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EVOLUCAO DE PADROES DE COLORACAO EM ARTROPODES
JOAO VASCONCELLOS-NETO & MARCELO DE OLIVEIRA GONZAGA

Resumo

Neste trabatho serdo discutidos os principais aspectos da evolucdo de coloragio em ar-
tropodes e outros grupos mais estudados, além do surgimento e manutengéo de polimorfismos cro-
maticos. Discutiremos os trés principais processos relacionados a evolucdo de padrdes de
coloragdo, termorregulagio, comunicacdo intra e interespecifica ¢ evasio a predagao. Este ultimo ¢
particularmente importante na manutencao de polimorfismos cromaticos nas populagdes de presas.

Abstract

In the present chapter we will discuss the main aspects of the evolution of color
patterns in insects and other well studied groups, as well as the appearance and maintenance of
cromatic polymorphisms. We will discuss the three main processess related to the evolution of
color patterns, thermoregulation, intra- and interspecific communication, and predation evasion.
The last is particularly important in the maintenance of cromatic polymorphisms in prey popula-
tions.
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Introducio

A coloraciio em animais possui implicagdes relacionadas principalmen-

te a trés processos: termorregulagdo, comunicagdo intra e interespecifica e eva-

sio & predacdo (Endler, 1978). A freqiiéncia relativa de diferentes padr3es de

cores em uma populagio depende da pressdo de forgas seletivas determinadas

por estes processos, como a predagio diferencial de variedades fenotipicas e se-
lecdo sexual.

O compromisse entre duas ou mais destas forgas, com ponderagdes di-
ferentes ao longo da distribuigdo de uma espécie, pode gerar polimorfismo cro-
matico (Endler, 1978, Stiles, 1979; Hagen et o, 1980; Heal, 1982; Brakefield,
1985). Populagdes do peixe Gasterosteus aculeatus diferenciadas em cor ¢ mor-
fologia, sdo um bom exemplo desta situagio. Nesta espécie sdo conhecidas duas
formas: uma preta, com espinhos pélvicos desenvolvidos, média de sete placas
laterais e auséncia de pigmentagio vermelha na garganta de machos sexualmen-
te maduros; e outra (forma lefurus) menor, com espinhos pequenos, cinco placas
laterais e machos com pigmentagfo vermelha. As caracteristicas da forma preta
parecem ter evoluido na presenca de predadores e, na auséncia destes, a forma
leiurus é mais freqiiente (Moodie, 1972). Hagen et al. (1980) demonstraram ain-
da que a forma preta é mais eficiente na defesa do territério reprodutivo quando
o competidor Novumbra hubbsi ocorre em simpatria. Quando Novumbra nao
esta presente ocorre selegio sexual favorecendo a forma vermelha.

FEm muitos casos, padres de coloragdo tem sido interpretados como re-
sultado de um processo evolutivo direcionado pela predagéo por animais visual-
mente orientados. Neste sentido, existem duas rotas evolutivas possiveis. Na
primeira, as cores da presa assemelham-se a uma parte aleatoria do substrato,
tornando-a criptica e dificultando sua detecgio pelos predadores; na segunda a
presa anuncia sua presenga através de cores vistosas, que contrastam com 0
substrato. Neste caso, as presas conspicuas sfo favorecidas por possuirem com-
postos quimicos ou caracteristicas estruturais que as tornam impalataveis ou por
serem semelhantes a animais impalatdveis. Presas palatdveis também podem
desenvolver cores vistosas quando apresentam caracteristicas comportamentais
que dificultem sua captura.

Animais com cores conspicuas e propriedades toxicas (ou outras carac-
teristicas que possam inibir a iniciativa de captura pelo predador) séo chamados
aposeméticos (Brower & Brower, 1964; Rothschild & Kellett, 1972; Edmunds,
1974). Os predadores podem associar as cores de presas aposematicas a expe-
riéncias prévias desagradaveis ou tentativas frustradas de captura, evitando in-
vestir contra animais que as possuam. A coloragfio como defesa contra predagio
¢ discutida nos livros de Cott (1940); Wickler (1968) e Edmunds (1974).
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Sio conhecidos varios exemplos onde predadores visualmente orienta-
dos podem ser responsdveis pela origem e manutengio de polimorfismo balan-
ceado produzido por selecdo apostitica, polimorfismo para camuflagem,
polimorfismo mimético do tipo Batesiano ou Miilleriano e polimorfismo de ani-
mais aposematicos. Estes conceitos, assim como exemplos relativos a cada um
deles, serdo apresentados a seguir.

Mecanismos comportamentais de predacio - deteccio de presas cripticas

Tinbergen (1960) desenvolveu o conceito de formagdo de imagem de
procura em predadores. De acordo com esta hipotese, os predadores tendem a
aumentar sua habilidade de percep¢do de um tipo de presa criptica apds expe-
riéncias prévias de captura. Isto ocorre porque os predadores aprendem a reco-
nhecer os padrdes de forma e colora¢do da presa, tornando-se capazes de
distingui-la do substrato mais rapidamente. Este aprendizado e formagdo de uma
‘imagem de procura’ especifica interfere na habilidade de deteccdio de outras
presas, ja que concentrando-se em um determinado tipo de estimulo, o aparato
sensorial do predador fica menos apto a localizar tipos distintos. Segundo Dukas
& Ellner (1993), quando um predador divide sua atengdo entre dois ou mais ti-
pos de presa, sua capacidade de localizar qualquer um dos tipos em especifico
fica comprometida.

Por outro lado, Gendron & Staddon (1983) propuseram uma hipétese
alternativa para explicar os mecanismos comportamentais de captura. Segundo
estes autores, a eficiéncia de captura de presas cripticas depende da taxa de pro-
cura, ou seja, da drea investigada pelo predador por unidade de tempo. Se o pre-
dador reduz esta taxa e, conseqilentemente, gasta mais tempo forrageando em
cada mancha de recursos, apresenta uma probabilidade maior de encontrar as
presas. No entanto, se a densidade de presas for muito baixa, uma diminuigo na
taxa de procura significaria um decréscimo ainda maior na eficiéncia de preda-
¢do. Este modelo estd baseado na premissa de que os predadores visualmente
orientados podem alterar suas taxas de procura de acordo com a densidade de
suas presas, o que foi demonstrado em varios trabalhos (Goss-Custard, 1977;
Smith, 1974; Dawkins, 1971).

Sob muitos aspectos as duas hipdteses sdo equivalentes. Em ambas a
eficiéncia na detecc@o de uma presa criptica aumenta como resultado de encon-
tros recentes de individuos com.o nesimo padrdo de cores. Encontros freqiientes
com presas conspicuas, por sua:vez,-diminuem a habilidade de localizagio dos
tipos cripticos. A principal diferenga é que na hipétese de Gendron & Staddon
(1983), 0 aumento na habilidade’ de detec¢fio de uma presa criptica ndo diminui
a eficiéncia na localiza¢o- de ‘outros tipos, enquanto no modelo de Tmbergen
(1960) isto ocorre (Guilford & Dawkins, 1987).
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A distingBo entre estes dois mecanismos comportamentais de captura €
importante devido as implicacBes evolutivas de cada modelo. A especializagio
perceptiva implicita no modelo de formagdo de imagem de procura pode induzir
a manutenc¢do de polimorfismos, uma vez que presas com fendtipos raros seriam
pouco influenciadas por predadores que buscam o tipo mais comum. Esta inten-
sificagfio da predacfio sobre os fendtipos mais abundantes de uma populagio é
denominada selecfo apostdtica (Clarke, 1962a, b), reflexiva (Moment, 1962; Li,
1962) ou pré-apostatica (Greenwood, 1984). Entretanto, apenas a alteragdo nas
taxas de procura, conforme proposto por Gendron & Staddon (1983), nédo leva-
ria a sele¢fio apostatica. Neste caso quando o predador ajustasse sua taxa de pro-
cura para maximizar a eficiéncia de captura de um tipo criptico de presa,
aumentaria também a probabilidade de localizacdo de outros tipos igualmente
cripticos ou mais conspicuos, independentemente de suas densidades (Guilford
& Dawkins, 1987).

Plaisted & Mackintosh (1995) utilizaram pombos (Columba livia) para
testar as duas hipdteses. Experimentos realizados com a utilizagdo de estimulos
visuais gerados por computador demonstraram que a apresentagfo sucessiva de
um mesmo estimulo criptico (equivalente a uma presa com coloragéo semelhan-
te ao substrato), provoca um rapido aumento na habilidade dos passaros em de-
tecta-lo. Quando mais de um estimulo igualmente criptico € oferecido, a
resposta torna-se menos efetiva. Isto sugere que, apds a detecc@o de varias pre-
sas semelhantes, ocorre uma especializacdo perceptiva (que é prejudicada pela
presenca de outros tipos de presas). Estes resultados sdo consistentes com o mo-
delo de Tinbergen (1960), mas outros estudos ainda sdo necessarios para confir-
mar a interferéncia da presenc¢a de tipos diferentes de presas na eficiéncia de
deteccdo de um tipo especifico. Além disso, é possivel ainda que os dois meca-
nismos sejam empregados por predadores sob diferentes circunstancias (Guil-
ford & Dawkins, 1987).

A seguir serfio apresentados alguns exemplos onde a pressdo de preda-
¢do pode ter induzido o desenvolvimento e manutencio de polimorfismos de pa-
drges de coloragfio, o que ¢ esperado como conseqiiéncia da formacgfo de
imagem de procura e selecdo apostatica.

Predacdio dependente de densidade e manutenc¢do de polimorfismos

Poulton (1884) foi o primeiro a prenunciar a idéia de que predadores se-
riam capazes de manter polimorfismo de cor em suas presas através da captura
preferencial do tipo morfoldgico presente em maior abundéncia. Segundo ele a
existéncia de dimorfismo cromatico em populacdes de Cyclophora spp (Lepi-
doptera: Geometridae) resulta da predacfio mais intensa sobre o padrio com
maior freqiiéncia. Algumas décadas depois, Fisher (1930) afirmava que os ge-
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nétipos raros podem ser mantidos por serem seletivamente mais vantajosos que
08 mais comuns, simplesmente pela virtude de sua raridade.

Varios outros autores fizeram uso destas idéias preliminares para expli-
car o polimorfismo de presas e, embora nenhum deles tenha trabalhado com ar-
tropodes predadores, nido existem razdes que restrinjam os resultados
encontrados a atuagdo de predadores vertebrados (Sherratt & Harvey, 1993).
Popham (1941, 1942) demonstrou experimentalmente que o peixe Scardinius
eryphthalmus (Cyprinidae) preda desproporcionalmente mais as formas comuns
da populagdo polimorfica do hemiptero aquético Sigara distincia. Cain &
Sheppard (1954) e Haldane (1955) sugeriram que o golimorfismo de cores e pa-
drdes de conchas encontrados amplamente em caramujos do género Cepaed
(Helicidae) poderiam ser mantidos por selecfio pré-apostatica. Entretanto, evi-
déncias de que este processo realmente ocorre em populagdes naturais, surgiram
apenas em 1962. Clarke (1962b) verificou que as formas comuns de Cepaea ne-
moralis e C. hortensis sofriam preda¢do muito mais intensa que as formas raras.
Nestas populagdes mistas, selegfo visual possivelmente age para camuflagem e
apostasia. Nas col6nias mistas foi observada uma correlaciio negativa entre as
freqiiéncias de fendtipos visualmente semelhantes, o que foi atribuido ao efeito
de selegdo apostatica (Clarke, 1969).

O ofiurdide Ophiopholis aculeata e o mexilhdo Donax variabilis exi-
bem polimorfismos cromaticos, os quais podem ser produzidos por peixes e
passaros, respectivamente, através de selegdo reflexiva (= selegfio apostatica)
(Moment, 1962). Owen & Weigert (1962) também explicaram o polimorfismo
de Philaenus spumarius (Homoptera, Cercopidae) por selegiio apostatica. Mais
tarde, Owen (1963, 1965 a, b, 1966), estudando o caramujo Limicolaria marten-
siana, descreveu quatro padrdes de conchas que variavam em freqgiiéncia em di-
ferentes locais. Populagdes mais densas eram mais polimérficas que as menos
densas. Este autor propds que sele¢fo apostatica por predadores visualmente
orientados constitui o fator responsavel pelo polimorfismo.

A partir de entdo, véarios trabalhos experimentais e teéricos foram des-
envolvidos. Passaros que se alimentam no chéio sdo predadores importantes de
muitas espécies polimérficas de insetos e moluscos. Suas maneiras de cacar
parecem ser importantes na manuten¢do do polimorfismo cromético de suas
presas. Evidéncias experimentais de campo, utilizando iscas coloridas, demons-
traram que selegfio apostatica por passaros poderia manter o polimorfismo das
presas (Allen & Clarke, 1968).

Greenwood (1969) discutiu e analisou os dados de Owen (1965a, b),
chegando também a conclusdo que a selecfo apostatica pode ser responsavel
pela manutengdo de polimorfismos em moluscos terrestres. Ele calculou um
‘indice de polimorfismo’, demonstrando a relagio entre o polimorfismo e a den-
sidade de presas. Neste modelo, as presas tendem a ser monomérficas quando
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estio em altas ou baixas densidades. Isto ocorre porque, nestes casos, o preda-
dor nfo formaria imagem de procura (Clarke, 1960; Tinbergen, 1960; Owen,
1963; Greenwood, 1969; Smith, 1971). Assim, selecdo apostatica e polimorfis-
mo operariam somente sob densidades intermediarias; principalmente na faixa
de ascensdo e inicio da estabilizagdo da curva sigmoide de predacdo “versus”
densidade de presa (Gseenwood, 1969) (Fig. I). E importante ressaltar, no en-
tanto, que o conceito de densidades intermediarias € relativo e depende da habi-
lidade do predador.
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Fig. 1: (1A) - Curva de predacdio para predadores visualmente orientados e com capacidade de
aprendizagem. Néo considerando os mecanismos comportamentais envolvidos na deteccdo, captura
¢ manipulagdo das presas a resposta ao aumento de densidade das presas seria linear (linha traceja-
da). Na curva real (sigméide), em baixas densidades, a taxa de predagdo ¢ menor que a esperada
pela probabilidade de encontro da presa pelo predador. Com o aumento da densidade de presas a
taxa de predagdo apresenta um incremento, mas a partir da formagdo de imagem de procura pelo
predador esta taxa fica acima da linha tedrica esperada pela probabilidade de encontro. £ nesta fai-
xa de densidades intermediarias de presa (entre as linhas tracejadas verticais) que a selecio aposté-
tica opera, favorecendo fendtipos raros (seta para cima) e selecionando contra as formas mais
abundantes. Em densidades muito baixas ou muito altas a selecdo apostatica ¢ inoperante; (1B) -
Freqiiéncia de padrdes de coloragdo de uma espécie criptica mostrando como a sefegdo age a favor
das formas raras (seta para cima) e contra as formas abundantes (seta para baixo); (1C) Processo de
formagdo de polimortismos em espécies cripticas; (1D) - A selecdo apostatica também promove di-
versidade de aspecto entre diferentes espécies. As pressdes para a divergéncia sdo reciprocas (se-
tas), pois padrdes convergentes favoreceriam a formagdo de imagem de procura pelo predador.

Em densidades baixas a selecfio apostatica ndo estd operante porque o
encontro de presas pelo predador € fortuito, ndo permitindo aprendizagem no
sentido de reter uma imagem de busca da presa sobre o pano de fundo onde esta
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camuflada. Por outro lado, em densidades altas nfo ¢ necessério reter uma ima-
gem aprendida Yelativa ao que procurar, pois a presa é suficientemente abundan-
te para ser detectada rapidamente. Ou seja, nfio ha necessidade de busca através
de imagem pré-formada.

Horsley er al. (1979) realizaram uma série de experimentos usando is-
cas marrons e verdes, testando o efeito de raridade em altas densidades de presa.
Nestes experimentos demonstraram haver sele¢fio independente de freqiiéncia
para iscas marrons ¢ mais selegdo dependente de freqiiéncia contra raridade. Es-
tes dados contrastam com sele¢do apostatica, onde em densidades mais baixas
de presa, o predador tende a comer desproporcionalmente mais a forma mais co-
mum. Portanto, selec@o contra formas raras tende a levar espécies a0 monomor-
fismo, quando formarem agregados.

Apesar da existéncia destes e muitos outros exemplos onde a densidade -
das presas constitui um fator determinante da dieta dos predadores, em muitos
casos isto ndo ocorre. Sherrat & Harvey (1993) fizeram uma revisdo dos traba-
lhos publicados sobre predagdo dependente de densidade em artropodes, encon-
trando 28 estudos nos quais foram oferecidos dois ou mais tipos de presas, em
diferentes densidades relativas, e avaliadas as preferéncias alimentares dos pre-
dadores. Destes, 24 demonstraram preferéncia independente da freqiiéncia de
cada tipo de presa e em 11 ocorreu também preferéncia freqiiéncia-dependente.
Colton (1987), por exemplo, observou que a preferéncia apresentada pela larva
de Enallagma aspersum (Odonata: Coenagrionidae) varia com a densidade de
Diaptomus spatulocrenatus (Copepoda: Centropagidae), mas nfo com a de
Simocephalus serrulatus (Cladocera: Daphinidae). Em apenas 5 trabalhos foi
encontrada preferéncia fraca ou inexistente, o que pode ser um reflexo da resis-
téncia de muitos autores (ou editores) em publicar resultados negativos ou um
indicativo de que na maioria dos casos existe realmente o estabelecimento de
predacdo diferencial sobre algum tipo de presa. Shetratt & Harvey (1993) citam
também dois trabalhos (Chandra & Williams, 1983; Cothran & Thorp, 1985)
que apresentaram evidéncias de sele¢@o anti-apostatica, ou seja, predagéo prefe-
rencial das formas mais raras. Neste caso ndo ocorre a manutengéio de polimor-
fismo e as populagdes séo geralmente constituidas por individuos com um unico
padrdo cromatico.

Selecdio apostatica pode gerar polimorfismo numa espécie (Clarke, 1962
a,b) assim como diversidade de aparéncia em presas de uma comunidade (Rand,
1967, Ricklefs & O’ Rourke, 1975; Figueira et al, 1993). Diferentes espécies
competem por um espago de aparéncia onde ficam melhor camufladas. Espécies
de gafanhotos com diferentes formas e padrdes de coloragio quando saltam bus-
cam substratos especificos onde ficam cripticos (Eterovick ef al, 1997). Prova-
velmente esta diversificagdo de forma e coloracfio representa o resultado de
selecfio apostatica, gerando diversidade de aparéncia entre espécies (Fig. 1C,D).
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Nas préximas se¢des serdo apresentadas as diferentes formas de poli-
morfismo cromatico originarias de selegfio visual por predadores’

Polimorfismo para camuflagem

O polimorfismo de coloracdo de uma espécie pode ser seletivamente
neutro se cada forma for vista pelo predador como uma amostra aleatéria do
substrato. Se os padrdes de cor nfo sfo igualmente cripticos, ou se ha algumas
tendéncias para serem percebidas somente em certas partes do substrato, entfo a
‘ﬁ‘eqﬁéncia de formas sera proporcional & freqiiéncia dos elementos que compde
o padrdo do substrato aos quais estdo associadas (Endler, 1978).

A borboleta Papilio machaon (Papilionidae), por exemplo, tem pupas
verdes ou marrons. No verdo, quando a intensidade de predagdo por aves é im-
portante, cada forma tem maior valor adaptativo em substratos verdes e marrons
respectivamente. No inverno, néo ha diferencas nas taxas de sobrevivéncia des-
tas pupas nos diferentes substratos. Nesta €poca, ratos (Rodentia) e mussaranhos
(Insectivora), que ndo tém visdio cromatica, sdo os unicos predadores habituais
das pupas desta borboleta (Wiklund, 1975).

Muitos estudos interessantes foram desenvolvidos com peixes, tanto no
campo como em laboratério, demonstrando como a sele¢do natural age produ-
zindo polimorfismo cromatico. O guaru Poecilia reticulata (Poecilidae) exibe
um complexo polimorfismo de coloragio, que varia com a pressio de selecdo. A
medida que a intensidade de predagfio aumenta, os padrdes de cores tornam-se
menos conspicuos pela reducfio dos tamanhos de pintas e mudangas de cores de
pigmentos ¢ estruturas. Em locais onde néo ha predadores ou a intensidade de
predagfio ¢ baixa, a selecfio sexual favorece conspicuidade nos machos (Endler,
1978; 1980; 1985). Outro Poecilideo, Phalloceros caudimaculatus, estudado no
sudeste brasileiro, exibe um polimorfismo de cores nas nadadeiras dorsal e cau-
dal, e pintas e faixas no corpo. A selecfo natural parece agir de modo conver-
gente sobre o polimorfismo cromatico de Poecilia reticulata e Phallocerus
caudimaculatus, embora neste ltimo o polimorfismo se manifeste tanto em ma-
chos como em fémeas (Endler, 1982; 1985).

Melanismo

Apos a Revolucdo Industrial no século XVIII, com o crescimento das
areas urbanas industrializadas, muitos poluentes passaram a ser lancados ao ar,
alterando e matando liquens e briofitas sobre troncos de arvores. Com a altera-
¢do do substrato, varias espécies de artropodes que vivem ou repousam nestes
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locais, passaram a ser menos cripticas. Nesta nova condiggo foram'selecionadas
muitas formas melanicas (Ford, 1975; Bishop & Cook, 1980).

A mariposa Biston betularia (Geometridae), em varias 4reas da Ingla-
terra ¢ polimorfica, havendo a forma tipica (“branca”), insularia (um pouco
mais pigmentada) ¢ a forma melanica carbonaria. O polimorfismo desta espécie
¢ dito transiente, pois nas dreas industrializadas os genes raros, para pigmenta-
¢io mais escura, foram selecionados e espalhados na populagio reduzindo a fre-
qiiéncia do alelo normal (Kettlewell, 1955; 1961a; veja também Ford, 1975 ¢
referéncias neste). A forma carbonaria ¢ mais criptica que a tipica nas areas ur-
banas, enquanto que nas areas ndo poluidas, a forma tipica é menos predada por
péassaros (Ford, 1975 e referéncias neste). Com o controle da polui¢do do ar na
Inglaterra, o processo vem se revertendo e a freqiiéncia da forma melénica vem
se reduzindo em rela¢do a da forma tipica.

Em varias espécies de lepidopteros a sele¢do de formas melanicas em
areas industrializadas tem sido considerada como adaptacfio contra predagdo
(Owen, 1961; 1962; Lees, 1971; Sargent, 1971; Ford, 1975; Bishop ef al., 1975,
1978a, b; Steward, 1976; Bishop & Cook, 1980; Majerus, 1981). Entretanto as
freqiiéncias de formas tipicas e melénicas ndo podem ser explicadas somente
através de selecio visual por predadores, havendo outras razdes como termorre-
gulagdo, vantagens do heterozigoto, ou combinacdo destes (Kettlewell, 1961a,
b: Lees el al, 1973; Lees & Creed, 1975; Bishop er af, 1975; 1978a, b;
Steward, 1977).

Outros artropodes como Psocoptera (Popescu ef al, 1978; Popescu,
1979) e algumas espécies de aranhas (Mackie, 1960; 1964; 1965; Arnold &
Crocker, 1967) sdo polimdrficas, havendo relagédo das formas meldnicas com ca-
muflagem e poluigdo.

Véarios trabalhos relacionaram a maior freqiiéncia de formas meldnicas
com poluigdo (Creed, 1974; Lees et al., 1973). Entretanto, ha evidéncias de que,
em muitos casos, este melanismo esteja mais relacionado com condi¢Bes clima-
ticas: menores temperaturas e menor luminosidade (Benhan er al., 1974; Scalli
& Creed, 1975; Bengtson & Hagen, 1977).

Borboletas do género Colias (Pieridae) sempre séo citadas como exem-
plo de melanismo crescente com altitudes e latitudes maiores (Freeman, 1938,
Watt, 1969). Esta variacio ao longo do cline é encontrada entre espécies e den-
tro de espécies (Roland, 1978). O controle da quantidade de melanina tem com-
ponentes genéticos e ambientais (Hoffmann, 1978). Individués melanicos tém
periodos de voo e de alimentagfo maiores que individuos mais claros, sob tem-
peraturas e intensidades de luz menores. Voam distdncias maiores e emigram da
populagdo em taxas maiores que os mais claros. Sob temperaturas e luminosida-
des maiores os individuos mais claros sdo mais ativos (Roland, 1982).
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Coloragdo conspicua

Se ha vantagens para um individuo ser conspicuo, nio estdo claros
quais aspectos do comportamento do predador estdo envolvidos (Harvey &
Greenwood, 1978). Dentro desta controvérsia, a literatura relata duas questdes
fundamentais: (i) Por que presas impalataveis geralmente apresentam coloracéo
conspicua? e; (it) Como evolui 0 aposematismo cromatico?.

Em relagdo a primeira questdo existem duas hipéteses. Uma diz que ¢
vantajoso para animais impalativeis parecerem ser tdo diferentes quanto possi-
vel das formas que os predadores costumam comer (Fischer, 1958). Embora ha-
jam evidéncias sobre esta hipotese (Shettleworth, 1972), é mais provavel que os
predadores aprendam a evitar presas conspicuas mais prontamente que presas
cripticas (Turner, 1975; Mathews, 1977). Esta hipétese foi testada experimental-
mente com pintinhos (Gittleman ez al., 1980). Estes aprenderam mais rapida-
mente que as presas eram Impalatdveis quando estas contrastavam com o
substrato (Gittleman & Harvey, 1980; Gittleman e al., 1980). Entretanto,
alguns autores comentam que alguns insetos aposemaéticos parecem cripticos
sob certas circunstancias (Edmunds, 1974; Papageorgis, 1975; Jarvi et al.,
1981), indicando que coloragdo conspicua ndo € necessariamente vantajosa para
uma espécie quimicamente protegida. No besouro polimérfico, Chelymorpha
cribraria (Chrysomelidae, Cassidinae) o padrdo caramelo (rufipennis) e o pa-
dréio moldurado (cinctipennis) sdo considerados aposematicos, porém em certos
substratos parecem cripticos. Especialmente no outono, quando a vegetagio co-
mega a exibir tons mais palidos, havendo no chéo varias folhas secas, estes dois
padrdes sdo basicamente cripticos (Vasconcellos-Neto, 1987).

Coloragio aposematica ¢ contra-selecionada em pequenas populagdes,
havendo uma tendéncia ao monomorfismo em espécies mais abundantes {(Fig.
2). Benson (1972) demonstrou que a taxa de recapturas de Heliconius erato,
uma espécie aposematica, cujo padrio de coloragiio foi alterado, foi menor do
que o grupo controle, onde apenas houve manipulagéo e pintura sem alteragio
da colorago. Este resultado ¢ uma evidéncia de que predadores visuamente
orientados selecionam presas aposematicas para o momonorfismo.

Predadores aprendem a evitar presas impalataveis depois de apanha-las,
matando-as ou ferindo um ou alguns individuos neste processo (Harvey &
Greenwood, 1978). No entanto, se isto sempre ocorresse, formas aposematicas
raras seriam selecionadas contra ¢ o gene para coloracio aposematica difi-
cilmente se espalharia numa populagéo (Wiklund & Jarvi, 1982). Presas apose-
maticas s6 seriam selecionadas em relagdo a tipos cripticos se alcancassem altas
freqiiéncias, caso contrario seriam contra-selecionadas (Harvey, 1983). Esta € a
razdo principal de diversos autores explicarem evolugdo de coloragio aposema-
tica através de selecdio de parentesco (Mathews, 1977: Harvey & Greenwood,
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1978; Gittleman & Harvey, 1980; Harvey, 1983), pois esta idéia pressupde a
morte da presa ao ser atacada pelo predador. No inicio, a forma conspicua €
mais penalizada, ganhando vantagem posteriormente porque o predador aprende
mais rapidamente a evitar estes padrdes do que os cripticos (Harvey, 1983).
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Fig. 2: Curva de selegéio sobre animais aposematicos. (2A-1): Selecao apostatica age contra espéci-
es aposematicas raras pois a densidade ndo € suficiente para o aprendizado dos predadores visual-
mente orientados, a menos que as presas pertengam a um anel mimético Milleriano; (2A-2):
Insetos aposematicos sdo selecionados para o monomorfismo pois desvios do padrdo geral da espé-
cie podem constituir novidades para os predadores, sendo selecionadas contra; (2A-3): Em situa-
¢oes onde hd um relaxamento da pressdo de predagéo, as presas aposematicas podem exibir maior
variabilidade de padrdes de coloracdio; (2B): Nos casos de mimetismo Miilleriano, a sele¢dio pro-
move o monomortismo ¢ aumento da densidade das diversas espécies de co-modelos; (2C): Quan-
do um modelo impalatavel (curva continua) possui varios mimicos (curvas pontilhadas), a selecdo
favorece o polimorfismo do modelo como escape ao parasitismo dos imitadores.

Presas impalataveis, entretanto, podem ser capturadas e liberadas sem
danos durante o processo de aprendizagem de evitagio (Boyden, 1976; Jarvi ef
al., 1981; Wiklund & Jarvi, 1982; Sillén-Tullberg ef al., 1982; Engen el al.,
1986). Estes estudos experimentais e tedricos sobre evolugio de coloragido apo-
sematica através de selegdo individual pressupde que individuos:aposematicos
solitarios tenham vantagem seletiva maior sobre os cripticos (Sillén-Tullberg,
1985).
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Na literatura ha exemplos de predadores como aranhas (Vasconcellos-
Neto & Lewinsohn, 1984), répteis (Boyden 1976; Johki & Hiduka, 1979), aves
(Brandon et al., 1979; Jarvi er al., 1981; Sillén-Tullberg e al., 1982; Wiklund &
Jarvi, 1982) e mamiferos (Brodie e al., 1979) que liberam presas impalataveis
intactas apds experimentéa-las. Observou-se na Reserva Florestal de Linhares
(ES), por exemplo, o passaro Galbula ruficalda (Galbulidae) capturar e segurar
a borboleta Dryas iulia (Helicoiinae, Nymphalidae) por alguns segundos, libe-
rando-a viva em seguida. Vasconcellos-Neto (1987), em estudos experimentais,
demonstrou que aves como crassideos e tinamideos podem liberar besouros cas-
sidineos intactos, apés captura-los e mandibuld-los. Em alguns casos a presa foi
danificada em outros morreu durante a manipulagiio pelos predadores. Nestes
experimentos foi demonstrado que tais predadores podem rejeitar e aprender a
evitar presas aposematicas. Selegfio de parentesco e selecio individual podem
ocorrer na mesma presa, dependendo do tipo de predador e de sua experiéncia
anterior com ftens aposematicos. Para estes besouros a selegdo individual para
aposematismo cromatico pode ser preponderante, pois ha um conjunto de atri-
butos da presa como comportamento, dureza e formato do corpo, impalatabili-
dade e coloragfio de adverténcia, que sdo selecionados como um conjunto,
permitindo sua sobrevivéncia ao ataque do predador.

Fisher (1958) comenta: “Poulton informou-me que insetos impalataveis
e com coloragio de adverténcia, mesmo borboletas, tem corpo macio e flexivel
¢ podem sobreviver a experimentacdo por predadores sem sérias injlrias”.
Guerrazzi & Benson (1985) demonstraram que geralmente borboletas conside-
radas impalatdveis tem corpo mais resistente e flexivel que as palataveis.

Coloragdo conspicua pode evoluir em animais palataveis, especialmen-
te insetos capazes de fugir, como em alguns homoptera saltadores, que apresen-
tam asas com padrdes vistosos, contrastrantes com o substrato. Neste caso o
predador associa as cores conspicuas com a dificuldade em capturar a presa.
Desta forma, o aposematismo esta associado a caracteristicas desagradaveis da
presa, e ndo necessariamente a substancias toxicas. Gibson (1980) testou experi-
mentalmente esta hipdtese utilizando larvas de Tenebrio coloridas com bandas
vistosas, com cores conspicuas e larvas comuns como controle. As larvas colori-
das eram oferecidas ao predador em uma plataforma que podia ser acionada si-
mulando o salto da presa. O predador aprendeu e assoeiou o padrio de
coloragdo com a'dificuldade de capturar a presa, passando a evitd-la. Nesta mes-
ma situagdo mimetismo pode evoluir.

Coloragdo conspicua e ambiente

Outra questdo fundamental ¢ se hd relagdo entre padries de coloragio ¢
caracteristicas ambientais envolvendo fatores fisicos e biolégicos.
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O padréo de coloragdo aposematica, com fungio de anuncio deve ser a
mais apropriada em termos de contraste com o pano de fundo. Desta forma,
como ha diferencas fisicas quanto a disponibilidade de luz, especialmente dos
diferentes comprimentos de onda, parece haver relacdo entre o padro de colo-
ragdo ¢ o tipo de ambiente em que os animais vivem.

Dentro da mata, em ambientes mais sombrios h pouco vermelho, pois
parte deste comprimento de onda é absorvido pelas folhas no processo de fotos-
sintese, assim como o azul. Geralmente flores de Bromeliaceae, de locais mais
sombrios, que sdo visitadas por beija-flores, tem em suas inflorescéncias tons
acentuados de amarelo e laranja, enquanto as de 4reas abertas, o vermelho pode
ser preponderante.

Benson (1985) encontrou relagdo entre ambientes e o padrio de colora-
¢do em espécies de Heliconius (Lepidoptera, Nymphalidae). Em 4reas mais
abertas tipo os das savanas Venezuelanas o padrio vermelho e preto de H. erato
esta presente, enquanto em florestas amazonicas mais densas, o padrio encon-
trado € o “tigre” (laranja, amarelo e preto) formando anéis miméticos com bor-
boletas itomiineas.

Diferentes anéis miméticos de borboletas de uma florestas tropical tem
alturas diferentes de voo que devem estar relacionadas ao tipo e quantidade e
luz e ocupagdo de espagos de aparéncia distintos onde sao mais conspicuos (Pa-
pageorgis, 1975; Brown, 1988). N&o se sabe ao certo quantos anéis miméticos,
ou quantos tipos basicos de padrdes de coloragio ha em uma floresta, nem mes-
mo se ha um limite minimo e méaximo de espécies que convegem em um mesmo
anel mimético.

Comportamento de predadores frente a presas conspicuas

Wiklund & Sillén-Tullberg (1985) e Sillén-Tullberg (1985) destacaram
o papel do comportamento de predadores como um dos elementos fundamentais
a maior sobrevivéncia de presas aposemdticas que cripticas. Mesmo predadores
invertebrados, como o mantideo Tenodera ardifolia, podem aprender e ter aver-
$d0 a presas aposematicas baseadas principalmente nos padrdes de cores com
listras (Bowdish & Bultman, 1993).

As respostas comportamentais de predadores podem ser divididas em
trés categorias: predagdo, rejei¢do e evitagdo. A rejeicdo se caracteriza pela gus-
tagdo e liberagdo da presa, que em muitos casos nfo sofre injaria. A evitagiio
ocorre em duas condi¢des. A primeira se manifesta quando o predador, por ex-
periéncia prévia do aposematismo da presa, recusa esta ou outras presas com o
mesmo padrio de coloragdo, porém preda uma presa controle. Na segunda, o
predador “ingénuo” evita a presa sem que tenha experiéncia anterior com itens
aposematicos.



350 Vasconcellos-Neto & Gonzaga

As razdes podem ser diversas, tais como medo e cautela em relagio a
itens alimentares desconhecidos (novidade) ou ainda evitagdo inata a padrdes
aposematicos (Coppinger, 1970; Wiklund & Jarvi, 1982). Para o observador €
dificil separar estes dois motivos de evitacio e julgar o seu valor em relagéo a
aposematismo e mimetismo.

Para Jarvi ef al. (1981) hé quatro fatores interconectados que interferem
na resposta do predador, os quais séo definidos como: (1) Tendéncia/ reluténcia
para provar itens alimentares novos; (2) Experiéncia prévia com {tens impalata-
veis; (3) Estimativa subjetiva de quao impalatdvel a presa ¢ ou parece ser quan-
do capturada e; (4) nivel subjetivo de fome. Como estes fatores interagem, fica
dificil interpretar as respostas do predador frente & decis@o de apanhar ou ndo a
presa.

Sillén-Tullberg (1985) encontrou trés aspectos do comportamento do
predador que contribuiram para maior sobrevivéncia de presas aposematicas: (1)
relutdncia maior para atacar e (2) aprendizagem de evitagdo mais rapida (ambos
reduzindo o nimero de ataques) e (3) menor freqiiéncia de mortes nos ataques.

Relutancia inicial, em testes com presas aposematicas foi previamente
encontrada por Coppinger (1970), que enfatizou o aspecto da novidade da presa.
Wiklund & Jarvi (1982) observaram, no campo e no laboratdrio, grande cautela
de predadores em lidar com presas aposematicas. Sinais de medo foram descri-
tos em algumas espécies de passaros, quando encontravam insetos impalataveis
¢ de coloragdo de adverténcia (Rothschild & Lane, 1960; Rothschild & Ford,
1968).

Péssaros jovens de cativeiro, Acrocephalus scirpaceus (Silvidae), mos-
traram evitagio inata & primeira vespa oferecida, provavelmente com base na
cor, forma e textura da presa (Davies & Green, 1976), embora pdssaros jovens
possam atacar mais abelhas e vespas que passaros mais vethos (Mostler, 1935).
Segundo Heal (1982) a textura e a cor de abelhas sem ferréio pode eliciar evita-
¢fio ou lembrar experiéncia passada.

Pintinhos exibiram cautela ¢ relutdncia ao bicar os besouros
Chelymorpha cribraria € Chelymorpha informis (Chrysomelidae: Cassidinae).
As respostas comportamentais destes predadores foram heterogéneas, denotan-
do variacBes individuais acentuadas. Em experimentos com pintinhos de 15 dias
arejeicio de C. cribraria foi alta, provavelmente devido mais a novidade e difi-
culdade de manipular a presa do que propriamente impalatabilidade da mesma
(Vasconcellos-Neto, 1987). A medida que o peixe Chichlasoma managuense
(Cichlidae) aumenta sua experiéncia com uma nova presa (“novidade™), torna-
se menos hesitante em atacé-la, aumentando também sua eficiéncia na manipu-
lagdo (Meyer, 1986).

Larvas e adultos de Danaus plexippus e Papilio machon, que sdo apose-
maéticas, sobrevivem mais que suas pupas (cripticas) ao ataque por passaros.
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Uma possibilidade seria a de que pupas fossem menos téxicas, mas isto nio é
verdadeiro, pois estas contém a mesma quantidade de glicosideos cardiacos que
a larva e o adulto. A segunda alternativa é que passaros hesitam mais ¢ séo mais
cautelosos quando manipulam insetos coloridos aposematicamente do que quan-
do atacam insetos cripticos. As pupas nio foram atacadas com maior freqiiéncia,
mas com maior veeméncia, o que ocasionava sua morte no processo. A terceira
possibilidade, que pode ser complementar a segunda, é que a pupa nfo apresen-
ta movimentos que poderiam ser interpretados como de defesa contra predado-
res. Sua cutfcula ¢ fina quando comparada com a da larva ¢ a da borboleta
adulta (Wiklund & Sillén-Tullberg, 1985). Para estes autores, coloragio apose-
maética € encontrada nos estdgios capazes de sobreviver a manipulagfo por pre-
dadores e onde a selegfio individual possa operar. Segundo Sillén-Tullberg
(1985) as formas cripticas do ligeideo morreram mais na manipulagdo por pas-
saros do que a forma aposematica, que foi manipulada com mais cautela.

Passaros as vezes predam presas impalatdveis e os sinais de sua impala-
tabilidade sdo explicitados pelo comportamento do predador. Habitualmente ba-
langam a cabega quando ingerem insetos aposeméticos (Barrows ef ., 1980).
Segundo Barrows ez al. (1980), sabias jovens (Mimus polyglotos, Mimidae) co-
mem Insetos impalatédveis, principalmente quando jovens, ocorrendo mudancas
na discriminagéo de presas a medida que se tornam mais maduros. Experimentar
e ingerir insetos impalataveis com efeitos toxicos talvez seja necessario para os
predadores aprenderem a evita-los.

Alimentagdo exploratéria de novos itens provavelmente tem alto valor
adaptativo para aves onfvoras, especialmente durante o perfodo pds abandono
do ninho (Alcock, 1973) e durante mudancas sazonais na disponibilidade de ali-
mento (Barrows ef al., 1980). Portanto, em aves jovens e jovens adultos, um pe-
riodo probatério de alimento combinado com alguma tolerdncia a sabores
desagradaveis da presa, fornece-lhes familiaridade com diversos possiveis tipos
de alimento, capacitando-os a aprender a evitar {tens venenosos (Barrows er al.,
1980).

Segundo Herrera (1985), passaros frugfvoros com dietas que incluam
altas proporgdes de espécies de frutos téxicos tem também maiores porcenta-
gens de insetos aposemdticos em suas fezes. Passaros frugivoros podem ter des-
envolvido tolerdncia &s toxinas presentes em insetos como conseqiiéncia do
consumo de frutos com compostos toxicos. Segundo o autor citado, para passa-
ros frugivoros os insetos aposematicos podem corresponder a frutos com seis
patas, o que representaria um curto circuito no processo evolutivo.

Este dilema evolutivo talvez possa ser resolvido através da divergéncia
dos insetos em relacdio aos frutos téxicos e coloridos vque sdo utilizados por
aves. Enquanto muitos desses frutos sio amarelos, laranjas ou vermelhos, mui-
tos insetos aposeméticos, especialmente besouros como os crisomelideos, exi-
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bem padrdes de coloragdo com algumas cores tais como amarelo e preto,
vermelho ¢ preto com listras ou pintas. Outro possivel mecanismo de divergén-
cia seria o de produzir ou incorporar substancias de defesa diferentes daquelas
encontradas nos frutos toxicos.

Polimorfismo Mimético

Mimetismo

Espécies aposemdticas podem ser imitadas em padréo de coloragio e/ou
outras caracteristicas por espécies palatdveis (mimetismo Batesiano), ganhando
protecio contra predadores visualmente orientados. Em outros casos, espécies
com diferentes graus de impalatabilidade formam anéis miméticos Miillerianos
(Rettenmeyer, 1970), ou seja apresentam padrdes cromaticos semelhantes.

No mimetismo Batesiano o mimico é favorecido por sua semelhanga
com o modelo aposemético, havendo perdas para o modelo e para o predador.
Os mimicos devem ser mais raros que os modelos, pois acima de certas densida-
des a selegdo age contra o modelo e mimicos, podendo gerar divergéncia de
aparéncia. No mimetismo Miilleriano, os co-modelos beneficiam-se pela redu-
¢io de mortalidade por erros (consumo de presas desagradaveis) do predador.
Presumivelmente também beneficia o predador, pois reduz o trauma associado a
erros, por facilitar o aprendizado dos sinais de adverténcia (Lea & Turner, 1972;
Edmunds, 1974).

No mimetismo Batesiano a selecdo dependente de freqiiéncia € uma
forga seletiva importante, favorecendo o polimorfismo do mimico. Por outro
lado, ela promove convergéncia e monomorfismo nos co-modelos de um com-
plexo mimético Miilleriano (Ayala & Campbell, 1974). Selecdo aposematica
age contra formas raras, conduzindo espécies impalatdveis ao monomorfismo
(Benson, 1972).

Borboletas muitas vezes exibem polimorfismo mimético Batesiano, ao
passo que abelhas e vespas sdo mimicos Miillerianos e seus imitadores tendem a
ser monomorficos (Ford, 1975).

Polimorfismo mimético batesiano

Mimicos batesianos estfio sujeitos a sele¢fo dependente de freqiiéncia,
onde suas densidades devem ser menores do que a dos modelos. Neste caso,
quando ha mais de um possivel modelo aposematico a selegdo natural favorece
a divergéncia e posterior convergéncia com outros modelos como forma de es-
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capar a selecdo contra o aumento em densidade (Fig. 3). Esta é uma das razdes
da maioria dos exemplos de polimorfismos miméticos serem do tipo Batesiano.

Frequéncia

Frequéncia

Freguéncia

Fenétipo

Fig. 3: (3A): Animais aposematicos sdo selecionados para o monomorfismo (setas escuras). Quan-
do uma espécie palatavel (curva pontilhada) apresenta alguma caracteristica semelhante espécie
aposematica, a selecio favorece a convergéncia (seta clara), levando a uma relacdo de mimetismo
(3B), onde o mimico esta sujeito  selecio dependente de freqiiéncia (seta clara para baixo). O au-
mento na freqtiéncia do mimico acarretara prejuizos para a relagdo mimética, aumentando as taxas
de mortalidade das duas espécies; (3C): Nesta situagdo, quando existem na comunidade outras es-
pécies aposemalicas que possam servir como modelos, a sclegdio favorece a divergéncia do mimico
com posterior tendéncia 4 imitagdo de outros modelos: (3D): Exemplo de uma situaciio onde a sele-
¢do levou a0 monomorfismo dos modelos (curvas continuas) aposematicos e ao polimorfismo mi-
mético do tipo Batesiano do mimico original (curvas pontilhadas).

Papilio dardanus (Papilionidae) ¢ um dos lepiddpteros polimérficos
mais conhecidos. Esta espécie, cuja larva alimenta-se de Cifrus (Rutaceae), esta
restrita a regifio Etiépica, havendo oito racas ao longo de sua distribuicfo. Os
machos sempre sdo preto e amarelo, diferenciando-se apenas em detalhes de
raga para raca, com cauda nas asas posteriores, tipica do género Papilio. As fé-
meas, por sua vez, sdo polimérficas miméticas de véarios modelos de borboletas
aposematicas € ndo apresentam a cauda (Sheppard, 1962).

A presenca ou auséncia de cauda ¢ dada por um gene TT ou TN, e os pa-
drBes das diversas racas so dados por uma série de alelos multiplos (Ford, 1975 e
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referéncias). Nas racas meriones de Madagascar ¢ humbloti das ilhas Comoras, as
fémeas sdo semelhantes aos machos. No entanto, nas ragas continentais as fémeas
sdo altamente polimérficas. S6 a raga politrophus tem 13 formas. Segundo
Sheppard (1962), ha 31 formas que podem ser agrupadas em 4 ou 5 ragas.

Este polimorfismo de P. dardanus ¢ interpretado como uma estratégia
anti-predatéria, pois as diferentes formas sao mimicos Batesianos de outras es-
pécies de borboletas simpétricas altamente impalataveis.

Em Hypolimnas misippus (Nymphalidac) a fémea ¢ polimorfica e mi-
mica batesiana de outros lepidépteros aposematicos (Ford, 1975), ao passo que
em H. dubius o polimorfismo mimético ocorre nos dois sexos (Ford, 1975;
Vane-Wright ef al., 1977).

A varia¢fio de coloragdo em H. misippus tem COmMo uma das principais
forgas seletivas o mimetismo, embora selecdio apostatica e talvez selegdo sexual
possam estar operando (Smith, 1976).

Dipteros da familia Syrphidae exibem polimorfismos miméticos bate-
sianos. Em Eristalis tenax o polimorfismo ¢ obscurecido por fatores poligénicos
¢ ambientais. O polimorfismo nesta espécie € atribuido ao polimorfismo do mo-
delo Apis mellifera (Apidae). A semelhanca de E. fenax com o seu modelo ndo ¢
completa, pois formas meldnicas sdo mimicos parciais de vespas, além de terem
vantagens em termorregulagdo (Heal, 1982). Em Eristalis arbustorium o dimor-
fismo do padriio de cores de macho e fémea tém suas bases genéticas e ambien-
tais, assemelhando-se a abelhas ¢ vespas, o que lhes confere protecio contra
predagio. Nesta espécie a termorregulagdo € outro fator que influencia o padréo
de cor (Heal, 1981). Por sua vez o polimorfismo de E. intricarius vepresenta mi-
metismo de diferentes espécies da mamangava Bombus (Heal, 1979b). Segundo
Conn (1972), as 34 formas do Sirfideo Meredon equestris correspondem a mi-
micos Batesianos de diferentes espécies de Bombus.

Também foram descritos casos interessantes de polimorfismos miméti-
cos Batesianos para o Mantispideo Climaciella brunnea que imita diferentes es-
pécies de vespas (Opler, 1981) e para os hemipteros Hyalymenus spp. que
imitam formigas (Oliveira, 1985), tratando apenas das bases ecoldgicas.

O ortoptero Scaphura nigra (Tettigoniidae) também ¢ polimérfico, imi-
tando diferentes espécies de vespas. Ha o padréo “pompilideo-azul”, mimico de
vespas do género Pepsis e Anoplius; o padriio “pompilideo-marrom” mimico de
vespas do género Entypus; e o padrdo “polistes” (ocre ¢ amarelo) mimico de
vespa Polistinae (Del-Claro & Vasconcellos-Neto, 1992).
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Polimorfismo mimético miilleriano

Polimorfismos em animais aposematicos so mais raros porque sele¢io
natural geralmente promove a convergéneia dos co-modelos. Neste caso a sele-
¢do também ¢ dependente de freqiiéncia e favorece o aumento de densidade das
espécies envolvidas (Fig. 2). Entretanto, ha alguns casos de polimorfismo mi-
mético em insetos aposematicos.

Zygaena ephialtes (Zygaenidae) ¢ uma mariposa diurna com 4 formas,
resultante da combinagdo do padréio de cor das asas, dado por dois locos: Rr ¢
Pp. As cores sfo vermelha (R) ou amarela (r), contra um fundo preto das asas e
abddémen. Os padrdes sdo dados por: forma peucedandide (P), de asas anteriores
com pintas e posteriores coloridas; forma ephialtdide (p), de asas anteriores e
posteriores com pintas (Bovey, 1966).

As diferentes formas de Zygaena ephialtes compdem, ao longo de sua
distribui¢do, desde populagdes monomorficas até populagdes polimérficas para
0s 4 padrdes, 0s quals representam associagdes miméticas Miillerianas com ou-
tras espécies de mariposas impalatédveis. Ha tipicamente 2 complexos miméti-
cos: phegea, que € amarelo e preto, sendo que Z ephialtes é co-modelo de
espécies de mariposas do género Amata (Ctenuchidae), e o complexo filipendu-
lae (complexo vermelho e preto), onde Z. ephialtes ¢ co-modelo de outras espé-
cies de Zygaena (Turner, 1971; Sbordoni ef al., 1979).

Borboletas das subfamilias Ithomiinae e Heliconiinae (Nymphalidae)
sdo exemplos classicos de espécies pertencentes a anéis miméticos Miillerianos.
As diversas espécies ¢ subespécies constituem clines ao longo de sua distribui-
¢do na regidio Neotropical. Brown (1979) apresenta em sua tese estudos bastante
amplos destas espécies de borboleta, envolvendo distribuigfio geogréfica, espe-
ciagdo e evolugdo, além de excelente revisio bibliografica. As diferentes formas
evoluiram em dreas de refigios quaternarios, formando anéis miméticos.

Heliconius melpomene ¢ H. erato s8o espécies cuja genética ecoldgica
vem sendo estudada por diversos autores (Turner, 1971; Emsley, 1964). Estas
duas espécies sﬁolpolimc’)rficas e formam pares miméticos Miillerianos e anéis
com outras espécies ao longo de sua distribuicdo. Estas racas evolufram em di-
ferentes areas que poderiam ter sido refiigios no Quaternario (Brown, 1979:
Sheppard e al., 1985), ou diferentes comunidades biologicas. Benson (1982) re-
laciona estes padrGes geograficos a fatores ecolégicos. Hoje existem édreas de
contato e hibridizagéo entre ragas adjacentes. Sheppard ef al. (1985) realizaram
estudos detalhados sobre a genética ecologica e o processo evolutivo do poli-
morfismo mimético Milleriano de H. melponune e H. erato.

Heliconius telesiphe e Podotricha telesiphe (Nymphalidae) sdo outros
exemplos de polimorfismo mimético provavelmente Miilleriano. Nestas duas
especies, diferentes formas formam pares miméticos na maior parte de suas
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areas de distribuicfio. P. relesiphe parece fracamente impalatavel, podendo fun-
cionar como mimico Batesiano (Vane-Wright ez al., 1975).

Heliconius numata, embora pertenga ao anel mimético Milleriano “pa-
drdio tigre ¢ (preto e laranja), apresenta polimorfismo cromatico que € caracteri-
zado por conjuntos de manchas e rearranjos nos padrdes de cor. As diferentes
formas assemelham-se a diferentes espécies de Ithomiinae que ocorrem em
abundancias diferentes no tempo e no espaco. O polimorfismo de H. numata
deve ter surgido e ter sido mantido principalmente pela heterogeneidade tempo-
ral e espacial dos modelos (Brown & Benson, 1974; Sheppard ef al., 1985).

Duas outras espécies de borboletas, Danaus chrysippus e Acraea ence-
don (Nymphalidae), sdo exemplos de associagdo mimética e polimérfica do tipo
Miilleriano. Cada uma destas espécies apresenta 4 formas miméticas, porém em
algumas regides da Africa esta associagio mimética é quebrada, onde popula-
cBes de 4. encedon apresentam formas nfdo miméticas. Nestas areas Danaus
chrysippus também € pouco utilizada como modelo por mimicos potenciais.
Provavelmente, D. chrysippus apresenta impalatabilidade varidvel ao longo de
sua distribuiciio, sendo pouco utilizada como modelo nas éreas onde seja mais
palatavel. Esta borboleta € mais polimérfica em locais com maior niimero de es-
pécies mimicas Batesianas. De posse destes dados, Owen (1970) sugere que o
polimorfismo de modelos pode ser gerado em areas onde haja sobrecarga de
imitadores Batesianos, e que este polimorfismo também ¢ afetado pelo espectro
de impalatabilidade do modelo ao longo de sua distribuig¢io geografica.

Mamangavas do género Bombus (Apidae) sdo consideradas aposemati-
cas, havendo convergéncia de padrido de coloragio entre espécies simpatricas e
formacio de anéis miméticos Millerianos. Bombus rufocinctus tem duas for-
mas, uma pertencente ao anel vermelho e amarelo, outra ao preto, que imitam B.
tenarius e B. vagans, respectivamente. Estas duas espécies, de diferentes anéis,
emergem mais cedo que B. rufocinetus da hibernagfo. Este polimorfismo parece
ter sido selecionado pela heterogeneidade de modelos nas areas ocupadas por B.
rufocinetus (Plowright & Owen, 1980).

Segundo Brakefield (1985), o polimorfismo de Adalia bipunctata e A.
decempunctata (Coccinelidae, Coleoptera) ndo representa apenas melanismo
termal, mas também um polimorfismo mimético Milleriano com outros besou-
ros ao longo de sua distribuigdo.

O besouro Chelymorpha cribraria (Cassidinae, Chrysomelidae) € poli-
morfica na regido de Campinas, Sdo Paulo. Esta populacio possui seis “super-
genes” que combinados produzem 21 gendtipos e oito fendtipos. Destes fendti-
pos 6 padrdes distintos de coloragio podem ser identificados os quais formam
associagdes miméticas com outras espécies de Chrysomelidae e Coccinelidae
simpatricas. Os diferentes padrdes de C. cribraria pertencem a seis anéis mimé-
ticos Miillerianos. Os individuos destas espécies de Coleoptera ou sdo de impa-
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latabilidade moderada ou séo altamente impalataveis. O polimorfismo parece ter
sido selecionado por predadores visualmente orientados, aliado a uma série de
condi¢bes como: baixa densidade da presa, impalatabilidade moderada, e hete-
rogeneidade espacial de modelos aposematicos (Vasconcellos-Neto, 1987:
1988).

Polimorfismo em animais aposeméticos

Alguns insetos aposematicos exibem polimorfismo cromaético, no do
tipo mimético.

A joaninha asiatica Harmonia axyridis (Coccinelidae) apresenta varia-
¢Oes no padrdo de cor, determinadas por 5 alelos de um unico gene (Tan, 1946).
Ha variag¢Bes temporais e espaciais nas freqiiéncias das diferentes formas, nfio se
sabendo exatamente as causas da origem e manutengio deste polimorfismo, em-
bora este seja resultado de sele¢do natural (Komai, 1954).

A mariposa Panaxia dominula (Arctiidae) € polimérfica para o gene
medionigra (heterozigota) em Cothill, e no restante das areas de sua distribui¢fio
€ monomdrfica. A freqiiéncia de medionigra variou ao longo de diversos anos
(1939 a 1972), mostrando aumentos e declinios do valor seletivo deste gene de-
vido a variages nas condiges ambientais. Preferéncia de acasalamento por nie-
dionigra ¢ a eliminagéo diferencial de larvas deste padrio podem ajudar a
explicar o polimorfismo balanceado nesta espécie. O polimorfismo ¢ produzido
por um gene com dois alelos, havendo a forma comum homozigota (dominula),
a forma rara homozigota (bimaculata) ¢ a forma heterozigota (medionigra)
(Ford, 1975 e referéncias). Neste caso também faltam informacdes detalhadas
que expliquem este polimorfismo cromatico.

O polimorfismo da mariposa Callimorpha quadripunctaria (Arctiidae)
ocotre nas areas periféricas de sua distribuicfo, onde provavelmente hé relaxa-
mento da pressdo seletiva visual, estabilizadora da coloragiio de adverténcia.
Nestas areas ha evidéncias de que a selecfo climatica possa agir de modo seleti-
vo sobre as diferentes formas. Nas regiBes mais frias, a mariposa adulta tem seu
comportamento de vdo alterado, ficando menos exposta & predagio quando
comparada com areas mais quentes, onde a populagio é monomdrfica e voa em
horérios de atividade de passaros predadores (Brakefield & Liebert, 1985).

Polimorfismo em animais com coloragéo de adverténcia poderia ser re-
sultado de um balango entre forgas antagdnicas como selegdo apostética e sele-
¢do para aposematismo (Thompson, 1984; Greenwood et al., 1981).
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