (Wilcoxon test: Z = 0.899, p = 0.368). A riqueza de espécies de moscas-das-
frutas registradas variou de 4 a 14. As 32 espécies de moscas-das-frutas estdo divididas
em trés géneros (Anastrepha, Ceratitis e Toxotrypana) de duas subfamilias de
Tephritidae (Dacinae e Trypetinae). Entre as moscas-das-frutas amostradas, apenas uma

espécie (Ceratitis capitata) é exdtica da regido Neotropical.

Entre as seis variaveis explicativas, apenas o numero de espécies de plantas
hospedeiras nativas e DTM de plantas hospedeiras apareceram nos modelos
selecionados, ambos mostrando efeitos positivos sobre riqueza local de espécies de
moscas-das-frutas (Tabela 1). As comparac6es da importancia relativa e dos coeficientes

parametrizados de regressao das variaveis explicativas mostram que riqueza de plantas

15



hospedeiras nativas foi o principal indicador local de riqueza de espécies de moscas-

das-frutas (Tabela 2).

Tabela 1 Resultado da selecdo de modelos. Apenas os modelos com AAICc menor do
que dois estdo representados. Todos os modelos sdo compostos por variaveis
explicativas e a varidvel resposta para todos eles é a riqueza de moscas-das-frutas.

Apenas as variaveis aqui presentes explicam a riqueza de herbivoros.

Modelo r2 AlCc wi
No. espécies hospedeiras nativas 0.414 99.35 0.273
No. espécies hospedeiras nativas + DTM plantas 0.469 100.38 0.163

Tabela 2 Parametros de importéancia relativa e indicadores de sentido do efeito de cada
variavel explicativa sobre a riqueza de herbivoros. “Importdncia” indica a importancia

relativa de cada variavel e “Coeficiente ponderado” 0 sentido e tamanho do efeito da

variavel.
Variavel explanatoria Importancia Coeficiente ponderado
No. espécies hospedeiras nativas 0.981 0.624
DTM plantas hospedeiras 0.324 0.242
Latitude 0.209 -0.157
Altitude (log) 0.169 0.079
No. especies hospedeiras exdticas 0.169 -0.070
Esforgo amostral 0.168 0.059
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Embora o nimero de espécies de plantas exdticas ndo tenha sido selecionado
entre as varidveis explicativas, essa varidvel poderia ter um efeito indireto através do
aumento na diversidade filogenética das plantas hospedeiras. Entretanto, eu néo
encontrei suporte para esse efeito indireto. A remogdo simulada de espécies exoticas
produziu uma reducdo parecida na distingdo taxondmica total de plantas hospedeiras,
comparada a remogdo aleatoria de espécies de plantas de cada local (t = — 0.147, p =
0.884). Por outro lado, um conjunto alternativo de variaveis usando o nimero total de
plantas amostradas e a propor¢do de hospedeiras exoticas (em vez de nimero de
espécies de plantas nativas e exdticas) mostrou que plantas exéticas tém uma influéncia
negativa indireta sobre riqueza de espécies de moscas-das-frutas pela substituicdo de
espécies de plantas nativas, das quais maioria das moscas-das-frutas nativas parece
depender. Como esperado, o nimero total de plantas hospedeiras foi o principal preditor
de riqueza de espécies de moscas-das-frutas quando usamos o conjunto alternativo de
variaveis, mas DTM de plantas hospedeiras e latitude também apareceram nos modelos

selecionados.

Finalmente, ao contrastar o poder de explicacdo dos nimeros total de espécies de
plantas, de espécies de plantas nativas e de espécies de plantas exdticas através de
regressdes simples, eu encontrei que a riqueza de espécies de plantas nativas é um
indicador melhor de riqueza de espécies de moscas-das-frutas quando comparado com o
namero total de espécies de plantas hospedeiras (Fig. 1a, b). Por sua vez, o niUmero de
especies de plantas explicou menos do que 1% da variagdo na riqueza de espécies de

moscas-das-frutas (Fig. 1c)
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Figura 1 Regresséo linear simples entre riqueza de espécies de moscas das frutas e (A)
riqueza total de plantas hospedeiras (B) riqueza de plantas hospedeiras nativas (C)
riqueza de plantas hospedeiras exdticas. As linhas de regressdo foram apresentadas

apenas para ilustrar o ajuste e a inclinacao das relagdes.
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DISCUSSAO

Os resultados mostram que a riqueza local de espécies de moscas-das-frutas é
influenciada principalmente pelo nimero de espécies de plantas nativas e pela distin¢éo
taxonémica das plantas hospedeiras amostradas. De maneira interessante, a variagédo no
namero de espécies de plantas exdticas ndo parece ter um efeito direto sobre a riqueza
de espécies de moscas-das-frutas. Esse resultado, por sua vez sugere que o efeito
positivo de riqueza de plantas sobre a riqueza de herbivoros ocorre apenas quando o
aumento na diversidade de plantas envolve espécies de plantas com as quais 0s
herbivoros compartilhnam alguma historia evolutiva. Portanto, uma implicacdo provavel
desses resultados é que, devido a ampla invasdo por espécies de plantas exoticas, a
riqueza local de plantas pode ndo ser muito Util na predicdo de diversidade local de

herbivoros em regides caracterizadas por altos niveis de modificacdo de habitat.

Embora o nimero de plantas exoticas ndo tenha efeito direto sobre a riqueza de
espécies de moscas-das-frutas, parece haver um efeito negativo indireto através de sua
contribuicdo para o nimero total de espécies de plantas hospedeiras. Quanto maior a
proporcdo de espécies de plantas exdticas, menor o nimero de espécies de moscas das
frutas, como revelado pelo procedimento da selecdo de modelos alternativa usando a
riqueza total de plantas hospedeiras e a proporcdo de plantas hospedeiras exoticas em
vez de riqueza de espécies de plantas nativas e exoticas. Outro possivel efeito indireto
da presenca de especies de plantas exdticas ocorreria atraves de um efeito positivo de
distingdo taxondmica de plantas sobre aumento na riqueza de herbivoros. Segundo
Gerhold et al. (2011), a introducdo de plantas exdticas pode aumentar a diversidade
filogenética local das plantas porque elas tenderiam a ser de diferentes linhagens. No
entanto, eu ndo encontrei suporte para essa hipétese que as plantas hospedeiras exoticas

sdo em media menos relacionadas filogeneticamente as outras plantas do que as
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espécies de plantas nativas. Entdo, um efeito indireto adicional de plantas exdticas

através de incremento na diversidade filogenética pode ser descartado aqui.

De maneira interessante, eu encontrei que riqueza de espécies de plantas nativas
prediz melhor a riqueza de moscas-das-frutas do que a riqueza de plantas nativas mais a
riqueza de plantas exoticas. Em outras palavras, se houver so plantas nativas, o aumento
no nimero de espécies de plantas hospedeiras representara, de fato, um aumento no
namero de recursos para herbivoros, o que levara a um aumento no nimero de espécies
de herbivoros. Por outro lado, se houver um aumento no nimero de espécies de plantas
e essas plantas sdo nativas e exoticas, a quantidade de recursos para herbivoros
aumenta, mas ndo na mesma proporc¢ao encontrada quando ha apenas plantas nativas, ja
que sdo poucas as espécies de herbivoros capazes de usar uma planta exética. Sendo
assim o nimero de espécies de herbivoros tem um aumento atenuado em relacdo ao
encontrado quando se aumenta 0 nimero apenas de espécies nativas de um local. Isso
sugere que plantas exoticas produzem um certo ruido na relagdo entre riqueza de plantas
e riqueza de insetos herbivoros e esse ruido fica mais evidente quando avaliamos a

quantidade relativa de plantas exdéticas num local em vez da sua quantidade absoluta.

Devido a inércia filogenética, organismos mais proximos filogeneticamente
tendem a ter caracteristicas mais parecidas (Diniz-Filho et al., 1998). No caso de
plantas, espécies filogeneticamente proximas tém arquitetura, conteddo nutricional,
metabolitos secundarios e fenologia mais parecidos (Rasmann & Agrawal, 2011;
Lessard-Therrien et al., 2013). Portanto, assumindo que insetos herbivoros tém algum
nivel de especializacdo em recursos (ddegaard et al., 2005; Morais et al., 2011), havera
uma relacdo positiva entre distingdo filogenética e riqueza de espécies de herbivoros.
Aqui, eu encontrei uma relacdo positiva, embora fraca, entre distingdo taxondmica (um

indicativo de diversidade filogenética) de plantas hospedeiras e a riqueza de espécie de
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moscas-das-frutas associadas. Entdo eu sugiro que a amplitude do range de recursos,
representada aqui pelo aumento da distin¢do taxondmica das plantas, € um importante

fator determinante de riqueza de mosca-das-frutas nas comunidades amostradas.

O efeito positivo da distingdo taxondmica sobre a riqueza de mosca-das-frutas
indica que assembleias de plantas com maior diversidade filogenética tendem a ter mais
espécies de insetos herbivoros. Isso pode ser explicado pela maior dissimilaridade de
espécies de herbivoros entre plantas filogeneticamente distantes quando comparado a
plantas filogeneticamente proximas (ddegaard et al., 2005; Morais et al., 2011). Quando
duas plantas hospedeiras séo filogeneticamente distantes elas tendem a compartilhar
poucas, ou nenhuma, espécie de herbivoros, aumentando assim a diversidade beta na

composic¢do de espécies de herbivoros entre elas.

Estudos sobre determinantes de riqueza podem ter implicacbes préticas
importantes como a estimativa de biodiversidade. As primeiras estimativas envolviam
extrapolacdo a partir do nimero de espécies de insetos encontrados sobre um
determinado numero de espécies de plantas hospedeiras (Erwin, 1982). Depois se
reconheceu a importancia do grau de especializagdo dos herbivoros e a relacdo
filogenética das plantas hospedeiras amostradas (Novotny et al., 2007). Por fim, eu
sugiro que a histdria evolutiva das plantas com os insetos locais também seja

considerada nas estimativas de biodiversidade.

CONCLUSAO

Eu mostrei que diferentes caracteristicas de um nivel tréfico podem influenciar

niveis acima. Quando se trata de herbivoros, o compartilhamento de histéria evolutiva
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com as plantas hospedeiras ¢ um importante fator que regulador de riqueza. A
diversidade filogenética das plantas hospedeiras também é capaz de predizer a riqueza
de herbivoros. Os resultados também mostram que as caracteristicas do nivel tréfico
inferior podem ter efeitos diretos ou indiretos no nivel superior, que existem diferentes

formas de medir um mesmo atributo e escolher a melhor forma é uma tarefa importante.
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CAPITULO I

PADROES DE USO DA HOSPEDEIRA POR MOSCAS-DAS-FRUTAS (DIPTERAZ
TEPHRITIDAE)Z CONTRASTANDO ASSEMBLEIAS DE HERBIVOROS SOBRE PLANTAS

EXOTICAS E NATIVAS
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RESUMO

Espécies exoticas podem promover mudancas nas redes de interacdo de espécies
nativas, sejam interagGes entre componentes de um mesmo nivel ou de diferentes niveis
tréficos. Considerando que plantas e insetos compreendem dois dos grupos de
organismos mais ricos em espécies, a mudanca na composicao de espécies de plantas
hospedeiras pode ter importantes implicaces ecoldgicas e evolutivas, principalmente se
a mudanca envolve plantas sem uma histdria evolutiva compartilhada com a fauna de
insetos locais. Assim, eu fiz as seguintes perguntas: plantas exoéticas sdo
preferencialmente consumidas por moscas-das-frutas generalistas, enquanto plantas
nativas sdo usadas tanto por espécies generalistas quanto por especialistas? A riqueza de
moscas-das-frutas encontradas sobre plantas exéticas € menor do que a encontrada em
plantas nativas? E as moscas-das-frutas encontradas sobre plantas exéticas sdo um
subconjunto daquelas encontradas sobre plantas nativas? Eu utilizei dados secundarios
sobre interagdes entre moscas-das-frutas e plantas frutiferas e analisamos essas questdes
através de testes de Mann-Whitney, Wilcoxon Signed-Rank e teste de permutagdo. Eu
encontrei que a fauna de herbivoros encontrados sobre plantas exoticas é mais
generalista do que a encontrada sobre plantas nativas, mas a riqueza de herbivoros entre
plantas nativas e exéticas ndo foi diferente. As espécies de herbivoros encontradas sobre
plantas exoticas sdo um subconjunto das encontradas sobre plantas nativas, porém sé
quando analisadas entre comunidades e ndo dentro de comunidades. Esses resultados
sugerem que as relagfes de herbivoros locais com as plantas nativas e exdticas séo

diferentes.
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INTRODUCAO

Hé& anos a introducao de espécies exaticas tem sido alvo de interesse na ecologia
e em outras areas, como politicas publicas (Lodge & Shrader-Frechette, 2003;
Simberloff et al., 2013) Uma das causa desse interesse é que espécies exoticas podem
mudar padrbes de populagfes locais, se tornando uma das principais ameacas a
biodiversidade (Lodge, 1993; IUCN, 1999). Essas espécies exoéticas também podem
promover mudancas nas redes de interacdo de espécies nativas, sejam interacGes entre
componentes de um mesmo nivel tréfico, como competicdo, ou de diferentes niveis
tréficos, como predacdo, polinizacdo e uso de hospedeiros (Carvalheiro et al., 2008;
Goodenough, 2010). Considerando que plantas e insetos compreendem dois dos grupos
de organismos mais ricos em espécies e abundantes (Bernays & Chapman, 1994) e que
insetos herbivoros tem uma dieta estruturada filogeneticamente (Jdegaard et al., 2005),
é esperado que haja uma alta substituicdo de espécies de herbivoros entre espécies de
plantas hospedeiras. Entdo a mudanca na composicao de espécies de plantas hospedeiras
pode ter importantes implicacfes ecoldgicas e evolutivas tanto para plantas quanto para
herbivoros, principalmente se a mudanca envolve plantas sem uma histéria evolutiva
compartilhada com a fauna de insetos locais.

Quando uma espécie de planta se estabelece em um novo local, provavelmente o
namero de espécies de herbivoros locais capazes de consumir a nova planta € menor que
0 numero de espécies de herbivoros que usam plantas nativas (Keane & Crawley, 2002).
A justificativa para espécies de plantas nativas serem usadas por um nimero maior de
especies de herbivoros € simples: € necessario um longo tempo para a selecdo de
linhagens de herbivoros com adaptacGes que os permitem usar uma nova planta (com
diferentes caracteristicas) (Brandle et al., 2008). Entdo o numero de espécies de

herbivoros locais capazes de incluir uma espécie de planta exdtica em sua dieta € menor
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do que o numero de espécies capazes de usar uma espécie de planta nativa. A
consequéncia dessa diferenca em nimero de espécies de herbivoros por plantas seria
uma maior diversidade alfa de herbivoros sobre um conjunto de plantas nativas do que
de plantas exdticas. Poucos estudos provam esse padrdo diretamente (Bréandle et al.,
2008; Perre et al., 2011), embora essa ideia faca tanto sentido que é usada como
pressuposto pra uma das hipoGteses mais aceitas para explicar sucesso de invasdo de
plantas exoticas em um novo ambiente, a Hip6tese da Liberagdo de Inimigos (Keane &
Crawley, 2002).

O que se espera, e foi encontrado, é que herbivoros encontrados sobre planta
exoticas seja um subconjunto daqueles que utilizam espécies de plantas nativas (Perre et
al., 2011), que expandiram a amplitude alimentar. Um herbivoro que se alimenta sobre
varias espécies de plantas (principalmente se ha baixa relacdo filogenética entre elas) é
classificado como generalista. Como eu espero que 0s herbivoros encontrados sobre
espécies de plantas exdticas ndo as consuma exclusivamente, também espero que a
fauna de herbivoros sobre plantas exoticas seja composta majoritariamente por
generalistas (Memmott et al., 2000; Bréandle et al., 2008), enquanto a encontrada sobre
plantas nativas seja composta tanto por generalistas quanto por especialistas (Keane &
Crawley, 2002). Essa presenca adicional de herbivoros especialistas sobre plantas
nativas ocorre porque essas plantas, apos longo tempo de convivéncia com herbivoros
nativos, teriam possibilidade de passar por processos evolutivos que selecionassem
atributos de defesas anti-herbivoria e, por outro lado, herbivoros por processos que
selecionassem atributos de contra defesa (Ehrlich & Raven, 1964). Consequentemente,
haveria algumas espécies de plantas nativas com fauna mais exclusiva de herbivoros
associados. Essa fauna de especialistas presente sobre plantas nativas, por sua vez,

tornaria a diversidade beta de herbivoros sobre plantas nativas maior que a diversidade
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beta resultante da fauna de herbivoros generalistas encontrados sobre plantas exéticas.
Essa maior diversidade beta entre herbivoros encontrados sobre plantas nativas também
contribuiria pra uma maior diversidade alfa da fauna de herbivoros sobre essas plantas
quando comparada a fauna de herbivoros encontrados sobre plantas exéticas.

Nesse estudo eu explorei um sistema composto por moscas-das-frutas (Diptera:
Tephritidae) e suas plantas nativas e exoticas hospedeiras. Plantas exéticas sdo bastante
frequentes em pomares (e.g. Hernandez-Ortiz et al., 2006) e a principal praga a plantas
frutiferas nativas e exdéticas sdo as moscas-das-frutas (Uchda, 2012). Como
consequéncia dessa ameaca, hd uma grande quantidade de registros de interacfes entre
plantas frutiferas e moscas-das-frutas (e.g. Ronchi-Teles et al., 2011). Mosca-das-frutas
€ um nome genérico dado a moscas de duas familias da ordem Diptera: Lonchaeidae e
Tephritidae, mas aqui eu considerarei apenas a familia Tephritidae quando usar o termo
mosca-das-frutas. A familia Tephritidae é composta por aproximadamente 5.000
espécies descritas, distribuidas em seis subfamilias, dentre as quais se destacam
Trypetinae e Dacinae, por se alimentarem de frutos de véarias familias de plantas
(Uchba, 2012). Embora as moscas-das-frutas produzam um impacto econdmico, seus
impactos sobre o fitness das plantas hospedeiras sdo neutros, ou até mesmo positivos
(Wilson et al., 2012). Entretanto é preciso determinar a influéncia das plantas
hospedeiras (principalmente as exdéticas) sobre os padrdes de uso de planta hospedeira
por moscas-das-frutas.

Entdo eu propus as seguintes questdes especificas: (1) plantas hospedeiras
nativas e exoticas sdo consumidas por moscas-das-frutas com diferentes niveis de
especializacdo alimentar? (2) A riqueza de espécies de moscas-das-frutas sobre plantas
nativas é diferente da encontrada sobre plantas exoticas? (3) Plantas nativas e exoticas

sdo consumidas por diferentes grupos de espéecies de moscas-das-frutas? As predigdes
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para as questBes sdo: (1) plantas exoticas serdo preferencialmente consumidas por
moscas-das-frutas generalistas, enquanto plantas nativas serdo usadas tanto por espécies
generalistas quanto por especialistas, (2) a riqueza de moscas-das-frutas encontradas
sobre plantas exoticas serd menor do que a encontrada em plantas nativas, e (3) as
moscas-das-frutas encontradas sobre plantas exoticas serdo um subconjunto daquelas

encontradas sobre plantas nativas.

MATERIAIS E METODOS
Coleta de dados

Eu usei as seguintes bases de dados: SciVerse Scopus, Portal Capes e Google
Scholar para coletar publicacdes cientificas que reportassem comunidades de plantas
com interagOes especificadas entre moscas-das-frutas e suas plantas hospedeiras.
Complementarmente eu procurei esse tipo de publicacdo dentro das referéncias citadas
nos materiais que encontramos através da busca nas bases dedados. Para serem
incluidas nas analises, as comunidades deveriam ser amostradas no continente
americano, estar em escala local, ter pelo menos cinco espécies de plantas e usar como
método amostral a coleta dos frutos. De cada uma dessas comunidades eu extrai uma
lista com nome das plantas amostradas, seus status biogeograficos (simplificado, como
nativa ou exdtica) e o nome das moscas-das-frutas. Eu também realizei uma segunda
busca na literatura para responder a questdo sobre especificidade ao hospedeiro das
moscas-das-frutas. Nessa segunda busca o objetivo era identificar o maior nimero
possivel de plantas hospedeiras nativas usadas por cada herbivoro encontrado na lista
resultante da primeira busca. Entdo eu procurei nas mesmas bases de dados qualquer
tipo de registro entre moscas-das-frutas e plantas nativas (sem qualquer critério de

incluséo, exceto que o estudo tenha sido realizado no continente americano).
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Status das plantas hospedeiras

As moscas-das-frutas foram classificadas taxonomicamente de acordo com o
Catalogue of Life 2009 (Bisby et al., 2009) e as plantas de acordo com The Plant List
(www.theplantlist.org). O status biogeografico (nativa ou exoética) das plantas foi
determinado segundo 0s seguintes critérios: se houvesse no pais onde a interacdo foi
registrada uma base de dados on-line que informe o status das plantas, eu a usei. Se ndo
ha, mas a prépria publicagdo de onde os dados foram retirados classificou as plantas
amostradas, eu usei essa classificacdo. Em ultimo caso, se ndo ha uma base de dados,
nem uma classificacdo feita pelos proprios autores dos trabalhos, eu procurei por
publicacGes que reportassem o centro de origem de cada planta amostrada e, entdo,
comparei se os locais onde as plantas foram amostradas estavam dentro dos seus
respectivos centro de origem. Devido as dimensdes do Brasil e dos E.U.A. eu analisei 0
status das plantas numa escala de estado (considerando o estado onde a espécie é nativa

e o estado adjacente como &rea nativa de uma dada espécie).

Anélises de dados

Para determinar se as moscas-das-frutas encontradas sobre plantas exdticas sdo
mais generalistas do que aquelas encontradas sobre plantas nativas, primeiro eu separei
as moscas-das-frutas encontradas em todas as comunidades em dois grupos:
consumidoras exclusivamente de plantas nativas e consumidoras de plantas nativas
(exclusivamente ou ndo). Entdo eu usei a lista resultante da segunda busca (registros de
interacdes de moscas-das-frutas e suas plantas hospedeiras ao longo das Américas) para
quantificar o qudo generalista é cada espécie de mosca-das-frutas amostrada nas
comunidades, através do numero de espécies de plantas hospedeiras usadas por elas e

dos seus indices de Especializacio Relativa (IER). Para elaborar o IER, eu primeiro
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geramos o Indice de Especializagdo (IE) de cada espécie de mosca-das-frutas
quantificando o nimero de espécies, géneros, familias e ordens de plantas hospedeiras
usadas por cada uma das espécies, com cada nivel taxondmico multiplicado por um
peso (de um a quatro), crescendo do nivel de espécies até ordens. Para evitar uma
interpretacdo vaga dos resultados encontrados, eu avaliei 0 quanto cada espécie é
generalista em relacdo a espécie mais generalista, dividindo cada IE pelo maior IE,
gerando o IER. Entdo eu usei o teste Mann-Whitney para comparar a média dos valores
de IER das espécies de moscas-das-frutas encontradas sobre plantas nativas e sobre
plantas exaticas.

Para avaliar a diferenca da riqueza de moscas-das-frutas sobre plantas nativas e
exoticas, eu calculei a riqgueza média de moscas-das-frutas sobre plantas nativas e
exoticas para cada comunidade amostrada. Entdo usamos o teste Wilcoxon Signed-Rank
para calcular o quanto as diferencas entre cada par de valores € diferente de zero.

Eu também a alisamos se as espécies de mosca-das-frutas encontradas sobre
plantas exdticas sdo um subconjunto das encontradas sobre plantas nativas. Para testar
iss0, eu primeiramente separei pra analises apenas as comunidade com pelo menos trés
espécies de plantas em cada status (nativa e exotica). Para cada comunidade, eu medi a
porcentagem de espécies de moscas-das-frutas encontradas sobre plantas exdticas que
também € encontrada sobre plantas nativas, e entdo calculamos a média dessas
porcentagens encontradas em cada comunidade. Eu também gerei um modelo nulo,
onde as interagdes de cada mosca-das-frutas foram aleatorizadas entre as plantas da
comunidade, respeitando o nimero de interacdes por espécie de mosca-das-frutas, e
repetimos esse procedimento em cada comunidade, para identificar ao fim a
porcentagem média de espécies de moscas-das-frutas encontradas sobre plantas exoticas

que também sdo encontradas sobre plantas nativas quando essas interagdes sdo
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determinadas pelo acaso. Eu repeti essas aleatorizagbes 10.000 vezes para cada
comunidade e registramos cada porcentagem média. Ao fim avaliamos quantas vezes 0s
valores de porcentagem média gerados nas aleatorizacBes sdo menores do que o

observado.

RESULTADOS

Eu encontrei 21 comunidades de plantas utilizadas por moscas-das-frutas em
minhas buscas, sendo 17 delas no Brasil e quatro no México. A riqueza total de moscas-
das-frutas nessas comunidades foi de 32 espécies, com riquezas locais variando de
quatro a 14 espécies. A riqueza total de plantas de 108 espécies, com riquezas locais
variando de cinco a 28 espécies. Entre as espécies de moscas-das-frutas usadas em nas
andlises, apenas duas ndo pertencem ao género Anastrepha (Ceratitis capitata e
Toxotrypana curvicauda). Ceratitis capitata foi a Gnica espécie ndo americana estudada
e, é uma das espécies de moscas-das-frutas mais generalistas.

Das 32 espécies de moscas-das-frutas encontradas em nas 21 comunidades, 13
sdo capazes de consumir espécies de plantas exdticas e 19 usam apenas plantas nativas
em sua dieta. Essas 32 espécies de moscas-das-frutas possuem 123 espécies de plantas
hospedeiras, que pertencem a 62 géneros, 30 familias e 15 ordens ao longo de paises
americanos. As espécies de moscas-das-frutas encontradas sobre plantas exoticas sao
majoritariamente generalistas, consumindo em média aproximadamente dois géneros e
seis familias de plantas hospedeiras. Em contraste, as espécies de moscas-das-frutas
encontradas exclusivamente sobre plantas nativas sdo mais especializadas, com
aproximadamente 74% delas consumindo apenas um género de planta. Moscas-das-
frutas usando plantas hospedeiras exoticas foram registradas em um maior nimero de

especies de plantas (Fig. 1a; Mann-Whitney test, Z = 2.360, p = 0.018) e mostraram

33



maiores valores de IER (Fig. 1b; Z = 2.360, p = 0.018). Tais diferencas traduziram em
espécies de plantas exdticas sendo usadas por espécies de moscas-das-frutas que
também podem ser encontradas sobre algumas espécies de plantas nativas de diferentes

linhagens filogenéticas, mas ndo por moscas-das-frutas especializadas.
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Figura 1. Amplitude de dieta medida em termos de riqueza de plantas hospedeiras (A) e
indice de especializacdo (B) para as moscas-das-frutas em plantas registradas nas
regides Neotropical e Neartica. As caixas indicam o primeiro, segundo e terceiro

percentis dos valores. As barras verticais indicam os valores maximos € minimos.
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Uma das 21 comunidades ndo teve espécies de plantas exoéticas, entdo a
comparacdo de riquezas de moscas-das-frutas sobre plantas nativas e exdticas foi
realizada usando 20 comunidades. Diferente do previsto, eu encontrei que, controlando
a dependéncia do local, a riqgueza média de moscas-das-frutas sobre plantas nativas néo
é diferente da riqueza média de moscas-das-frutas encontradas sobre plantas exdticas
(Wilcoxon Signed-Rank Test: Z =0.523, p = 0.601).

Na escala entre localidades, quase 70% das espécies de moscas-das-frutas
encontradas sobre plantas exdticas também foram encontradas sobre pelo menos uma
espécie de planta nativa. Contudo, quando analisei dentro de cada uma das nove
comunidades com pelo menos trés espécies de plantas nativas e exoticas, eu encontrei
que a composicdo de espécies de moscas-das-frutas sobre plantas hospedeiras ndo é
guiada pelo status biogeografico das plantas, mas sim pelo acaso (Porcentagem Média =
0.73; Teste de Permutacdo: p = 0.376). Entdo, as espécies de moscas-das-frutas
encontradas sobre plantas hospedeiras exdticas ndo sao um subconjunto das encontradas

sobre nativas em uma escala local, mas elas usam plantas nativas de outros locais.

DISCUSSAO

Os resultados mostram que plantas exdticas realmente tém espécies de
herbivoros mais generalistas do que plantas nativas. 1sso sugere que as espécies de
herbivoros generalistas ja possuem atributos para consumir um amplo range de
recursos, 0 que torna as espécies de plantas exdticas um recurso ndo tdo diferente
daqueles usados pelos herbivoros. Esse raciocinio € intuitivo, mas pouco testado. Entdo
os resultados validam parcialmente as hipdteses que tém como pressuposto o fato de
que a fauna de herbivoros sobre espécies de plantas exoticas sdo mais generalistas do

que os encontrados sobre plantas nativas, como Hipdtese da Liberacdo de Inimigos e
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Hipotese da Resisténcia Biotica.

Alguns estudos também encontraram que espécies de herbivoros generalistas s&o
os principais herbivoros encontrados sobre plantas exoéticas (Memmott et al., 2000;
Brandle et al., 2008), no entanto eles podem ter falhado na andlise do nivel de
especializacdo dos herbivoros. Reconhecendo que insetos herbivoros tendem a ser
especialistas em niveis taxondmicos acima de espécie, eu desenvolvi um indice que
considera tanto quantidade quanto a amplitude taxondmica para determinar quéo
especializada € cada espécie de herbivoro encontrado sobre plantas nativas e exéticas.

E bem aceito que, de modo geral, herbivoros sdo mais generalistas do que
especialistas, contrariando o que era pensado (Novotny et al., 2002), no entanto moscas-
das-frutas tém uma alta especificidade a planta hospedeira (Novotny et al., 2005). Essa
alta especificidade foi encontrada sobre uma floresta da Nova Guiné, sugerindo que a
alta especificidade também encontrada por mim para moscas-das-frutas encontradas
sobre plantas nativas € um padrdo comum nesse grupo. A explicacdo para relacdes
especificas entre moscas-das-frutas e plantas hospedeiras é que esses herbivoros usam
plantas ndo apenas como recurso alimentar, mas também dependem delas para
atividades como a copula (Sallabanks & Courtney, 1992).

Determinar a especificidade de herbivoros com relacdo ao uso de plantas
hospedeiras pode contribuir para identificar determinantes ecoldgicos de riqueza de
organismos e para avancos nas estimativas local e global de diversidade (ddegaard et
al., 2005; Novotny et al., 2005). A adigdo do status biogeogréafico das plantas na analise
de especificidade alimentar de herbivoros a planta hospedeira, pode resultar em
melhoras nas estimativas de diversidade e predicdo de determinantes de riquezas, alem
de contribuir para o entendimento de padrdes e processos de invasdes biologicas.

Ao longo das 21 comunidades estudadas, a riqgueza maxima de espécies de
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moscas-das-frutas registrada foi 14, quase metade das 29 espécies encontradas em uma
floresta da Nova Guiné (Novotny et al., 2005). No entanto a riqueza de espécies de
plantas hospedeiras amostradas em Nova Guiné também foi maior do que a encontrada
nas comunidades usadas por mim. Entdo eu medi a riqueza media de moscas-das-frutas
por espécie de planta hospedeira, e 0 valor mais alto de um estudo usado por mim foi
1,8 e a média desses valores entre as 21 comunidades foi 0,79 espécies por planta,
enquanto esse valor na floresta da Nova Guiné foi 0,97. Essa diferenga é compreensivel,
porque o estudo da Nova Guiné foi realizado em ambiente conservado, enquanto meus
estudos variaram no nivel de antropizacdo desde pomares a florestas nativas.

Eu espero que o nimero de espécies de herbivoros capazes de consumir um
recurso pouco comum (plantas exéticas) seja menor do que o numero de espécies que se
alimentam sobre plantas com as quais eles sdo familiarizados. Entretanto eu néo
encontrei diferencas entre as riquezas de espécies de herbivoros sobre plantas nativas e
exoticas. A causa plantas exoticas ndo terem uma fauna de herbivoros menos rica do que
plantas nativas pode estar no tempo de convivéncia de herbivoros nativos e as plantas
exoticas. Ao longo do tempo, mais espécies de herbivoros se tornam capazes de
consumir plantas exdticas, fazendo com que a maior riqueza de herbivoros sobre plantas
nativas do que em exoticas seja um padrdo temporario (Brandle et al., 2008). Entéo,
como vaérias das plantas amostradas nos estudos usados nesse trabalho sdo consideradas
plantas naturalizadas (i.e. Psidium guajava e Mangifera indica) e outras tém um longo
tempo de cultivo no local onde foram amostradas, muitas das espécies de moscas-das-
frutas encontradas podem ser capazes de consumir igualmente espécies de plantas
exoticas e nativas.

Provavelmente os determinantes de riqueza de espécies de herbivoros mais

aceitos sao riqueza de plantas e condi¢cdes ambientais (Axmacher et al., 2009; Basset et
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al., 2012), entretanto quando eu usei a riqueza média de moscas-das-frutas por
hospedeira e um teste ndo paramétrico equivalente ao teste t pareado, eu controlei 0s
efeitos dessas variaveis. Outros estudos também mostram que relacdo filogenética entre
plantas hospedeiras também determina a riqueza de herbivoros (Dinnage et al., 2012;
Pellissier et al., 2013), e eu ndo controlei esse aspecto da diversidade da planta
hospedeira. Entdo, se plantas exoticas ndo sdo tdo incomuns para herbivoros locais e
tém uma diversidade filogenética maior do que plantas nativas, a riqueza de herbivoros
pode ser maior em plantas exdticas do que em nativas.

Como eu foquei em herbivoros nativos, eu esperava que, pelo fato de uma planta
ser exotica, apenas um subgrupo das espécies de herbivoros encontrados sobre plantas
nativas teria atributos que os permitisse usar uma planta exoética. Numa escala regional,
eu realmente encontrei esse padrdo, com 29 espécies de herbivoros encontradas sobre
plantas nativas e 13 sobre plantas exdticas, sendo nove dessas espécies encontradas
tanto sobre plantas nativas quanto sobre plantas exdticas. Isso indica que muitas das
espécies de herbivoros encontradas sobre plantas exoticas de um local podem usar
plantas nativas de outro local, o que é possivel gracas a ampla distribuicdo dos
herbivoros estudados. Saber que espécies de herbivoros encontrados sobre uma planta
exotica em um local podem usar plantas nativas de outros lugares sugere que, devido ao
critério de amostragem dos estudos usados por mim (eles ndo estabeleciam uma area e
coletavam informacdes de todas as plantas prese, mas estabeleciam a priori, dentro de
determinado local, quais espécies de plantas seriam amostradas), essas espécies de
herbivoros encontrados sobre plantas exdticas podem estar usando outras espécies de
plantas nativas até do mesmo local, e essas espécies nativas ndo terem sido incluidas na
amostra.

Quando analisado dentro das nove comunidades, o fator determinante da
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similaridade entre plantas nativas e exdticas ndo foi o status biogeografico da planta,
mas sim o acaso. As principais explica¢fes para plantas exoticas ndo terem uma fauna
de herbivoros parecida com a fauna encontrada sobre plantas nativas seriam: as espécies
de herbivoros encontrados sobre plantas nativa passaram a utilizar as plantas exéticas e,
entdo, se especializaram no uso daqueles recursos; ou sdo herbivoros especialistas no
uso daquela espécie de planta que foram introduzidos no novo ambiente junto com as
plantas exoéticas. Nenhum dos processos citados acima faz sentido aqui, primeiro,
porque, com excecdo de C. capitata, todas as moscas das frutas sdo americanas,
segundo, porque a analise na escala entre locais mostrou que muitas das espécies de
moscas das frutas usam pelo menos uma espécie de planta nativa. Esses processos
citados seriam para justificar uma possivel alta dissimilaridade entre fauna de
herbivoros encontrados sobre plantas nativas e exoticas. Mas o que eu encontrei foi
auséncia de relacdo entre composicao de herbivoros e status biogeografico da planta em
uma escala local. Isso é improvéavel, principalmente depois de ter sido entre locais existe
essa relacdo. Entdo, mais uma vez, eu atribui esse resultado ao critério de amostragem
adotado pelos autores dos estudos que utilizamos, ja que plantas nativas amostradas em

um trabalho podem estar nos locais de outros trabalhos e ndo terem sido amostradas.

CONCLUSAO

Quando eu mostrei que espécies de herbivoros encontrados sobre plantas nativas
tendem a ser mais especialistas que os encontrados sobre plantas exoticas, eu sugeri que
a perda de espécies de plantas pode ter efeitos em niveis troficos superiores. Eu
encontrei também que provavelmente a fauna de herbivoros encontrada sobre plantas
exoticas € composta por espécies de herbivoros que conseguem ampliar sua dieta, sendo

raras as espécies especializadas em consumir apenas plantas exoticas. Esse resultado
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mostra que o efeito da perda de espécies de plantas nativas sobre a riqueza de

herbivoros pode ser pior do que a perda de plantas exoticas.
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CONCLUSOES GERAIS
- Além de fatores climaticos e histdricos, diversidade de espécies em um dado grupo é
influenciada pela dependéncia do organismo em relacdo a grupos de outros niveis

tréficos.

- A extensdo que a diversidade em um nivel tréfico influencia a diversidade de niveis
tréficos superiores é regulada pela quantidade de histéria evolutiva partilhada entre eles.
- Diferentes caracteristicas de um nivel tréfico podem influenciar niveis troficos acima
de maneira direta ou indireta.

- Néo s a riqueza, mas a composicdo de espécies de um grupo também pode estar

relacionada a caracteristicas de organismos de nivel tréfico diferente.
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