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ASSOCIACOES INSETO-PLANTA NO NiVEL LOCAL E REGIONAL:
TEPHRITIDAE E VERNONIEAE NA SERRA DO ESPINHACO

PAULO I. K. L. PRADO & THOMAS M. LEWINSOHN

Resumo

Neste trabalho, investigamos padrdes de associaclio entre insetos herbivoros (dipteros
tefrit{deos) e suas plantas hospedeiras (Compostas, tribo Vernonieae) encontrados em cinco locali-
dades da Serra do Espinhago meridional (Minas Gerais). Ha diferencas importantes entre as associ-
agoes de insetos e hospedeiros encontrados em cada localidade. Isto se deve, em grande parte, a
diferencas entre as floras locais; mas, através de modelos logisticos, demonstramos que parte das
associagdes muda por fatores relacionados aos préprios insetos. Tais fatores parecem ser distintos
entre insetos generalistas e especialistas. A estrutura de associagdes verificadas no nivel local em
relacdo ao nivel regional exige um modelo multicausal.

Abstract

In this paper we examine the host association pattern of herbivorous insects (Diptera,
Tephritidae) with their host plants (Compositae, tribe Vernonieae) in five localities of the southern
Espinhago range in the state of Minas Gerais, Brazil. There are substantial differences in host asso-
ciations among localities. To a large extent these are attributable to differences among local floras;
however, a logistic model shows that associations partly shift also in response to factors which
affect the insects themselves. These factors are seemingly distinet for generalist and specialist in-
sects. The structure of associations at the local level versus the regional level requires a multicausal
explanatory model.
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Introducio

A associacio de plantas e insetos herb{voros é uma das interagdes eco-
logicas mais importantes ¢ freqiientes da natureza. Estima-se que cerca de meta-
de das espécies vivas sfio plantas superiores ou os insetos que as consomem
(Strong ef al., 1984). Além de sua importancia aplicada, o estudo das interagdes
entre insetos fitéfagos e suas plantas hospedeiras trouxe importantes contribui-
¢Bes tedricas. Na ecologia de comunidades, demonstrou que 0s processos estru-
turadores das comunidades de insetos sdo diferentes dos propostos para grandes
animais, e que eram considerados gerais anteriormente. Comunidades de insetos
fitofagos sdo fortemente influenciadas por fatores histéricos e biogeograficos,
como a colonizacdo, extingdo e especiagio (Strong, 1979; Price, 1980, Strong er
al., 1984; Cornell, 1985, 1993; Lewinsohn, 1991; Farrell ef af, 1992; Farrell &
Mitter, 1993: Lawton er al., 1993). Na sua dindmica local, comunidades de inse-
tos fitéfagos sdo mais influenciadas por interagdes entre niveis troficos, tais
como relacdes com as plantas e os parasitéides, do que por interagdes em um
mesmo nivel, ou seja, competigo entre espécies de insetos que utilizem as mes-
mas plantas (Strong ef al., 1984; Lawton, 1984; Bernays & Graham, 1938;
Rosenthal & Berenbaum, 1991).

Os estudos de interagiio inseto/planta podem ser divididos em dois tipos
basicos, de acordo com seu foco de atengdo. Em um enfoque entomocéntrico,
sdo investigados os elencos de plantas hospedeiras de cada espécie de inseto e
seus determinantes (e.g., Ehrlich & Raven, 1964; Singer, 1971, 1983: Joern,
1979; Straw, 1989; Ward & Spalding, 1993). O enfoque fitocéntrico (Dirzo,
1984) enfatiza atributos da planta que afetam a herbivoria, e suas consequén-
cias, seja para os animais, seja para as proprias plantas. Nessa categoria estao os
inventarios dos insetos associados a diferentes espécies de planta, e respectivos
modelos explanatérios da composicdo ¢ riqueza dessas entomofaunas (e.g.,
Lawton & Price, 1979; Kennedy & Southwood, 1984; Cornell, 1985, 1993;
Lawton, 1982, 1984; Zwolfer, 1987; Lewinschn, 1988, 1991; Root & Cappuci-
no, 1992; Lawton et al., 1993).

Usando essas abordagens, estudos de herbivoria por insetos mostram
que ha variagdes importantes entre comunidades ecologicas locais, seja no con-
junto de plantas usadas pelos insetos (Singer, 1971; Joern, 1979; Fox &
Morrow, 1981; Singer & Parmesan, 1993), seja na fauna de insetos associada a
cada espécie de planta (Zwolfer, 1987; Lewinsohn, 1991; Lawton, 1982, 1984;
Lawton ef al., 1993). Uma maneira sintética de enunciar esses resultados ¢ que
as associacBes entre insetos e plantas variam entre locais. Isto significa que
transpomos o foco de anélise dos organismos (plantas ou animais) para as asso-
ciagdes, a fim de investigar em que circunsténcias elas ocorrem (cf. Thompson,
1994, 1997; Travis, 1996).
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Neste trabalho exploramos algumas das possibilidades de se usar as as-
sociagdes entre espécies como foco de andlise, em vez de nos concentramos em
um dos grupos de organismos envolvidos. Apesar de menos conhecida e utiliza-
da do que andlises centradas nos insetos ou nas plantas, essa abordagem busca
responder as mesmas questdes dos estudos tradicionais, que ¢ identificar carac-
teristicas dos insetos, plantas e do ambiente que determinam a ocorréncia de
cada associagéo.

Sistema de estudo

Para desenvolver essas idéias, usaremos dados de nosso inventario de
insetos associados a capitulos de Compostas (Familia Asteraceae). As Astera-
ceas ou Compostas sdo a maior familia de angiospermas, e, embora cosmopoli-
tas, ocorrem predominantemente em ambientes ndo florestais (Barroso, 1986;
Bremer, 1994). A inflorescéncia tfpica desta familia é o capitulo, um conjunto
de pequenas flores fixadas em um recepticulo plano e envoltas por séries de
bracteas. Para os insetos, este arranjo oferece alimento concentrado em um sitio
protegido, e, por isso, capitulos de Compostas abrigam uma fauna rica e diversi-
ficada de insetos endéfagos (Zwdolfer, 1979, 1987, 1988; Lewinsohn, 1988,
1991; Abrahamson & Weis, 1997). No Brasil, os endofagos de capitulos de
Compostas pertencem principalmente a trés familias de Dipteros (Tephritidae,
Cecidomyiidae & Agromyzidae) e quatro de microlepiddpteros (Tortricidae,
Pterophoridae, Pyralidae, Gelechiidae), somando pelo menos 120 espécies
(Lewinsohn, 1988, 1991; Lewinsohn er al., 1997 e dados inéditos). As fémeas
pbem seus ovos nos capitulos, no interior dos quais as larvas se desenvolvem,
consumindo seiva, flores, dvulos e frutos (Zwolfer, 1979, 1988; Straw, 1989;
Gielis, 1993; Gagné, 1994; Almeida, 1997).

Durante os anos de 1995 ¢ 1996 coletamos capitulos de Compostas nas
regides Sul e Sudeste do Brasil. Os capitulos foram mantidos em potes plasticos
com tampa de tela, onde emergiram os adultos. Esse inventario de insetos e suas
plantas hospedeiras, iniciado em 1985 (Lewinsohn, 1988) continuamos, registra
até o presente mais de 1000 associagdes (Lewinsohn ef al., 1997, e dados inédi-
tos). O presente trabalho concentra-se nos registros de Tefritideos (Diptera) as-
sociados a plantas da tribo Vernonieae no Espinhago mineiro, provenientes
desse inventario. Esse subconjunto de dados foi obtido de coletas em cinco
areas de campo rupestre da Cadeia do Espinhago (MG), que é um complexo de
planaltos quartziticos nos estados de Minas Gerais ¢ Bahia, resultantes de soer-
guimentos paleozoéicos (Fig. 1). Seu aspecto geral é o de um espigio de direcéio
norte-sul centrado no meridiano 43° W (Saadi, 1995). Os topos pouco erodidos
dos planaltos, com altitudes em torno de 1000 m, formam unidades disjuntas ao
longo da cadeia, denominadas localmente “serras”. Nesses locais ocorrem os
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campos rupestres, um complexo de fisionomias herbaceas de altitude, adaptadas

a solos pobres e rasos e a afloramentos rochosos (Joly, 1970; Giulietti & Pirani,
1988).
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Fig. 1 - Mapa da Cadeia do Espinhaco, com indicagao das localidades de coleta. Em cada localida-
de, foram amostrados capitulos de Compostas em pelo menos quatro pontos, durante cinco viagens

de coleta, entre fevereiro de 1995 e sctembro de 1996, Adaptado de Fig. de Giulietti & Pirani
(1988).
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As Vernonieae sdo uma das tribos de Compostas mais importantes dos
neotrépicos destacando-se no Brasil, junto com a tribo Eupatorieae, pela abun-
dancia e riqueza de espécies e pela amplitude de distribui¢fio geografica (Barro-
so, 1986; King & Robinson, 1987; Bremer, 1994). Tal importancia acentua-se
nos campos rupestres, nos quais concentram-se a maioria das espécies da subtri-
bo Lychnophorinae, endémica da serra do Espinhago, além de um grande nime-
ro de espécies endémicas da subtribo Vernoniinae (MacLeish, 1987; Robinson,
1988, 1990, 1992; Giulietti, no prelo ). No Brasil, os tefritideos séo a familia de
endofagos mais importante das Vernonieae, somando cerca de 60% das espécies
encontradas em capitulos dessa Tribo (Lewinsohn, 1988, 1991; Lewinsohn &
Prado, no prelo; Lewinsohn et o/, dados inéditos).

Determinantes biogeogrificos das associacdes

Registramos 158 associa¢Bes entre tefritideos e plantas da tribo Verno-
nieae em todo o Espinhaco. Em cada localidade, todavia, ocorrem ndo mais que
40% dessas associagBes. A principal razdo pela qual associagbes néo ocorrem é
a auséncia da planta no local, ao passo que associacdes impossibilitadas apenas
pela auséncia do inseto sdo raras (Fig. 2).

A disponibilidade da planta no local €, portanto, um determinante im-
portante da matriz de associagdes. Em geral, as espécies de plantas foram obser-
vadas em poucas localidades (Fig. 3a), fazendo com que a similaridade do
elenco de espécies de Vernonieae seja baixa entre locais (Tab. 1). Areas de cam-
po rupestre tendem a ter comunidades vegetais diferentes, devido ao seu eleva-
do grau de endemismo e grande diversidade de microhabitats (Giulietti &
Pirani, 1988; Hensold, 1988). As espécies de insetos, ao contrario, foram regis-
tradas em um maior numero de localidades (Fig. 3b), o que torna as localidades
mais similares quanto aos seus insetos do que as suas plantas (Tabs. 1 e 2). ).
Podemos também notar que a amplitude de distribui¢do geografica das plantas
segue uma distribui¢do decrescente usual (Fig. 3a), enquanto que os insetos tém
uma distribui¢do bimodal em que a maioria das espécies ou ¢ de ocorréncia am-
pla, ou foi encontrada em uma s6 localidade, ao passo que poucas espécies t€m
freqiiéncia intermediaria nas localidades que inventariamos. Este padrdo estd de
acordo com a hipdtese biogeografica de Hanski (1982) que prevé a existéncia de
dois grupos de espécies em uma regido, as espécies “nucleares” (= “core”, mais
freqiientes e abundantes) e as “satélites” (de ocorréncia marginal e baixa abun-
dancia). Embora os dados ndo permitam verificar se os tefritideos de fato sus-
tentam a hipotese de Hanski, ¢ bem provavel que diferentes fatores influenciem
a ocorréncia de plantas e de insetos em escala geogréfica.



410 Lewinsohn & Prado

Tab. | - Similaridade (indice de Jaccard) entre as localidades quanto as espécies de plantas coleta-
das. A similaridade média entre locais € de 0,176. As siglas indicam as localidades de Grdo Mogo!
(GM), Serra do Cabral, em Joaquim Felicio (JF), Planalto de Diamantina (DM), Serra do Cipé (SC)
¢ Serra do Ouro Branco (OB); ver Fig. I.

GM JF DM SC OB
GM 1
JF 0.226 1
DM 0.254 0,176 1
SC 0,212 0,188 0.269 1
OB 0,150 0.113 0.079 0.096 1

Tab. 2 - Similaridade (indice de Jaccard) entre as localidades quanto as espécies de insetos coleta-
dos. Note que a similaridade da entomofauna entre locais ¢ bem maior do que quanto as plantas co-
letadas (Tab. 1). A similaridade média entre locais € de 0,534. Siglas como na Tab. 1 ¢ Fig. .

GM JF DM SC OB
GM I
JF 0,538 i
DM 0,577 0,567 |
SC 0,577 0,567 0.714 1
OB 0.522 0,323 0,400 0,556 1

Tab. 3 - Similaridade (indice de Jaccard) entre as localidades quanto as associacdes observadas. A
similaridade média entre locais ¢ 0,076. Siglas como na Tab. 1 e Fig. [.

GM JF DM SC OB
GM 1
IF 0.108 1
DM 0,073 0.047 1
SC 0.048 0.071 0.116 |
OB 0,048 0,063 0,037 0.148 1

A maior parte das espécies de plantas ocorre em poucas localidades, o
que impde um limite a ocorréncia de cada associacfio inscto/planta, apesar da
maior amplitude de distribuigdo dos insetos (Fig. 3¢). O resultado sfo matrizes
de associag¢des diferentes em cada localidade (Tab. 3), porque elencos similares
de insetos encontram elencos diferentes de hospedeiras. Além disso, nem todas
as associagdes que poderiam resultar desses encontros se realizam, como sera
discutido a seguir.



Associagdo inseto-planta local e regional 411
GM JF
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30%
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Fig. 2 - Propor¢do do total de associagdes registradas no Espinhago que ocorreram em cada locali-
dade (setor em destaque). Os outros setores dos diagramas representam as proporgdes de associa-
cdes que ndo ocorreram, classificadas pela razdo de sua auséncia. As siglas indicam as localidades
de Grao Mogol {GM), Serra do Cabral, em Joaquim Felicio (JIF), Planalto de Diamantina: (DM),
Serra do Cipé (SC) e Serra do Ouro Branco (OB); ver Fig. 1. Abreviagoes: obs - associagdes obser-
vadas no local; fi realiz - associacdes possiveis no focal, mas que ndo foram registradas; s/planta -
associacdes impossibilitadas pela auséneia da planta; sfinseto - associacdes impossibilitadas pela
auséncia do inseto; s/pl&in - associacdes impossibilitadas pela auséncia da planta e do inscto.
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Ndec espécics de plantas

N de Jocais onde foicoletada

Ndc cspécics de insctos

N de locais de coleta

N de associagdes possiveis

Nde locais de ocorréncia

Nde associagdos

Nlocais de ocorréncia

Fig. 3 - Amplitude de ocorréncia das espécies de plantas, de insetos e de suas associagdes. (a) Na-
mero de espécies de plantas por nimero de localidades nas quais foram coletadas. (b) Numero de
espécies de insetos por nimero de localidades nas quais foram coletados. (¢) Niimero de associa-
¢0es potenciais (passiveis de ocorrer no local pois planta e inseto estavam ambos presentes) em re-
lagdo ao numero de localidades em que poderiam ocorrer. (d) Numero de associagdes ocorridas por
niumero de localidades nos quais foram observadas. Note a diferenca das escalas entre os graficos.
Note tamb¢m que o nlimero absoluto de associagdes observadas, em (d), do que potenciais, em (c),
se deve a que muitas associacdes que poderiam ocorrer em diferentes localidades foram encontra-
das em uma (nica.



Associacao inseto-planta local e regional 413

Interacdes locais entre atributos das espécies

Em cada local, as associag¢des possiveis, dado que a planta € o inseto es-
tejam presentes, somam entre 17% e 56% do total regional, mas entre um quarto
e um terco delas ndo sdo observadas (Fig. 2). Vé-se portanto que, além de de-
penderem da distribui¢do conjunta dos insetos e das plantas, as associa¢des tém
uma distribui¢fio ainda mais restrita, a ponto da grande maioria ter sido registra-
da em apenas um local (Figs. 3 ¢-d).

A presenga simultdnea das espécies em uma localidade nfio é a unica
condi¢o para que ocorra uma associacdo. Uma vez em contato, as populacdes
irfio interagir em fun¢fo de suas caracteristicas, mediadas pelas condi¢des do
ambiente (Thompson, 1994; Travis, 1996). Quais atributos das espécies e do
ambiente podem determinar a ocorréncia de uma associacdo? Um modo de ex-
plorar esta questdio ¢ comparar, quanto a tais atributos, as associagdes potenciais
que se realizaram com aquelas que néo se realizaram.

Das associagbes entre espécies de Tefritideos e de Vernonieae que
ocorrem no Espinhaco, 71 poderiam ocorrer em mais de um local. Temos por-
tanto um maximo de 181 ocorréncias locais possiveis - quando ambos, planta e
inseto, estdo presentes no local - das quais 125 foram observadas.

Para investigarmos melhor a natureza destas associagBes separamos os
tefritideos em especialistas e generalistas. Esta separacdo foi fundamentada na
distribuicio de amplitude taxonémica de hospedeiros que encontramos nesta fa-
milia, ¢ ndo no numero absoluto de hospedeiros que cada uma apresenta
(Lewinsohn, 1991). Consideramos como especialistas os insetos cujas hospedei-
ras conhecidas sdo restritas a uma subtribo, género ou espécie de planta. Tefriti-
deos generalistas sdo os que tém plantas hospedeiras conhecidas em mais de
uma subtribo ou mais de uma tribo. Poucos tefritideos ocorrem em hospedeiros
de mais de duas tribos e quando isto acontece, a grande maioria das ocorréncias
concentra-se em uma ou duas delas (Lewinsohn et al., dados inéditos).

Com base nesta separacio, cada ocorréncia potencial ou observada foi
classificada como uma associacdo com um inseto especialista ou generalista.
Para cada ocorréncia possivel, também foi contado o niimero de espécies de te-
fritideos presentes no local que poderiam explorar a planta; ou seja, uma medida
da diversidade de tefritideos potencialmente associados com a planta. Regres-
sdes logisticas (Hosmer & Lemeshow, 1989; Steinberg & Colla, 1991) foram
usadas para testar se essas duas variaveis - grau de especializagdo do inseto e di-
versidade de tefritideos potencialmente associados com a planta - alteram as
chances de uma associacdo ocorrer,

O modelo de regressfo logistica ajustado indica que a probabilidade de
ocorréncia de uma associagio depende da interag¢do entre-amplitude taxondmica
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das hospedeiras do inseto e numero de espécies de tefritideos que podem usar a
planta no local (Tab. 4, Fig. 4).

1.06 T T

a Pr 100

040 :
0 2 4 6
N spp. Tefritideos que podem ocorrer na planta N spp. Tefritideos que podem ocorrer na planta

Fig. 4 - Propor¢do das associagdes potenciais (passfveis de ocorrer no local pois planta ¢ inseto es-
tavam presentes) que foram observadas, por nimero de espécies de tefritideos que podem utilizar a
planta no local. A regressdo logistica do efeito de grau de especializacdo dos insetos e da diversida-
de de tefritideos localmente associados com a planta foi significativa para ambos os fatores, ¢ os
valores estimados pela regressdo nao se desviam significativamente dos valores observados (Teste
de Hosmer-Lemeshow, C = 0,74; p = 0,69; 2 g.1.). Devido a significancia de ambos os fatores, a
Fig. mostra a probabilidade de associacdo de insetos generalistas e especialistas em graficos sepa-
rados. (a) Associagdes com insetos generalistas (cujas hospedeiras abrangem mais de uma subtri-
bo); (b) Associagdes com insetos especialistas (cujas hospedeiras se restringem a uma subtribo,
género, ou espécie).

Tab. 4 - Estimativa, erro padrio e significincia (probabilidade, p) dos coeficientes da regressao lo-
gistica que estima a probabilidade de ocorréncia de uma associacdo em fun¢do da amplitude de
hospedeiras do inseto ¢ do nimero de insetos associados a planta (ver texto ¢ Fig. 4). Apesar de es-
tar no limite convencional de significincia, o termo de interacdo entre as duas varidveis explanatd-
rias foi mantido, pois sua exclusdo causa um decréscimo acentuado do ajuste do modelo.

Termo da equacéo Estimativa Erro Padrio p

Constante - 0,295 0,508 0,561
Amplitude de hospedeiras do inscto 2.043 1.009 0.043
Numero de tefritideos capazes de usar a planta 0.395 0,186 0,033
Amplitude de hospedeiras x Numero de tefritideos -0,682 0.356 0,055

Associagdes envolvendo insetos generalistas t8m maior probabilidade
de ocorrer em plantas que podem ser usadas por muitas espécies de insetos no
local (Fig. 4a, Tab. 4). Organismos generalistas usam um conjunto de recursos
mais heterogéneo, o que pode fazer sua aptiddo variar muito entre diferentes ti-
pos de recurso (Michaud, 1990; Jaenike, 1990). Por essa razdo, mesmo sendo
capazes de utilizar um elenco diversificado de hospedeiras, insetos generalistas
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podem possuir hierarquias de preferéncia, que podem variar entre populagdes,
devido a diferencas locais do ambiente, das plantas e dos insetos (Singer, 1971;
Jaenike, 1990; Thompson, 1994). Em geral, espécies de plantas com poucas de-
fesas quimicas e abundantes no tempo e no espago sdo usadas com mais fre-
qiiéncia (Strong ef al., 1984; Jaenike, 1990). Por outro lado, plantas com essas
caracteristicas tém maior chance de ser colonizadas por muitas espécies de inse-
tos (Strong er al., 1984; Lewinsohn, 1991) e, portanto, de abrigar um maior nu-
mero de competidores potenciais. Ainda assim, pode ser mais vantajoso para um
generalista coexistir com mais espécies de possiveis competidores do que esca-
par para hospedeiras secunddrias, o que explicaria a maior probabilidade de
ocorréncia de associagdes com plantas que podem ser usadas por muitas espé-
cies de tefritideos. Ou entfo, em termos mais simples ainda, o que torna uma
planta atraente ou aceitdvel para um generalista também a torna interessante
para outros.

Para as associa¢des com insetos especialistas, ao contrario, a probabili-
dade de ocorréncia diminui quando aumenta o numero de insetos que podem
usat a planta (Fig. 4 b, Tab. 4). O universo de hospedeiras de um inseto especia-
lista € mais homogéneo do que o de um generalista (Jaenike, 1990). Para o espe-
cialista, a qualidade de cada hospedeira em um dado local e momento pode ser
mais influenciada pela presenca de competidores do que por atributos da propria
planta (Zwolfer, 1979; Denno ef al., 1995). Assim, espécies de plantas com me-
nos competidores potenciais terdo maior chance de ser utilizadas, , incluindo-se
ai plantas que oferecem barreiras mais efetivas aos herbivoros. Se as associa-
¢bes de especialistas com diferentes hospedeiras resultarem de eventos evoluti-
vos independentes, é menos provavel que uma planta defendida acumule um
grande niimero de insetos associados.

Independente de suas causas, nossos resultados mostram que associa-
¢Bes sdo influenciadas por interacdes locais entre atributos das espécies de plan-
tas e de animais. A abordagem utilizada pode ser aprofundada para identificar
outras varidveis e interacdes que interferem na probabilidade de ocorréncia das
associacdes ecoldgicas entre espécies. A andlise dos padrdes resultantes e a pro-
posigiio e investigacdo de suas possiveis explicagdes, como as delineadas nos
pardgrafos acima, sdo uma fonte promissora de novas hipoieses sobre interagdes
entre insetos e plantas.

Conclusoes

Ha pouco mais de dez anos vem se firmando na teoria ecolégica a con-
cepgio de que a estrutura de populagdes e comunidades depende néo s6 de sua
dindmica local, como também de processos extrinsecos, operando em escalas
espaciais e temporais maiores (e.g., Ricklefs, 1987; Foster e al . 1990; Ricklefs
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& Schluter; 1993; Brown, 1995; Jablonski & Sepkoski, 1996). O conjunto de
espécies presentes em um local, por exemplo, passou a ser visto como resultado
do balango entre processos evolutivos e biogeograficos, que adicionam espécies
ao sistema, ¢ as interagdes entre as espécies na comunidade, que limitam o nu-
mero de espécies que podem coexistir (Ricklefs, 1987; Schiuter & Ricklefs,
1993; Caley & Schluter, 1997). Em contraste com a énfase dada & competi¢iio
nas décadas de 60 ¢ 70, no novo programa de pesquisa a importancia de cada
processo deixa de ser um pressuposto para ser uma das principais varidveis a in-
vestigar (Ricklefs, 1987; Lewinsohn, 1991; Lawton e/ af, 1993; Schluter &
Ricklefs, 1993). :

Estendendo o raciocinio, podemos nos perguntar quais fatores determi-
nam a ocorréncia de uma associa¢fio de espécies em um dado local, da mesma
forma que se Investigam os determinantes da ocorréncia das espécies. Nossos
resultados indicam que também as associagdes dependem tanto de fatores de
ampla escala quanto das interagbes locais na comunidade. Além disto, como
apontamos antes, & provavel que fatores distintos sejam responsaveis por moldar
a distribui¢do geografica e ecologica das plantas e dos animais. Neste sentido,
ha uma assimetria importante entre os dois grupos envolvidos, porque as plantas
podem ocorrer sem os insetos ¢ nfio vice-versa; a no ser que estes ultimos te-
nham hospedeiros alternativos fora do dmbito das espécies consideradas no es-
tudo. As plantas tém um efeito direto sobre a distribuicdio geografica e ecoldgica
dos insetos, sem duvida; o efeito inverso, da limitagdo de ocorréncia de plantas
por insetos herbivoros, ndo € inevitavel, mas foi demonstrado experimentalmen-
te em um estudo de determinadas Compostas e seus insetos associados, na Cali-
fornia (Louda, 1982).

As interagdes ecoldgicas ndo dependem apenas da aptiddo das espécies
envolvidas para estabelecer a associagfio, mas também dos processos que colo-
quem individuos destas espécies em contato com uma freqiiéncia suficiente.
Para usar um exemplo familiar aos estudantes de biologia, ursos polares nio
predam pinguins, embora em principio sejam perfeitamente capazes de fazé-lo,
porque na pratica se encontram em polos opostos do planeta. Razdes biogeogra-
ficas, ¢ nfio atributos das espécies, sfo a causa da inexisténcia dessa interagfo.
De maneira geral, podemos dividir os determinantes das associa¢des ecoldgicas
em duas classes de fatores: as intera¢Ses entre caracteristicas das espécies em
uma arena local, e os processos biogeogréficos e evolutivos que colocaram, ou
que mantém, as espécies nessa arena.

As associagOes de uma espécie raramente sdo as mesmas ao longo de
toda a sua distribuicdo geografica. Variagdes na composigéo das comunidades, e
em cararacteristicas ambientais e populacionais, fazem com que diferentes asso-
ciagdes se estabelegam em cada local, gerando um mosaico regional (Pielou,
1974; Fox & Morrow, 1981; Singer & Parmesan, 1993; Thompson, 1994; Tra-
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vis, 1996). Em um inventdrio de comunidades, as matrizes de associagdo obser-
vadas em cada local sdo fra¢des do conjunto regional de associages. Identificar
os determinantes dessas fragBes ¢, portanto, uma maneira de compeender como
as matrizes de associagdo se estabelecem.

O sistema que analisamos mostrou uma baixa similaridade entre as ma-
trizes de associagéio em diferentes localidades. Esta baixa similaridade é devida,
primeiro, & distribui¢do descontinua das plantas em escala regional, produzindo
comunidades vegetais diferentes em cada localidade; segundo, & interacdo local
entre atributos dos insetos e das plantas. Com esta mesma abordagem, devera
ser possivel verificar se outras associagBes entre organismos sfo estruturadas de
maneira similar, ou se sdo organizadas por outras combinacdes de processos lo-
cais e regionais.
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