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ADAPTACOES DE INSETOS A MUDANCAS NO AMBIENTE:
ECOLOGIA E EVOLUCAO DA DIAPAUSA

ROGERTO P. MARTINS & MARCOS S. BARBEITOS

Resumo

As adaptacdes de insetos a mudangas ambientais dividem-se em sazonais e asazonais.
As primeiras sao diapausa, migra¢do sazonal, polifenismo e alteracio da razdo sexual. As segundas
sdo quiescéncia, migragdo asazonal ¢ polifenismo asazonal. A manifestagio destas adaptagdes ¢
disparada e controlada por um ou por combinacdes de sinais ambientais (token-stimuli) que atuam
em diferentes fases do processo. Estes sinais sao precursores de modifica¢des ambientais adversas,
que podem ser estocasticas ou suceder regularmente em ciclos de duragdes diversas. No caso de
adaptagdes sazonais, estes sinais sdo ciclicos, ¢ as adaptacdes se manifestam periodicamente.
Adaptagbes asazonais respondem a sinais estocasticos. Diapausa ¢ quiescéncia sio tipos de dor-
méncia, ¢ consistem na supressdo metabdlica de algum estagio de desenvolvimento ou da vida
adulta do inseto. Migragdes sdo deslocamentos populacionais entre diferentes regides. Polifenis-
mos sdo modificagdes morfo-fisiologicas adaptativas. Finalmente, a alteracdo da razio sexual con-
siste no controle do sexo da prole, com o objetivo de aumentar o fitness do individuo parental. A
diapausa ¢ talvez o tipo de adaptagdo a mudangas ambientais mais comumente encontrada em in-
setos. Evidéncias empiricas sugerem que ela funciona como fator de dispersio de risco para a prole
¢ para populagdes naturais ¢ como um mecanismo de sincronizagio entre as populacdes ¢ os recur-
$0s que estas utilizam. Apesar de suas origens evolutivas relativamente obscuras, tem sido também
apontada como uma das causas da evolugao de especializagio, filopatria ¢ sucessdo. Sendo assim, a
diapausa parece ter uma grande importancia ecologica na dinamica de populagdes de diversas espé-
cies de insetos € organismos associados.

Abstract

Insect adaptations to environmental changes can be divided in seasonal and non-seaso-
nal. The formers are diapause, scasonal migration, seasonal polifenism and sex ratio changes. The
latter are quiescence, non-seasonal migration and non-seasonal polifenism. The overcome of these
adaplalions are triggered and regulated by one or by a suite of environmental cues (token stimuli) that
act on different stages of the process. These cues are indicators of adverse habitat modification which
can be stochastic or that may occur regularly in cycles of different lengths. Seasonal ‘adaptations are
triggered by cyclic cues and occur periodically. Non-seasonal adaptations respond to stochastic cues.
Diapause and quiescence are cases of dormancy, and consist in delaying some developmental stage
or in temporary metabolic supression of insect’s adult life. Migrations are populational translocation
between different regions. Polifenisms are adaptive morpho-physiological modifications. Finally,
sex-ratio changes arc genetic control of offspring’s sex in order to improve parental fitness. Diapause
is probably the most commonly found adaptation in insects. Empirical evidences suggest that it may
act as risk-spreading strategy in natural populations and their offspring as well as a synchronization
mechanism among populations and resources used by them. Although its evolutionary origins remain
relatively obscure, diapause is believed to cause specialization, phylopatry and succession. Thus, it
seems to have a major ecological role in population dynamics of several insect species where it is ob-
served as well as to their associated organisms.
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Introduciio

Muitas adaptagdes fisioldgicas, morfoldgicas e comportamentais de in-
setos estio condicionadas & detecgfio de sinais resultantes de variagBes ambien-
tais. Tais sinais sfo alteracdes do estado de uma ou mais varidveis, bidticas ou
abiéticas, que informam ao inseto, ou a sua prole, a transicdo para uma nova si-
tuacZo ambiental, na qual as probabilidades de sobrevivéncia e reproducdo sdo
efetivamente avaliadas. Por exemplo, a diminui¢Zo no tempo de duracio dos
dias ou o decréscimo da temperatura indicam a chegada do inverno nas regides
temperadas e da seca em certas dreas tropicais. Estas alteragdes podem manifes-
tar-se em uma escala global ou apenas localmente (e.g., diminui¢do de um de-
terminado recurso).

Os sinais podem ser a causa direta ou um indicador indireto de variacao
no grau de adequagio do meio. No primeiro caso, por exemplo, a diminui¢éo da
disponibilidade de recursos alimentares pode induzir a dorméncia em algumas
espécies. Todavia, a efetividade deste sinal independe da modificagdio em outra
varidvel: os individuos tornam-se dormentes simplesmente porque detectam
uma escassez gradual de alimento. A diminui¢ao do fotoperiodo, por outro lado,
nio ¢ per se limitante ao crescimento populacional, mas indica mudanca nas es-
tagdes do ano as quais estdo associados padrdes de crescimento populacional
(Danks, 1987). Fatores que funcionam como sinais que indicam alterag@es am-
bientais futuras sdo denominados “token stimuli” (Tauber ef al. 1986). Existem
ainda sinais que podem atuar tanto como “foken stimuli” e serem a propria ca-
racteristica adversa do ambiente. A queda didria de temperatura, por exemplo,
além de indicar a chegada iminente do inverno, em regides temperadas, provoca
uma reducfio na taxa metabdlica dos insetos.

Os “token stimuli” diferem quanto a freqiiéneia, confiabilidade e faci-
lidade de reconhecimento. A freqiiéncia corresponde ao nimero de ocorrén-
cias de um sinal ambiental em um dado perfodo de tempo. Por exemplo, a queda
de temperatura que antecede o inverno ¢ um sinal freqiiente, pois acontece dia-
riamente durante o outono, podendo ser percebido em varias oportunidades.
“Token stimuli” freqilentes estdo muito associados a mudangas ciclicas anuais.
Esta regularidade correlaciona-se positivamente as mudangas ambientais prece-
dentes, o que os torna sinais ambientais confiaveis. Assim, a confiabilidade dos
“roken stimuli” é uma fungo direta de sua freqiiéncia e regularidade.

A facilidade de reconhecimento de um sinal depende da capacidade do
inseto em detecta-la e reconhecer diferencas indicadoras de mudancas ambien-
tais. Sinais ciclicos manifestam-se frequentemente facilitando a evolucio de or-
ghos sensoriais especializados. Como o grau de especializagdio de tais orgdos
determina a precisdo com que o inseto reconhece os “foken stimuli”, a facilida-
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de de reconhecimento de um sinal também ¢ uma fungdo da freqiiéncia
e da regularidade com que este se manifesta (Danks, 1987).

As alteragBes ciclicas regulareessio também chamadas sazonais. Sazo-
nal salienta apenas a recursividade de ocorréncia, sem, necessariamente, relacio-
na-la a duracéo das estagdes do ano. Por exemplo, os ciclos lunares e de marés
embora sejam sub-anuais podem ser denominados sazonais por serem regulares
(Wolda, 1987).

As alteragdes aciclicas (asazonais), tais como quedas bruscas de tempe-
ratura ou deterioragdo do alimento, sfo muitas vezes independentes de sinais
prévios ou de freqiiéncia, confiabilidade e/ou facilidade de reconhecimento mui-
to reduzidos. Tais mudangas ocorrem geralmente em uma escala local, mas a
abrangéncia de seus efeitos pode variar bastante. Por exemplo, a falta de parcei-
ros para acasalamento, em um dado local, afeta apenas uma determinada popu-
lacdo e as espécies associadas, ao passo que um incéndio numa floresta pode
destruir a dindmica de uma comunidade inteira. As mudancas aciclicas podem
ocorrer pontualmente no tempo ou espago e provocar pequenas alteragdes ambi-
entais (e.g., queda brusca de temperatura). Podem também ocorrer pontualmente
e provocar alteragdes ambientais persistentes (e.g., fogo) ou gradativamente, du-
rante um longo intervalo de tempo, provocando modificagdes persistentes ou ir-
reversiveis (e.g., erosdo do solo) (Tauber e/ al., 1986).

Em muitos estudos fenoldgicos, o habitat das espécies ¢ classificado
como sazonal, i.e., marcado por mudangas ambientais ciclicas ou asazonal sujel-
to apenas a alteragdes estocasticas, com diversas sub-divisdes (Fig. 1). Habitats
asazonais néo existem, uma vez que € impossivel encontrar um ecossistema com
caracterfsticas fisico-quimicas e bioldgicas invariantes. Portanto, classificar um
habitat de sazonal baseando-se apenas em pardmetros meteorolégicos torna-se
muitas vezes erréneo. A sazonalidade resulta néo s6 de alteracdes climaticas,
mas também de uma série de eventos periddicos localizados (e.z., fogo) (ver
Prada er al., 1995).

Variag8es em pardmetros biologicos podem ser igualmente importantes
¢, mais do que isso, influenciar distintamente populagdes especificas. Por exem-
plo, a previsibilidade da floragdo de uma dada planta amazénica € crucial para a
manutencdo da estrutura da comunidade de insetos fitéfagos, seus parasitos ¢
predadores. Entretanto, para um animal piscivoro que ocorre na mesma 4rea, a
fenologia desta planta pode ser irrelevante, a néo ser que esta produza frutos im-
portantes para a dieta do peixes utilizados como presas. Sendo assim, do ponto
de vista dos insetos fitéfagos, o habitat € tremendamente sazonal, mesmo em
uma regido geografica com pluviosidade bem distribuida, baixa amplitude tér-
mica e pouca variagdo do fotoperiodo. O grau de sazonalidade de um habitat ou
ecossistema €, portanto, uma caracteristica que deve ser analisada sob a perspec-
tiva das espécies que ali vivem (Wolda, 1987). Entretanto, dado a amplitude dos
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efeitos provocados por alteragdes meteoroldgicas, populagdes de areas climati-
cas mais estaveis tendem a flutuar menos do que as de regides climaticamente
sazonais ou sujeitas a alteragdes catastréficas, nos trépicos ou em regides tem-
peradas (Wolda, 1978).

N /\
o JAVAVAN

T

2A

2B

2C

3A

T

A A AN

ANO1 ANO2

Fig. 1. Classificagdio dos tipos de padroes sazonais. 1A: Estacdo distinta ¢ relativamente curta; 1B:
Miultiplas estagdes ou multiplas ocorréncias anuais, 1C: Estacdo distinta ¢ ampla; 2A: Distribuida
a0 longo do ano com pico sazonal distinto; 2B: Distribuida ao longo do ano com multiplos picos
sazonais; 2C: Distribuidas ao fongo do ano com pico sazonal amplo; 3A: Asazonal; constante; 3B:
Asazonal irregular; 3C: Asazonal, ciclos subanuais sincronicos; picos ocotrem em ¢pocas diferen-
tes & cada ano (Adaptado de Wolda, 1987).

As respostas adaptativas dos insetos & mudangas ambientais de duragdo
e previsibilidade tdo variadas diferem quanto ao tipo e mecanismo de controle
(Tauber et al,. 1986). Elas sdo principalmente: dorméncia, polifenismo, migra-
¢iio e alteracdo da razdo sexual. A dorméncia € uma supressdo do desenvolvi-
mento e das atividades normais do individuo. Esta adaptacdo pode ser
subdividida em dois tipos. Quando manifesta-se sazonalmente, a dorméncia ¢
denominada diapausa, controlada por fatores neurohormonais e condicionada a
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percepgdo de sinais ambientais de longo prazo. O segundo tipo de dorméncia,
quiescéncia, é adaptativo com relagéo a mudang¢as asazonais. Polifenismos sfo
alteragdes geneticamente determinadas da cor e/ou estrutura do corpo e asas,
muitas vezes associadas a diapausa e migrago (Fig. 2). Migracao ¢ a evasio de
individuos de uma determinada regido & procura de condi¢des ambientais mais
favoraveis (Tauber er al. 1986). A alteracio da razio sexual consiste na mani-
pulacfo, por parte dos pais, da proporgéio entre machos e fémeas na prole, bus-
cando aumentar seu préprio fitness (Charnov, 1982).
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Fig. 2. Tipos de adaptagdes ¢ os contextos ambientais em que sdo encontradas. As setas que conec-
tam diferentes adapta¢des indicam interdependéncia ou ocorréncia prévia de uma em relacdo a ou-
tra. (Modificado de Tauber ef a/.,, 1986)

Adaptacdes a mudancas sazonais

Mudancas sazonais ou ciclicas sdo sempre precedidas por sinais ambien-
tais com graus variados de precisdo. Isto permite que sejam detectadas com grande
antecedéncia. Muitas espécies de insetos desenvolveram mecanismos especializa-
dos de “leitura” e “interpretagdo” destes sinais e um correspondente conjunto de
adaptacdes morfo-fisioldgicas e comportamentais. Sendo assim, as adaptacoes sa-
zonais caracterizam-se pela detecgaio de sinais e por um periodo de preparagéo do
individuo para as alteragdes ambientais futuras (Tauber ef af., 1986).

Diapausa

A diapausa divide-se em diversas fases, sendo cada uma caracterizada
por processos especificos (Tabela 1).
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Tab. | - Fases da diapausa ¢ descrigdo das manifestagdes associadas.

Fase Manifestagdes

Pré-diapausa

Preparagao estocagem de reservag energéticas, mudancas morfo-fisio-
logicas, bioquimicas, comportamentais ¢ na taxa de des-
envolvimento do inseto

Inducdo (estagio sensitivo) diapausa programada por fatores enddgenos (fisiolégicos)
ou exdgenos (sinais ambientais)

Diapausa

Entrada (cstagio de responsividade) infcio do processo: parte do periodo de indugao ¢ intensi-
ficacdo da sindrome de diapausa; durante esta fase, o indi-
viduo ndo retoma o desenvolvimento e/ou atividades pré-
diapausa mesmo se detectar estimulos que the permitam
retornar ao estado normal

Descnvolvimento desenvolvimento do processo, controlado por fatores en-
dégenos ou exogenos; durante esta fase restaura-se a ca-
pacidade de resposta a estimulos que permitem a
retomada do desenvolvimento

Fim do desevolvimento da diapausa individuos inteiramente capazes de para retomar ativida-
des

Desenvolvimento pos-diapausa reorganizacdo para a volta a atividade total; este periodo
geralmente ¢ curlo e, portanto, ndo corresponde a fase de
preparagdo

Finalizaciio retomada das atividades normais

A diapausa pode ocorrer em ovo, larva, pupa, ninfa e adultes e subdivi-
sbes destas etapas, tais como diferentes instares larvais (Danks, 1987). A mari-
posa Zygaena trifolli, por exemplo, apresenta dorméncia induzida por
fotoperiodo primariamente no 6° instar larval, entretanto, a medida que o
comprimento do dia diminui, a diapausa incide em estagios anteriores (Wipking
et al., 1995). Ha ainda casos especiais incluindo mais de uma gera¢do. Nestes
casos, se 08 pais forem submetidos a sinais apropriados, tais como baixas tem-
peraturas, a prole entra em diapausa na fase de ovo ou em estagios de desenvol-
vimento mais avancados (Danks, 1987).

As modificacBes morfo-tisiologicas e comportamentais necessérias a dia-
pausa podem prolongar-se pelas fases de indugdo, entrada e desenvelvimento,
sempre controladas pela interagdo entre fatores enddgenos do inseto e as condi-
¢Bes ambientais. Muitas vezes, altera¢des morfo-fisioldgicas e comportamentais
podem ndo estar ligadas diretamente & diapausa, sendo dificilmente distinguiveis
das modifica¢des devidas a este processo. Por exemplo, o desenvolvimento de re-
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sisténcia ao frio esta relacionado ao aumento de sobrevivéncia durante a inativi-
dade, mas pode manifestar-se independentemente da entrada em diapausa.
Embora as modifica¢des que precedem a diapausa variem de espécie para espé-
cie, algumas caracteristicas, tais como o actimulo de reservas energéticas ou
queda no metabolismo, sdo comuns a diferentes grupos (Danks, 1987).

Normalmente, muito pouca ou nenhuma atividade de alimentac&o € ob-
servada durante a diapausa. Sendo assim, a sobrevivéncia dos insetos esta co-
mumente condicionada ao actimulo de reservas energéticas. Dados de Wolda &
Delinger (1984), por exemplo, demonstraram um declinio substancial na por-
centagem de gordura corporal durante a diapausa do besouro tropical Stenotar-
sus rotundus. Resultados semelhantes foram obtidos em estagios larvais de
Zygaena (rifolli (Wipking et al., 1995) que utilizam gordura ¢ glicogénio como
reservas energéticas. Comparando o consumo destas duas substéncias, em espé-
cimes incubados a 5 e 20° C, os autores verificaram que o consumo de gordura
ndo difere estatisticamente &s duas temperaturas, o contrdrio ocorrendo com o
glicogénio. Estes dados, associados ao fato de que a quantidade de gordura cor-
poral de Z. trifolli ¢ bastante reduzida, comparada a outras espécies, sugerem
que este inseto depende principalmente de suas reservas de glicogénio para so-
breviver durante a diapausa. Além destes compostos, algumas espéeies também
utilizam o glicerol (Danks, 1987).

A morfologia do inseto pode ser muito modificada durante a dormén-
cia. Estas alteracBes podem manifestar-se na forma, tamanho, colorago, secre-
¢Ao de casulo, ou em 6rgdos e estruturas internas (Danks, 1987). Tanaka er al.
(1988), por exemplo, detectaram uma degeneracéo gradual dos musculos alares
do besouro S. rofundus durante a fase de preparago para a diapausa. Estes teci-
dos demandam grande quantidade de energia e sua redugo contribui para a eco-
nomia de consumo energético durante a dorméncia. As gdénadas de machos e
fémeas desta espécie sofrem atrofia na fase de desenvolvimento da diapausa,
amadurecendo rapidamente pos-diapausa. A inibicfo da atividade gonadal per-
mite que as fémeas convertam nutrientes dos odcitos em gordura, aumentando,
assim, suas reservas energéticas. Atrofia gonadal durante a diapausa também ¢é
encontrada no curculionideo do algodfo Anthonomus grandis (Mitchell &
Hardee, 1974)

A reprogramagio fisioldgica do organismo pode ser necessdria a prepa-
racdo do individuo para a diapausa. Pode haver, por exemplo, um aumento fiso-
légico da resisténcia ao frio, calor, dessecamento e anoéxia (Tauber ef al., 1936).
Entretanto, as modificagdes mais importantes relacionam-se a reducdo da de-
manda metabélica. No besouro S. rofundus, as agregagdes formadas durante a
diapausa promovem uma redugfo no consumo individual de oxigénio, levando a
diminuicfio do metabolismo (Tanaka er af., 1987a). Wipking et al. (1995) mos-
traram que larvas dormentes de Z. wrifolli apresentam uma taxa de consumo de
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oxigénio equivalente a 70-80% do valor de estagios larvais nfio dormentes. Esta
relagdo cai para menos de 50% em individuos em ecdise. Durante a diapausa, 0s
autores verificaram que o consumo de O, aumenta a medida que a larva se apro-
xima do préximo periodo de muda.

Como ja foi mencionado, a diapausa é normalmente regulada por meca-
nismos neuroendéerinos. Sendo assim, alteragdes bioquimicas na concentracio
fisioldgica de neurohormonios € nos compostos por eles regulados sfo espera-
das nas fases de indu¢o e desenvolvimento. O sistema neuroendodcrino dos in-
setos consiste de células neurosecretoras do cérebro, o corpora cardiaca,
corpora allata ¢ gldndulas prototoracicas. Os hormonios cerebrais sdo estoca-
dos no corpora allata efou cardiaca, sendo liberados gradualmente na circula-
¢do linfatica. Apds sua liberagfio, estas substéncias agem sobre o prdprio
corpora allata, glandulas prototoracicas e ovarios.

O mecanismo proposto para o controle da diapausa ¢ o de interrupgéo
da sintese de hormoénios relacionados ao desenvolvimento do individuo e/ou a
manuten¢io de sua fertilidade. Entretanto, nem todas as modificagdes que ca-
racterizam esta interrupgdo podem ser explicadas apenas pelo processo de su-
pressivo. Alteragdes hormonais durante a diapausa ocorrem em todos os
estdgios de desenvolvimento: (a) acumulo de secre¢des maternas no embrifio;
(b) altas concentragdes de hormonio juvenilizante (HJ) na larva; (¢) escassez de
horménio protordcicotropico na pupa e (d) falta de horménio juvenilizante no
adulto (Tauber e al., 1986). Esta ultima modifica¢fio €, muitas vezes, causada
pela degeneracfo dos corpora allata. A concentracdo de HJ no organismo &
controlada por fatores hormonais e estimulos nervosos (Lefevere, 1989) e esta
relacionada ndo sé a interrupgéo das atividades, mas também a infertilidade
imaginal durante a diapausa (Tanaka es o/, 1987a).

Ha descobertas recentes de proteinas, que podem estar envolvidas no
controle da diapausa. Este parece ser o caso da mariposa Lymantria dispar, que
possui um grupo de proteinas no trato digestivo cuja express3o independe do
controle cerebral. Na fase de indug8io da diapausa sdo expressas cadeias de 30 e
35 kDa, que desaparecem assim que esta se inicia, sendo substituidas por ca-
deias de 55 e 60 kDa. O primeiro tipo que s6 ocorre em porgdes especificas do
trato digestivo, desaparece durante a fase de quebra da dorméncia, mas a cadeia
de 60 kDa continua sendo expressa até a fase de pés-diapausa (Kyeong-Yeoll &
Denlinger, 1995). Estes autores sugerem que estas proteinas atuem como fatores
reguladores e que sua sintese € controlada por outro tecido que ndo o do sistema
nervoso. Além de alteragdes hormonais, modificagcdes no metabolismo de lipi-
dios, sintese de RNA e DNA, atividade enzimadtica e concentra¢io de substan-
cias protoplasméticas também ocorrem durante a dorméncia (Danks, 1987).

Alteragdes comportamentais sfo também normalmente encontradas nas
diversas fases da diapausa. No caso do besouro S. rofundus, por exemplo, hd a
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formagdo de agregacbes que criam um microclima com maiores taxas de umida-
de. Uma vez que este fator estd inversamente correlacionado & taxa metabolica
basal, a manuten¢8o destas aglomera¢Bes permite a sobrevivéncia dos insetos,
com baixo consumo de energia. Comportamento semelhante foi descrito para o
hemiptero ropalideo Jadera obscura (Wolda & Tanaka, 1987). Em ambas espé-
cies ndo ocorre acasalamento durante o processo de diapausa devido a limita-
¢Bes fisiologicas, mas S. rotundus ndo copula até o inicio das chuvas, apos o
periodo estival, mesmo tendo completado a maturagiio sexual. A cépula neste
besouro € evitada na pds-diapausa por supressdo do comportamento reproduti-
vo, aparentemente relacionado a conservagdo de energia durante a estacdo seca
{Tanaka et al., 1987b).

No decorrer da fase de indugdo e preparagdo, diversos sdo os fatores
que atuam como disparadores da diapausa. Dentre os exdgenos, o mais comum
¢ o fotoperfodo. A maioria dos insetos responde a valores absolutos de duracio
do dia, entrando em diapausa quando o niimero de horas de luz atinge valores
superiores ou inferiores a um determinado limite critico (e.g., a mosca Callipho-
ra vicina, McWatters & Saunders, 1996). Este limite pode corresponder também
a um conjunto de valores e, de acordo com a espécie, a indugio da diapausa
ocorre quando o niimero de horas de insolago situa-se dentro ou fora desta fai-
xa. Alguns insetos s6 manifestam uma percepgo relativa 4 mudanga de fotope-
riodo, na qual a diapausa ¢ induzida pela tendéncia de crescimento ou
diminuigfo na durac¢io do dia.

O efeito fotoperiddico é comumente modificado por sua interagdo com
a temperatura. Isto ocorre porque ambos funcionam como foken stimuli e sio
fortemente correlacionados. Insetos que utilizam, como sinal ambiental, a dimi-
nui¢lo progressiva do dia podem ter a diapausa retardada por valores elevados
de temperatura. O inverso acontece em insetos nos quais a indugo ocorre por
aumento do fotoperiodo. Muitas vezes, o inseto inicia a fase de inducio da dia-
pausa quando o comprimento do dia atinge um determinado limite, mas s6 atin-
ge a fase de desenvolvimento quando o periodo de insolagdo se torna um pouco
maior ou menor. Sendo assim, a temperatura pode também alterar a velocidade
de entrada na fase de desenvolvimento, modificando a forma da curva de res-
posta de diapausa ao fotoperiodo. Em determinadas espécies, os efeitos quanti-
tativos da temperatura sobre o fotoperiodo s6 sfo encontrados dentro de
determinados limites; porém, em outras, a interaco fototérmica ¢ tdo forte que
a manipulagdo da temperatura pode alterar a incidéncia ou mesmo suprimir
completamente a diapausa (Danks, 1987).

O caso do lepiddptero perfurador de caule de milho Sesamia nonagrioi-
des (Noctuidae) ¢ um bom exemplo das variagoes descritas acima. A larva deste
inseto constitui um caso particular por apresentar oligopausa, i.e., permanece ati-
va durante a diapausa, alimentando-se normalmente e sem manifestar qualquer al-
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teraciio externa, mas ¢ incapaz de empupar. O primeiro e segundo instares
Jarvais sfio os mais sensiveis, e a diapausa ¢ induzida principalmente pelo au-
mento no comprimento do dia. Alteragdes na temperatura, entretanto, podem
modificar a resposta desta espécie ao fotoperfodo. Experimentos realizados com
larvas em condig¢des artificiais demonstram que, a 25° C, dias longos ou curtos
mantém o desenvolvimento normal. A larva sd inicia a diapausa se submetida a
fotofases de duracBes intermediarias. A 18° C, a larva mantém-se ativa apenas em
dias longos, entrando em diapausa em fotoperiodos inferiores a 14 horas. Por fim,
a 21,5° C, a diapausa se desenvolve gradualmente a partir de 2h de insolaco,
atingindo a intensidade maxima em duracdes de 12 h (Eizaguirre et al., 1993).

Em alguns casos, a atuagfo da temperatura como sinal indutor da dia-
pausa independe de outros fatores. Da mesma forma que no fotoperiodo, altera-
¢Bes na temperatura induzem a diapausa quando ultrapassam um determinado
limite critico. Ha ainda espécies que respondem ao termoperiodo - ntimero de
horas por dia em que experimentam wma determinada temperatura. Em S. nona-
grioides, par exemplo, o termoperiodo, modifica drasticamente o efeito do foto-
periodo durante a indugdo da diapausa. Em oitenta larvas incubadas a uma
temperatura constante de 21,5° C ¢ um regime de 14 horas de luz e 10 horas de
escuro, a incidéncia de diapausa foi de 41%. Alterando-se o termoperifodo para
12h a 25" C e 12h a 18° C, a incidéncia cresce para 100%. Mantendo-se as lar-
vas a uma termperatura constante de 25° C, em um mesmo fotoperiodo pratica-
mente nenhuma larva entra em diapausa (Eizaguirre et al., 1993).

Além das variaveis descritas acima, alteragdes de umidade sdo sinais
ambientais muito utilizados por certas espécies, embora quase sempre funcio-
nem em interacfio com a temperatura e o fotoperiodo. Sinais bioticos também
agem como indutores de diapausa. O principal deles seria a disponibilidade de
alimento que, na maioria dos casos, possui um papel secundario, ou seja, sé in-
duz a diapausa quando associada a sinais primarios, e.g., temperatura ou fotope-
riodo. Sinais secundarios podem funcionar como moduladores da agdo dos
primérios, adiando ou acelerando a entrada em diapausa e/ou influenciando sua
duragdio. Espécies fitéfagas, ecto e endoparasitas, parasitdides ou predadoras,
com ciclos de vida altamente sincronizados ao do hospedeiro ou presa, sdo as
que comumente respondem as variagdes no suprimento de alimento (veja se¢éo
sobre ecologia ¢ evolugfo da diapausa). Por fim, sfo relatados ainda casos de
diapausa controlada por sinais quimicos (hormoénios, lipidios e outros consti-
tuintes de plantas) e aumento da densidade populacional (Danks, 1987).

A indugdo da diapausa pode ainda depender da interagfo de sinais bidti-
cos e abidticos. A vespa Aphidius nigripes ¢ um bom exemplo. Este himendpte-
ro & um parasitéide cujo principal hospedeiro ¢ o afideo Macrosiphum
euphorbige. A diapausa em A. nigripes ocorre na fase de pré-pupa, dentro do
hospedeiro j4 mumificado, sendo disparada, primariamente, por baixas tempera-
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turas, curta duragfio do dia e interacfio entre estes fatores. Entretanto, a sensibili-
dade da progénic a estes sinais depende da histéria de vida da mde. A prole
originada de fémeas que, durante a vida adulta, foram submetidas a baixas tem-
peraturas e curto fotoperiodo, tendem a apresentar maior incidéncia de diapausa.
Além disso, fémeas mais velhas produzem linhagens menos sensiveis a diapau-
sa. A complexidade do processo de inducéio da diapausa nesta espécie decorre
da necessidade de um ajuste preciso entre o ciclo de vida do hospedeiro e do pa-
rasitdide (Brodeur & McNeil, 1989).

Uma vez iniciada, a diapausa continua até cessar ou diminuir a magni-
tude dos estimulos que mantém a fase de desenvelvimento. Em alguns casos,
entretanto, cessa espontdneamente, independentemente de qualquer fator ex-
terno. Além de sinais adequados, a duragdo da fase de desenvolvimento depen-
de também de sua intensidade, ligada a variabilidade genética individual.
Individuos em diapausa muito intensa podem néo encerrd-la mesmo se forem
submetidos a sinais apropriados para a maioria da populagiio. A quebra nestes
casos s ocorre eventualmente quando os sinais se tornam excepcionalmente
intensos (Danks, 1987). Isto pode gerar uma variabilidade nos tempos de dor-
méncia, observada em diversas espécies (ver se¢do sobre Ecologia e Evoluciio
da Diapausa).

Os principais sinais ambientais para término da diapausa sao fotoperio-
do, temperatura, ou a interagdo entre eles. De maneira analoga a etapa de indu-
¢do, as magnitudes absolutas destes sinais governam a diapausa, sendo poucas
as espécies que monitoram mudancas no nimero de ocorréncias de um dado va-
lor de temperatura ou comprimento do dia. Além destas varigveis, podem tam-
bém estar envolvidos, na interrup¢fo da diapausa, os fatores bidticos e abiéticos
descritos anteriormente, embora atuem quase sempre em interagio com o foto-
perfodo e a temperatura. Os estimulos subsequentes para o término da diapausa
podem também ser modificados pela quantidade e pelo tipo de estimulo recebi-
do durante a indugdo, alterando sua intensidade e duragfo (Danks, 1987).

A vasta gama de fatores que determinam as condi¢des ambientais ade-
quadas a sobrevivéncia do individuo, faz com que, na maioria das espécies, o
processo de interrupgao da diapausa esteja submetido a um controle complexo.
No caso da cigarrinha-das-pastagens do Brasil, Deois flavopicta, temperaturas
abaixo de 18" C sfo sinais efetivos apenas em situacdes de elevada umidade
ambiental (Sujii er al., 1995). Stenotarsus rotundus responde 4 interacio entre
o fotoperiodo e a umidade, que indicam a chegada da estacfio chuvosa (Tanaka
et al ,1987b). O bruquideo Bruchus rufimanus cessa a diapausa reprodutiva
apos a ingestdo de polen de Vicia fuba, em fotéfase de 18h luz / 6h escuro. O
condicionamento da retomada da reprodugdo, a presenga de flores do hospe-
deiro, garante a disponibilidade de frutos necessarios a oviposicdo (Tran &
Huignard, 1991).
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Calliphora vicina (Diptera:Calliphoridae) € uma mosca que apresenta
diapausa na fase larval quando a mae ¢ submetida a dias de curta duragdo. A in-
cidéncia e/ou duracio do perfodo de dorméncia variam em diferentes regides
geograficas. Esta variabilidade garante a sincronia entre o ciclo de vida das po-
pulagdes e as particularidades ambientais das localidades onde ocorrem.
McWatters & Saunders (1996) demonstraram que a diapausa nas larvas esta
submetida a um controle complexo, dependente da interagdo dos genomas pater-
nos. O comprimento do dia, critico para linhagens de C. vicina, encontradas no
sul da Inglaterra, é de 14,5 horas; no norte da Finlandia, a mesma espécie entra
em diapausa quando o fotoperiodo cai abaixo de 16 horas. A prole originada do
cruzamento de moscas inglesas puras apresentou baixa incidéncia de diapausa
(0,7%) em fotofase de 15,5 horas (intermediaria entre os limites criticos das
duas linhagens). O inverso foi observado em larvas resultantes do acasalamento
de moscas finlandesas (90,7%). Linhagens do cruzamento de machos ingleses
com fémeas finlandesas, apresentaram uma incidéncia de diapausa de 10,5%.
Este valor é bem superior ao encontrado para a prole originaria de moscas ingle-
sas, mas bastante inferior ao verificado para a progénie de pais finlandeses e
mies inglesas (87,5%). Os autores concluiram que a incidéncia de diapausa €
controlada inteiramente pelo genoma materno, embora a sensibilidade da larva
as diferentes duragdes de fotoperiodo dependa de ambos os pais.

Apos a interrupgdo da diapausa, o desenvolvimento s6 € retomado em
condi¢Bes adequadas. A temperatura ¢ o sinal ambiental mais comumente em-
pregado e, dependendo da espécie, seus valores no periodo de pés-diapausa po-
dem se sobrepor ou ndo da fase de desenvolvimento. Muitas vezes, diferentes
fases do periodo de desenvolvimento pés-diapausa tém limites de temperatura
distintos. Em outros casos, a taxa de desenvolvimento nesta fase ¢ diferente da-
quela de insetos que ndo entraram em dorméncia (Danks, 1987). A larva do le-
pidéptero Choristoneura fumiferana apresenta um desenvolvimento pos-
diapausa lento, que sO se completa acima de determinadas temperaturas. Estu-
dos realizados com este inseto demonstraram que oscilag@es térmicas tendem a
retardar o término do desenvolvimento poés-diapausa. Por outro lado, caso a
temperatura ambiente mantenha-se em constante elevagéo, a velocidade de des-
envolvimento da larva torna-se cada vez maior. Isto faz com que larvas incuba-
das a 8°C ndo completem o desenvolvimento antes de 35 dias. Entretanto, larvas
incubadas a 12°C, completam o desenvolvimento em 20 dias. Esta estratégia
possivelmente funciona como mecanismo de sincronizagdo entre a emergéncia
da larva da diapausa, a existéncia de alimento adequado e de condigBes climati-
cas Otimas para o estabelecimento do individuo nas folhagens do hospedeiro
(Régniére, 1990).

Insetos de certas regides temperadas ou desérticas necessitam absorver
agua para retomar o desenvolvimento pés-diapausa. A absor¢do pode ser feita
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via oral ou por difuséo através do casulo ou cuticula. A umidade pode ser tam-
bém utilizada como sinal ambiental em regides tropicais. Stenotarsus rotundus
s¢ reinicia atividades reprodutivas ap6s o as primeiras chuvas que indicam o co-
meco da estagdo umida. A umidade também € um foken stimuli importante para
espécies cujo desenvolvimento depende da retomada do crescimento da planta
hospedeira (Danks, 1987; Tanaka er al., 1987b). A disponibilidade de alimento
também ¢ utilizada como sinal para o reinicio do desenvolvimento. O bruquideo
Bruchidius atrolineatus, por exemplo, termina a diapausa reprodutiva em perio-
dos de 11 horas luz / 13 horas escuro, alta umidade (70-80% u.r.} e na presencga
da leguminosa hospedeira Vigna unguiculata. O processo de maturagio sexual
deste bruquideo inicia-se quando as condigdes climéticas tornam-se favoraveis,
mas so se completa com a detecgfio da presenca do hospedeiro (Glitho et al.,
1996). H4 casos ainda mais especificos, tal como o de mosquitos do género Ae-
des. Nestes insetos a eclosfio dos ovos pos-diapausa exige baixas tensdes de oxi-
génio, resultante da atividade bacteriana na agua ao redor dos ovos (Danks,
1987).

Migragdo

MigracSes sazonais séo evasdes periodicas de insetos de suas areas na-
tivas em busca de locais onde as condi¢3es ambientais sdo mais favoraveis. Es-
tes eventos permitem que os individuos aproveitem melhor os recursos de
diferentes habitats. Por exemplo, uma espécie pode utilizar regides mais produ-
tivas para alimentacdo, em determinada época do ano e, durante o inverno, mi-
grar para areas mais quentes para reproduzir. Em outros casos, a migra¢io
ocorre em direcdo aos locais de hibernagdio onde os individuos permanecem
dormentes. A migragdo, ¢ a diapausa, sfio processos que se caracterizam por al-
teragdes morfo-fisiologicas e comportamentais, muitas vezes reguladas por fato-
res neuroendocrinos e condicionadas a sinais ambientais de longo prazo, como
por exemplo, a diminui¢do de umidade (Tauber er ¢/., 1986).

A migragdo de algumas pragas, tal como a do gafanhoto africano Oeda-
leus senegalensis, tem grande importancia econdmica, uma vez que podem cau-
sar danos consideraveis as plantacdes que atacam. Diversas organizacdes
mundiais (e.g., Natural Resources Institute, Cooperative Research Centre for
Tropical Pest Management, North Central Regional Comittee on Migration &
Dispersal of Insects and Other Biotic Agents, International Aerobiology Asso-
ciation) mantém programas permanentes para monitorar os deslocamentos des-
tas espécies durante as estagBes desfavordveis. O acompanhamento da trajetéria
¢ feito através de uma série de equipamentos e técnicas sofisticadas, tais como
radares, satélites, rastreamento multiespectral, videografia terrestre e adrea. A
importéncia das informac8es obtidas através desta tecnologia, gerou um ramo
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da entomologia dedicado inteiramente ao sensoriamento remoto, proporcionan-
do um consideravel avango no entendimento das trajetérias migratérias e com-
portamento de vo (Riley, 1989).

Da mesma forma que as demais adaptagdes ciclicas, a migracio sazonal
¢ iniciada por sinais abioticos (frio, seca, excesso de umidade), ou bidticos (pre-
dac¢do, competicéo, escassez de recursos), (Panella, 1997). No caso do gafanho-
to O. senegalensis hd uma combinagfo destes dois tipos. Estes insetos migram
em massa juntamente com outras espécies de gafanhotos, podendo cobrir distan-
cias de até 500 km em apenas uma noite. Os gafanhotos empreendem uma mi-
gracdo sazonal durante ou no final da estagfio chuvosa, abandonando o Saara
setentrional, em busca de alimento e umidade nas savanas mais imidas no norte
do Suddo. Uma outra vantagem conferida pela migrac¢do ¢ a diminui¢io do pe-
riodo de diapausa, dos ovos postos no local de destino, controlada pela taxa de
umidade ambiental (Riley & Reynolds, 1983).

Um exemplo de migragdo ainda mais espetacular é o da borboleta mo-
narca (Danaus plexipus), que emigra das montanhas do México central, no ini-
cio do verdo, em direcdo ao Canada no rastro da floragdo de primavera de seu
hospedeiro preferencial, a erva-de-rato Asclepias sp.. Embora nfo se conhegam
detalhes da rota migratdria, a hipotese mais plausivel é a de que as borboletas
abandonam os locais de acasalamento no México, onde passam o inverno. Em
seguida migram para o Sul dos Estados Unidos, onde ovipdem e morrem. Os
adultos resultantes continuam a migragéo para o norte, ovipondo nas Asclepias
que encontram, até atingir o sul do Canada. Os individuos que no final do verfo
deixam a América do Norte sentetrional descendem de varias geragdes sobre-
postas ao longo da rota migratoria. O retorno para o México ocorre durante o
outono e uma vez estando na porgéo central deste pais, as borboletas entram em
diapausa reprodutiva até a chegada da primavera reiniciando o ciclo (Panella,
1997).

Polifenismo sazonal

Polifenismos sazonais sdo modificacdes morfo-fisioldgicas disparadas
por sinais ambientais de longo prazo. Estas modificagdes, tais como o desenvol-
vimento de coloragio criptica ou a termoregulagfo, sdo respostas adaptativas a
mudang¢as ambientais ciclicas. Os polifenismos podem manifestar-se nos indivi-
duos adultos ou em estdgios imaturos. Além disso, recém nascidos de algumas
espécies apresentam alteragdes morfo-fisioldgicas induzidas em seus pais por si-
nais ambientais apropriados. Os polifenismos geralmente manifestam-se em res-
posta a alteragBes na temperatura e fotoperiodo, podendo ainda serem
modulados pela interago entre estas variaveis. Outros sinais normalmente utili-
zados s@o a umidade, especialmente em espécies equatoriais e fatores bidticos,
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tais como alta densidade populacional e escassez de alimento (Tauber ef al.,
1986).

As variagdes decorrentes de polifenismos sazonais podem afetar toda a
populaco ou dividi-la em duas fracdes fenotipicamente distintas: No caso do
hemiptero Jadera aeola, a cada geraco, ocorre uma forma com asas e fémures
posteriores, toérax, cabega e rostro menores do que na forma de asas longas.
Esta, por sua vez, destaca-se pela producéo de grandes quantidades de ovos pe-
quenos € por iniciar mais cedo a oviposi¢do, morrendo logo apds té-la completa-
do. Além disso, ndo entram em diapausa apos a emergéncia, ao final da estagio
seca. O aparecimento de forma de asas longas parece ser determinado por sinais
ambientais, uma vez que todos os ovos produzidos, em laboratério, pela forma
de asas curtas, geraram individuos de asas longas. O significado-adaptativo dos
individuos de asas curtas € claro: trata-se de uma forma de alta produtividade
em ambiente favordvel, ao passo que a forma de asa longa ¢ apropriada a migra-
¢o ¢ reproducdo tardia (Tanaka & Wolda, 1987).

Ha4 ainda variagBes genéticas, nas razdes fenotipicas, ndo condicionadas
4 deteccao de sinais ambientais. Bemisia tabaci é um homoptero alerodideo de
importancia econdmica mundial por transmitir varios patdogenos virais a mais de
300 hospedeiros diferentes, muitos deles espécies de plantas cultivaveis. Esta
espécie apresenta polimorfismo alar, a cada geracio, sendo produzida uma for-
ma especializada em vdos de fonga distancia, que emigram para fora de sua area
natal. Qutras formas sfo individuos cuja configuragéio alar permite apenas vbos
locais (Byrne & Houck, 1990; Byme er al., 1996).

Alteracdo sazonal da razdo sexual

Existem muitas evidéncias de que a razfio sexual de uma populagio
pode sofrer alteracdes decorrentes de modificagBes nas condi¢cdes ambientais e
interagdes intraespecificas. Em espécies desprovidas de mecanismos de controle
do sexo da prole, estas alteracdes sfo resultantes de pressdes seletivas diversas
(e.g., a temperatura determina o sexo em certas espécies de répteis). Ja em espé-
cies onde ha tais mecanismos, o controle € voluntario e a propor¢io entre ma-
chos e fémeas ¢ determinada pelo grau de beneficio que traz a aptiddo materna.
O que facilita esta determinacdo facultativa da razfio sexual em Hymenoptera,
onde é mais comum, ¢ sistema de reprodugfio haplodipléide (Gharnov, 1982).

A quantidade de recursos diponiveis para a mae € que determina a razio
sexual na prole de certos himenopteros. Caso uma espécie produza vérias proles
pequenas, a quantidade de recursos R destinada & reprodug¢fo independe do sexo
dos filhos, sendo determinada apenas pela relagfo existente entre R e a sobrevi-
véncia da mée. Ja em espécies onde um dos sexos € energeticamente mais custo-
S0 que oufro € nas quais a reproducdo ocorre uma Unica vez, gerando uma
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progénie numerosa, a op¢do de alocagdo sexual é eventualmente pelo sexo me-
nos dispendioso. Entretanto, fatores ambientais também podem modificar esta
decisdo (Charnov, 1982).

Considere uma espécie de abelha solitaria, bivoltina, cujo nascimento
dos filhotes ocorre na primavera e no outono, e na qual o sexo masculino de-
manda menor alocagfo energética que o feminino. Machos e fémeas nascidos na
primavera sobrevivem até o outono, reproduzem-se e morrem. As fémeas nasci-
das no outono, reproduzem-se na primavera subsequente e também morrem
apos o acasalamento. Machos nascidos no outono também reproduzem-se na
primavera, mas alguns deles sdo capazes de sobreviver e acasalar novamente no
proximo outono. A histéria de vida desta abelha implica em sobreposigdo de ge-
ra¢Bes de machos durante a estagdo de acasalamento do outono e, consequente-
mente, em competi¢fio entre individuos deste sexo pelas fémeas disponiveis.
Sendo assim, a fim de maximizar sua aptiddo, as fémeas que ovipdem no outono
devem produzir preferencialmente machos, garantindo maior sucesso na compe-
ticdo do ano seguinte. Por outro lado, a progénie de primavera deve ser consti-
tuida principalmente por fémeas. A razfo sexual destes insetos seria, portanto,
sazonalmente controlada por interagdes competitivas intraespecificas (Charnov,
1982). Seger (1983) menciona 12 diferentes espécies de himendpteros cuja bio-
logia ¢ semelhante ao que foi descrito acima. Onze destas espécies apresentaram
variagdes na razdo sexual de acordo com o previsto pela teoria. Resultado seme-
lhante foi também encontrado para a vespa solitaria Trypoxylon (Trypargilum)
politum (Sphecidae) (Brockmann & Grafen, 1992).

Um grande nimero de teorias tem sido desenvolvido para prever ¢ ex-
plicar padrdes de alocagfio sexual em abethas e vespas solitarias (Seger, 1983;
Frank, 1987; Schwarz, 1988; Schwarz, 1994; Frank, 1995; Werren, 1987;
Brockman, 1992; Helms, 1994; Rosenheim, 1996; Cronin, 1997). Entretanto, a
sustenta¢fo empirica da validade destes modelos é, em geral, apenas qualitativa.
Consequentemente, sfio necessarios estudos detalhados de espécies a fim de que
as predigdes e suposi¢des destes modelos possam ser testados quantitativamen-
te. Um estudo detalhado sobre a histéria de vida ¢ alocagfo sexual da abelha so-
litaria brasileira Diadasina distincia serve para tal finalidade (Martins er al.,
1999). .
Diadasina distincta ¢ uma espécie de abelha solitaria que escava seus
ninhos em trilhas de solos arenosos e desprovidos de vegeta¢io na Estacio Eco-
logica do Campus da UFMG, em Belo Horizonte, MG (Martins & Antonini,
1994). Esta espécie € multivoltina, apresentado 5 geragdes entre margo e setem-
bro. A raziio sexual desta espécie €, em geral, desviada para fémeas e exibe um
padrdo sazonal repetitivo. De fevereiro a maio, hd predominincia de fémeas,
que totalizam, aproximadamente, 80% da populagdo. De junho a setembro, a ra-
z80 sexual apresenta-se ligeiramente desviada para machos (aproximadamente
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60% dos individuos). A evolugdo dessa variagfio sazonal no pode ser explicada
por modelos que consideram geracdes superpostas, como foi proposto por va-
rios autores. (Werren & Charnov, 1978; Seger, 1983; Werren & Taylor, 1984;
West et al., 1997).

Variag¢do em diapausa entre geragdes € pouco provavel ser importante
para D. distincta porque apenas individuos da 5° geragéo diapausam, e todos es-
tes individuos emergem na 1° geragio do ano seguinte. Variagdo em recruta-
mento ou mortalidade na populagio ¢ igualmente pouco provével para explicar
o padrio porque a sobreposi¢do de geragdes ¢ limitada.

Outro tipo de modelo que poderia explicar esta variagéo seria o de com-
peticdo local por acasalamento (LMC) (Hamilton, 1967). Neste caso a com-
peticdo por acasalamento entre irm&os e autocruzamento em populagdes
subdivididas poderia produzir uma razfio sexual fortemente desviada para fé-
meas. Todavia, a biologia de Diadasina distincta torna a aplica¢do do modelo
irreal. Os machos procuram as fémeas nas agrega¢des de ninhos e as fémeas
acasalam-se repetidamente durante a vida. Além disso, para ser aplicavel, o mo-
delo requereria aproximadamente 50% dos acasalamentos entre irm&os, o que €
altamente improvavel. Martins ez al. (1999) sugerem que o desvio na razdo se-
xual para fémeas, observado do inicio até a metade da estagéio reprodutiva, pos-
sa ser devido ao fendémeno denominado “local resource enhancement”
(Schwarz, 1988). Esse modelo prevé uma razdo desviada para fémeas quando o
comportamento de nidificacdo de uma fémea, préoxima de outras fémeas irmis,
reduz o parasitismo. De fato, o parasitismo em D. distincia é inversamente pro-
porcional & quantidade de t€meas nidificando (Antonini & Martins, submetido).
Embora seja uma explicacio razoavel para o desvio para fémeas, no inicio da
estaclo reprodutiva, essa explicagdo é pouco adequada para o desvio da razdo
sexual em dire¢io ao sexo masculino da metade até o fim da estacdo. Esta inver-
s#o pode provavelmente dever-se ao maior investimento de pélen em fithas do
que em fithos, como predito pelos modelos de Frank (1995) e Rosenheim e al.
(1996). Entretanto, dados mais detalhados dos padrdes de utilizagdo de pdlen
por D. distincta sdo necessarios para validar os modelos (Martins er al., 1999).

Um padrfio inverso € observado para a abelha solitaria Osmia brunéri.
Esta espécie nidifica em orificios encontrados em troncos de arvores mortas. Da
mesma maneira que em D. distincta, as f€meas desta abelha sdo maiores que os
machos e, portanto, constituem o sexo mais dispendioso. Em um experimento
realizado com abelhas nidificando em uma estufa, foi detectado que a progénie
do inicio da estagdio reprodutiva é composta principalmente por fémeas. A pro-
ducfo de ninhos declina progressivamente, € o0 mesmo acontece com a participa-
¢do sexo feminino na prole. Este padréo parece estar associado com diminui¢io
da eficiéncia de forrageamento dos adultos, que provoca um aumento de morta-
lidade no final do periodo reprodutivo. Assim, o investimento parental desloca-
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se do sexo mais dispendioso para o mais barato a medida que o total de recursos
disponiveis para reproducdo e sobrevivéncia diminui. Explicagdes alternativas
seriam o tamanho dos orificios disponiveis. Por serem maiores, fémeas exigem
orificios grandes e alta disponibilidade de recursos alimentares (Frohlich & Te-
pedino, 1985).

Razio sexual fémea/macho

— —

11994 {1995 |

Fig. 3. Razdo sexual secundaria de Diadasina distincta (Apidac = Antophoridae) durante as esta-
¢des reprodutivas de 1994 e 1995 na Estagdo Ecologica da UFMG - Belo Horizonte - MG.

Da mesma forma que na diapausa, a variagio na razdo sexual também
pode estar condicionada & detec¢io de sinais ambientais, como, por exemplo,
variagBes no fotoperiodo. Na vespa parasitdide Preromalus puparum a fotofase
de 10 horas luz / 14 horas escuro.resulta em uma propor¢éo de fémeas duas a
trés vezes maior do que a de machos. No braconideo Chelonus inanitus ocorre o
inverso. Um fotoperiodo de 14 horas luz / 10 escuro faz com que 61% da pro-
génie seja composta por machos. Quando a duragdo do dia torna-se igual a da
noite, a prole apresenta um ligeiro excesso de fémeas (Charnov, 1982).

Adaptacdes a mudancas asazonais

Dada sua natureza estocastica, mudancas aciclicas tendem a provocar
respostas rapidas em insetos. Tais alteragbes néio séo precedidas de um longo es-
tagio de preparacfo fisiologica, caracteristico das adaptagdes a alteragdes sazo-
nais, devido a auséncia ou curta duragfo dos sinais ambientais. Os tipos
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principais de respostas adaptativas a este tipo de mudangas sdo quiescéncia, mi-
gracdo, as mais comuns, ¢ polifenismo asazonais (Tauber ef al., 1936).

Quiescéncia

A quiescéncia € um caso particular de dorméncia correspondente a um
estado temporario de metabolismo reduzido, no qual o desenvolvimento e as ati-
vidades normais do individuo sfo interrompidos. A redug@o metabolica ocorre
em resposta a mudancas bruscas e localizadas de condi¢cBes ambientais. Entre-
tanto, o crescimento e as demais atividades sdo retomadas tdo logo cesse o pe-
riodo desfavoravel. Ateragdes fisioldgicas e comportamentais sdo controladas
geneticamente, sem participacfio de fatores neurohormonais. A quiescéncia ¢,
portanto, um processo distinto da diapausa porque néo possui fases reconheci-
veis controladas por fatores diversos (veja Tab. 1). Além disso, ndo tem deter-
minag¢fo genética, ¢ independe de estimulos de longa duragéio. Adicionalmente,
€ uma adaptagio a periodos adversos de curta duragdo: poucas sio as espécies
que se mantém em quiescéncia prolongada sem manifestagdes patolégicas
(Tauber et al., 1986).

Algumas espécies sfo capazes de entrar em quiescéncia ou diapausa,
dependendo do tipo de variagdo ambiental a que estfo submetidos. No caso do
neuréptero crisopideo, Chrysoperla carnea, a diapausa ¢ induzida pela redugfio
no comprimento do dia para periodos inferiores a 10 horas. A diminuigo da
temperatura, sem alteragfio simultidnea do fotoperiodo, induz quiescéncia de até
18 semanas (Chang ef al., 1996).

Migracdo

Como ja mencionado, ao contrario da quiescéncia, a migragio permite
que o inseto utilize a variabilidade temporal espacial de habitats, mantendo-se
ativo durante o perfodo desfavoravel. Embora as atividades normais do indivi-
duos sejam adiadas durante a migracdo, a duracdo deste tempo €, geralmente,
bastante inferior ao da quiescéncia.

A migracio asazonal e quiescéncia, entretanto, assemelham-se por se-
rem altamente evoluidas. Devido ao carater aleatério das mudancas ambientais
aciclicas, o inseto deve dispor de um mecanismo de percepgo bastante aguca-
do, que lhe permita prever o infcio das condi¢cdes adversas e disparar uma rapida
resposta adaptativa. Sendo assim, para que seja efetiva, a preparagdo para a
quiescéncia ou migragio deve iniciar-se mesmo ainda em condi¢des apropriadas
(e.g., disponibilidade de alimento, parceiros para acasalamento, locais de ovipo-
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si¢do) e completar-se antes ou no inicio do periodo adverso (Tauber es al.,
1986).

Variagdes temporais ¢ a configuragio espacial do habitat influenciam
no processo de migragdo asazonal de curta distancia (Ellingson, 1997). Habitats
em mosaico comumente apresentam taxas de migragio inversamente correlacio-
nadas a relagdo “perimetro:drea” das manchas, sendo influenciadas pelo seu
grau de isolamento. Assim, manchas grandes ou com bordas intransponiveis,
tendem a apresentar taxas menores de migragio do que seria esperado por uma
dispersdo aleatéria. O inverso ocorre em manchas pequenas ou com bordas fa-
cilmente transponiveis.

Em situagBes de deterioragdo ambiental, a taxa de emigraciio de deter-
minadas manchas pode tornar-se maior do que a natalidade, extinguindo popula-
¢Oes locais e aumentando a densidade em outras areas (Ellingson, 1997). Assim,
o fendmeno da migragdo, entre manchas além de promover a realocacgio popula-
cional dentro do habitat, pode resultar em estruturas metapopulacionais. No
caso dos parasitdides calcidoideos que atacam a mosca Terellia ruficaudata, por
exemplo, o habitat se distribui em mosaico do ponto de vista das densidades po-
pulacionais dos hospedeiros. Em um experimento de marcacio e recaptura, foi
observado que o deslocamento das vespas se sobrepde parcialmente ao de 7 ru-
Jicauda (Tephritidae). No entanto, os parasitdides percorrem uma drea bem su-
perior aquela em que as moscas sdo encontradas. Os autores sugerem que este
deslocamento adicional corresponderia & procura de outras concentracdes de
dipteros, da mesma familia, também utilizadas como hospedeiros. O resultado
seria o equilibrio entre as densidades de vespas € moscas, garantindo uma dina-
mica populacional estdvel para ambos.

Polifenismo asazonal

Os polifenismos asazonais ocorrem da mesma maneira que os sazonais,
com a diferenca que sio disparados por alteracdes ambientais sabitas e nio pre-
cedidos por periodo de baixa taxa metabélica. Uma destas manifestacdes seria a
homocromia em relagdo ao habitat, especialmente comum em lepidépteros e
acridideos. As alteragBes de coloragdo, nestes casos, relacionam-se & percepgiio
de sinais quimicos, 6ticos e texturais provenientes do substrato. No besouro te-
nebrionideo Crypioglossa verrucosa tais mudangas sio determinadas por varia-
¢Bes na umidade ambiental e relacionam-se ao balango hidrico e térmico do
individuo. Além de mudangas cromaticas, sio também comuns alteracdes na
morfologia das asas de espécies de afideos, gerrideos, grilos e outros insetos. De
maneira semelhante a encontrada no homéptero Bemisia tabaci, estas espécies
apresentam formas de asas longas, especializadas em migragio de longa distan-
cia, que aparecem em situagBes desfavoraveis (Tauber ef al., 1986).
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Encerrando a discusséo dos aspectos gerais das adaptagdes dos insetos a
mudapgas ambientais, passaremos a ecologia e a evolucdo da diapausa em inse-
tos tropicais.

Ecologia e evoluciio da diapausa

As dificuldades em se definir termos precisos para caracterizar os dife-
rentes tipos de supressdo de desenvolvimento em insetos s3o devidas ao fato de
que os eventos reais, no programa de desenvolvimento de um organismo, po-
dem ndo ser prontamente visiveis. Isso resulta em que os marcadores usados
para se observar o curso do desenvolvimento ou sua interrupcdo, tais como
emergéncia, oviposicdo ou niveis hormonais, talvez n3o representem acurada-
mente a seqiiéncia de eventos. Além disso, a classificagdo de padrdes comple-
xos de adaptagBes pode subdividir, arbitrariamente, fendmenos que sdo
essencialmente continuos. Por exemplo a duragéo ou dependéncia da diapausa
de sinais ambientais particulares (Danks, 1987).

A grande variabilidade potencial, intraindividual (e.g., ovos de uma
mesma fémea com diferentes tempos de desenvolvimento até o estagio adulto) e
interindividual, da dura¢io da diapausa, pode dificultar a distingdo entre causas
e efeitos ecologicos e/ou evolutivos. Por outro lado, a diapausa é apenas uma
das adaptagdes, da histéria de vida de animais e plantas, que faz parte de uma
conjunto de respostas adaptativas, acumuladas no tempo evolutivo, i.e., estraté-
gias (Wilbur et al., 1974) ou sindrome adaptativa (Root, 1975).

Portanto, enfatizar a diapausa em detrimento de outras adaptaces pode
dificultar a compreensdo da evolugio da histéria de vida dos organismos (veja
Stearns, 1992) considerando ainda que, geneticamente, a selecfio atua nio em
uma caracteristica somente, mas no fenétipo como um todo (e.g., Johnson,
1974).

A documentagdo de muitos casos de diapausa, em regides temperadas,
como uma resposta a marcante sazonalidade climatica e relativa estabilidade cli-
matica de regides tropicais levaram ao mito de que, nessas regides, ndo ocorre-
ria diapausa. Esta seria uma resposta evolutiva as condigdes adversas extremas
que sdo caracteristicas de regides temperadas.

A crenga de que nos tropicos néo ha diapausa persiste até os dias de hoje,
inclusive em um livro texto recente sobre entomologia didética (Buzzi & Miya-
zaki, 1993). Isto apesar da documentago ampla de diapausa em varias espécies
de insetos tropicais (veja a revisdo de Denlinger, 1986) e a opinidio de varios auto-
res de que ela teria se originado em regides tropicais (veja Danks, 1987).

E de interesse ecologico e evolutivo a compreensdo das conseqiiéncias
da diapausa para a sobrevivéncia dos individuos, para a dindmica das popula-
¢bes e para a manutengo da estrutura de comunidades de insetos tropicais.
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Nestes temas, serdo apresentados varios exemplos de diapausa de curta
duragiio (veja também, Tauber ef al., 1986; Danks, 1987), e de diapausa extra-
longa ou de longa durag@o, principalmente em dipteros, lepiddpteros e himenop-
teros (veja Danks, 1987:184; Hanski, 1988).

Hanski (1988) reviu a teoria e observac@es sobre os 4 tipos basicos de
diapausa extra-longa para espécies de regides temper adas, discutindo as causas
e consequéncias deste tipo de diapausa extra-longa do ponto de vista evolutivo,
enfatizando o contexto da dindmica das populagdes. Nesta revisdo, ele compara
a diapausa em insetos com a dorméncia de sementes, procuxando encontrar se-
melhangas entre os dois grupos.

De modo semelhante a Hanski (1988), discutiremos o primeiro registro,
para a regifio Neotropical, de diapausa extra-longa em espécies de abelhas e ves-
pas solitarias, grupos para os quais, até 0 momento ha poucas evidéncias de dia-
pausa nessa regido (veja a revisdo de Denlinger, 1986; Martins, 1993; Martins
& Antonini, 1994; Martins & Almeida, 1994; Martins et al., 1996).

Além disso, discutiremos também a diapausa em ovos e adultos de ci-
garrinhas-das-pastagens, homdpteros que vivem em ambiente de cerrado marca-
damente sazonal, e as implicagdes desta adaptagfio para a dindmica e controle
das populagBes destes insetos-pragas de pastagens (Fontes ef al., 1995).

Origem e evolucdo da diapausa

As vérias origens independentes da diapausa entre os insetos sugerem,
que ela é uma adaptacio relativamente simples para evoluir (Way, 1962). Mas,
antes de considerarmos os diferentes cendrios possiveis da evolugdo da diapau-
sa, discutiremos as propostas sobre a sua origem .

Apesar dos exemplos mais expressivos sobre as causas da diapausa se-
rem de regides temperadas, acredita-se que a diapausa tenha se originado em re-
gides tropicais (veja Danks, 1987; Tauber et al., 1986).

As principais evidéncias a este respeito vém de estudos experimentais e
de observacdo. Por exemplo, apesar da capacidade de entrar em diapausa au-
mentar em certas espécies que se distribuem de regides tropicais e subtropicais a
regides temperadas, a capacidade para entrar em diapausa ja existia em popula-
¢Bes tropicais, tal qual acontece com ovos do bicho-pau Didymuria violecens
(Readshaw & Bedford, 1971).

Outros estudos tém demonstrado que muitas espécies de insetos tropi-
cais respondem intensamente a mudangas no fotoperiodo, temperatura, sazonali-
dade de chuvas e de plantas hospedeiras (e.g., Norris, 1959; Denlinger, 1980,
1986; Wolda, 1980). A diapausa no gafanhoto tropical Nomadacris septemfas-
ciata ¢ induzida por uma mudanca de dias com 13 horas de luz para dias com 12
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horas (Norris, 1959, 1962) e baixas temperaturas induzem diapausa em pupas de
sarcofagideos tropicais (Denlinger, 1974, 1978, 1979).

Muitas espécies de insetos entram em diapausa em regides tropicais sa-
zonais quanto ha ocorréncia de chuvas (Janzen, 1973). Mas ao contrario do que
ocorre na Costa Rica onde os insetos, referidos por Janzen (1973), entram em
diapausa na estagdo seca, na Esta¢do Ecoldgica do Campus da Universidade Fe-
deral de Minas Gerais, em Belo Horizonte, varias espécies de abelhas ¢ vespas
solitarias escavadoras passam dormentes o perfodo chuvoso, quando as condi-
¢Oes para a nidificagdo ndo sdo favordveis (Martins, 1996). Todavia, as situa-
¢Bes da Costa Rica e de Belo Horizonte séio ecologicamente equivalentes, pois
os insetos utilizam um mesmo tipo de solugfo adaptativa as diferentes condi-
¢Oes ambientais. A escassez de sementes, um recurso que varia sazonalmente,
induz diapausa em espécies tropicais do hemiptero Oncopelius (Dingle, 1979).
AlteragOes qualitativas no conteudo de dgua e proteina nos tecidos de plantas
hospedeiras, tais como em colmos velhos de milho, sdo responsaveis pela ocor-
réncia de diapausa na mariposa piralideo Diatraea lineolata (Hynes, 1942; Ke-
van, 1944). Além disso, muitas espécies tropicais ou cepas tropicais de espécies
amplamente distribuidas apresentam diapausa por curtos periodos de tempos e
apenas em parte da populagio (Tauber & Tauber, 1981a) ou em anos desfavora-
veis (Denlinger, 1974),

A diapausa de longa duragdo, que ocorre em parte da populacéo de lar-
vas de certas espécies de abelhas e vespas escavadoras tropicais, tal como discu-
tido anteriormente neste trabalho, pode ser mais frequente em insetos que vivem
em outras regides tropicais semelhantes (Martins, 1996). Entretanto, ao contra-
rio de ser uma diapausa do tipo facultativo, tal como encontrado por Denlinger
(1974) para moscas sarcofagideos, o caso destas abelhas e vespas sugere uma
resposta geneticamente determinada porque, apesar de variagdes nas condigBes
ambientais, em vérios anos e diferentes geragBes a diapausa se repete previsivel-
mente.

A diapausa em regides tropicais teria se originado como uma resposta
adaptativa a seca (Ushatinskaya, 1959). Esta proposigdo é reforcada com evi-
déncias em insetos tropicais por Denlinger (1979) para sarcofagideos, besouros
do género Diabrotica (Krysan et al., 1977) e em outros exemplos da reviséo de
Tauber & Tauber (1981). As respostas nitidas de diapausa, em varias espécies
de insetos de regides temperadas, podem ter resultado de selegfio posterior como
uma reacdo aos foken stimuli, acoplado com o controle enddcrino do. desenvol-
vimento ji existente em populag@es tropicais (Danks, 1987).
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Como a diapaunsa evoluiu?

Os fatores que promovem a evolugdo de caracteristicas comportamen-
tais variam em distintas combinac®es em uma mesma estagdo ou em diferentes
estacdes do ano. A selegio por condigdes que variam, junto com o “gene pool”
que ¢ parcialmente imune 2 selegdo, devido a varios mecanismos genéticos, ex-
plica parte da variagdo nas respostas em diapausa. Por exempo, populagdes se-
tentrionais da borboleta Pieris ocidentalis retém, embora sejam normamente
suprimidas, as adaptacdes de difenismo e multivoltinismo, vantajosas em re-
gites austrais (Shapiro, 1975).

Supbe-se que diapausa obrigatoria evoluiu através de estagios interme-
diérios a partir da ndio existéncia de diapausa (Masaki, 1961). Este autor € segui-
do por outros tais como Muller (1970) (citado em Danks, 1987), na crenga que a
eudiapausa (caracterizada por uma nitida fase indutiva, por apenas um fator e fi-
nalizada por um fator diferente) deve ter-se seguido filogeneticamente da para-
pausa (diapausa obrigatoria, fixada ontogeneticamente sem indugdo ambiental e
finalizada por uma mudanga ou mudangas em um fator ambiental simples (para
uma classifica¢do dos diferentes tipos de diapausa veja Danks, 1987:12). Uma
restricio a este tipo de argumentago ¢ que esta seria uma concepgo muito sim-
plificadora para um processo evolutivamente complexo (Tauber & Tauber,
1981a).

Muitas idéias genéticas gerais podem ser aplicadas a evolugéo da dia-
pausa, mas sua aplicagfio ndo tem sido consistente e as analises pouco rigorosas
(Danks, 1987). Dentre elas hd, como exemplo, a proposta de que adaptacdes lo-
cais, incluindo diapausa, em algumas populagdes setentrionais de certas espé-
cies de Drosophila, sdo impedidas devido ao fluxo génico de populagBes
austrais (Twao ef al., 1980).

Idéias sobre as conseqiiéncias evolutivas da diapausa também tém sido
obtidas pelo modelamento matematico (Danks, 1987). Entretanto, esta aborda-
gem sofre as mesmas restri¢des de outros modelos que simulam situagdes com-
plexas e por isso suas predigdes sdo muito susceptiveis a pequenas mudangas
nos pardmetros modelizados.

A diapausa tem sido considerada em algumas sugesiSes de especiagdo
[para detalhes veja a revisdo de Tauber & Tauber (1981a)]. Por exemplo, Ale-
xander (1968), propde que especiagdo simpatrica poderia ter ocorrido em grilos,
sendo a divergéncia especifica refor¢ada por alocronia baseada em respostas sa-
zonais, incluindo a diapausa.

Outras propostas tais como especiag@o simpédtrica, em neurdpteros, ba-
seada em diferencas de caracteristicas sazonais (Tauber & Tauber, 1982), foram
muito debatidas principalmente porque os dados apresentados podem ser inter-
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pretados de varias formas, dificultando a conclusfio sobre a ocorréncia ou nio de
especiacio simpatrica (Danks, 1987).

Ecologia evolutiva da diapausa

A variabilidade de tempos de desenvolvimento ovo-adulto é adaptativa?

Muitas espécies de organismos dispersam seu esfor¢o reprodutivo no
tempo, ao invés de concentrd-lo em um tnico episédio pontual. Este comporta-
mento reprodutivo tem sido interpretado como uma estratégia que evoluiu sob
influéncia da imprevisibilidade ambiental (Danks, 1987; Tauber es al., 1986).
Em ambientes imprevisiveis, a selegdo tende a favorecer comportamentos que
minimizem o risco de mortalidade e a consequente redugio da aptiddo darwinia-
na individual. Cohen (1966, 1967) demonstrou a natureza adaptativa da varia-
¢do em tempos de dorméncia da prole de uma tnica planta, gerada pela
modificacdo das respostas a sinais ambientais. O aumento na varidncia de tem-
pos de dorméncia reduz a variancia de fitness entre geragdes.

Considere duas fémeas de insetos, de uma mesma populacio, vivendo e
reproduzindo em um ambiente imprevisivel, do ponto de vista climatico ou da
ocorréncia de inimigos naturais. Considere também que uma delas coloca todos
08 seus ovos em uma mesma ¢época ¢ a outra distribui seu esforgo reprodutivo,
temporalmente, colocando ovos dormentes de diferentes tempos de desenvolvi-
mento.

Néo ¢ dificil imaginar que, dado a imprevisibilidade ambiental, a se-
gunda fémea teria uma maior probabilidade de deixar descendentes do que a pri-
meira. Este tipo de estratégia (conjunto de caracteristicas fenotipicas) ¢
conhecida como disperséo do risco (“risk spreading”), “bet-hedging” ou estra-
tégias mistas (“mixed strategies”) (Den Boer, 1968: Stearns, 1976; Seger &
Brockmann, 1987).

O termo estratégias mistas também faz parte da conceituaciio de
Maynard-Smith (1982) para definir “Estratégia Evolutivamente Estavel” (EES).
Ele admite que estratégias evolutivamente estaveis podem incluir estratégias pu-
ras (i.e., uma resposta), polimorfismos estéveis (fragdes fenotipicas, genetica-
mente programadas, exibindo diferentes respostas), estratégias mistas ou
condicionais (as decisBes geneticamente programadas seriam reversiveis ou ir-
reversiveis variando de acordo com condigdes ambientais). Entretanto, parece
haver uma diferenca fundamental entre “ber-hedging” e a estratégia mista con-
dicional de Maynard Smith. Enquanto nessa as respostas comportamentais, mor-
folégicas ou fisiol6gicas sdo condicionais, i.e., variam de acordo com variagdes
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ambientais; naquela as respostas seriam rigidas, i.e., a variabilidade se manifesta
independentemente de variagdes das condigBes externas.

Um dos bons exemplos da dispersdo de risco ¢ a existéncia de diapausa
de longa duragio em insetos de regides aridas, onde as chuvas, além de escas-
sas, sdo extremamente irregulares quanto ao local, tempo e quantidade. Nestes
locais, uma pequena parte das populagdes, de vdrias espécies de insetos, perma-
nece inativa por um perfodo de tempo superior a um ano. Em consequéncia dis-
s0, ocotre um polimorfismo de tempos de emergéncia de adultos, tal como
Waldbauer (1978) encontrou para espécies de mariposas.

A diapausa prolongada pode ser adaptativa. Apesar dos individuos dor-
mentes ndo se reproduzirem, na época favoravel & maioria da populagdo, tendo
por isso, potencialmente, sua aptiddo darwiniana diminuida, eles poderdo ter su-
cesso futuro. Isto ocorre quando catastrofes eliminam os individuos que estdo
reproduzindo, mas nao atingem os individuos dormentes. Adicionalmente, estes
individuos dormentes também servirio com fontes de recuperagdo da popula-
clio, caracterizando a diapausa como uma importante adaptacdo a tais tipos de
ambientes.

Uma das consequéncias populacionais da diapausa extra-longa ¢ a di-
minuicdo da variancia no numero de individuos resultando em populagdes mais
estaveis (Hanski, 1988). Esta expectativa necessita ser testada em insetos tropi-
cais em estudos populacionais de longa durag&o.

Um exemplo de diapausa prolongada, em insetos de regido arida, € o
das mariposas da familia Ethimidae cujas larvas sdo especializadas em sementes
de agavéceas do género Yucca (Powell, 1974). Outros exemplos da regifo neo-
tropical incluem o polimorfismo de tempos de emergéncia de 60 a 390 dias em
abelhas e vespas solitarias (Martins, 1996) e a variabilidade de tempos de eclo-
sio, 61 a 360 dias, de ovos dormentes da cigarrinha-das-pastagens, Deios flavo-
picta (Homoptera: Cercopidae) (Fontes ef al., 1995).

Larvas do esfecideo Rubrica nasuta e da abetha megaquilideo Mega-
chile assumptionis podem permanecer em diapausa no laboratério, & temperatu-
ra ambiente, por mais de 720 dias. No campo, também foi detectado diapausa
prolongada para larvas da abelha Anthophoridae Prilothrix plumata e do esfeci-
deo Bicyrtes angulata, além de evidéncias que o esfecideo Rubrica nasuta ¢ a
abelha megaquilideo Megachile assumptionis também podem, potencialmente,
exibir diapausa de longa duragdo (Fig. 4).

Todas estas espécies produzem larvas que se desenvolvem sem diapau-
sa e larvas dormentes. De modo semelhante a certas espécies de regides tempe-
radas &ridas, os ovos que originam larvas de desenvolvimento rapido permitem
que parte da populagfo reproduza quando as condigdes sdo favoraveis. Os ovos
que produzem larvas dormentes, fazem com que parte da populagdo passe, incé-
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lume, o periodo desfavorével, e também sincronizam a emergéncia dos adultos
na época favoravel a reproducio.

P. plumata a M. assumiptionis b
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Fig. 4. Numero de emergéncias e tempo de desenvolvimento ovo-adulto de vespas e abelhas solita-
rias. (a) Martins ef al. (1996); (b) Almeida e al. (1997); (c) Pimenta & Martins (1999); (d) Martins
& Soares (1998).

Polimorfismo de tempos de emergéncia devem ser adaptagdes comuns,
em regides (ropicais sazonais (Martins, 1996) e em regides temperadas
(Waldbauer e al., 1973) que reduzem a probabilidade de extingdo em habitats
imprevisiveis, permitindo que as populagdes explorem habitats sazonalmente
varigveis (Tauber & Tauber, 1981) e a reduc¢fio da competigio interespecifica.
Isso € o que parece ocorrer em uma comunidade de odonatas do norte da Euro-
pa, na qual fémeas de espécies dominantes produzem uma propor¢dio cada vez
maior de ovos de diapausa a medida que se aproxima a estacdio seca. Essa estra-
tégia permite a redugdo da competicio interespecifica devido a especializacio
temporal em diferentes nichos ecoldgicos (Stenberg, 1994).
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A variabilidade de tempos de emergéncia para as espécies de abelhas e
vespas solitarias é ampla e bimodal (Fig 4). Entretanto, ainda nio sabemos as
causas desta ampla variabilidade e significado ecoldgico-evolutivo para este
conjunto semethante de distribui¢es bimodais.

Além dessa variabilidade, entre individuos, foi também observado que
uma fémea de Ptilothrix plumata e outra de Bicyrtes angulata colocaram dois
ovos, cada uma, que geraram larvas com tempo de desenvolvimento respectiva-
mente de 47 e 360 e 55 e 390 dias (Martins, 1996). Caso outras fémeas apresen-
tem esta mesma caracteristica, esta variabilidade aditiva representard uma
variabilidade ainda maior na populagio.

Diapausa de curta duragfio também ocorre na Estagfo Ecologica da
UFMG (Martins ef al., 1996). A abelha Diadasina distincta é multivoltina, apre-
sentado 5 geracdes que se sucedem na época seca, quando ha disponibilidade de
flores de espécies de Ludwigia (Onagraceae), nas quais sdo especializadas na
coleta de pédlen. A populagio da abelha cresce e diminue seguindo o aumento ¢
diminuicdo do numero de flores (Martins ef al., 1996; Martins ef al., 1999). A
cada ano, todos os adultos da primeira geragdo sdo origindrios das larvas que
permanecem dormentes durante os 5 meses chuvosos. Na época das chuvas nao
héa flores de Ludwigia € o solo, provavelmente devido ao excesso de umidade,
ndo esta adequado para a construgéo dos ninhos.

Os adultos de Diadasina distincta emergem quando as espécies de
Ludwigia novamente iniciam o florescimento, repetindo-se anualmente o mes-
mo ciclo de vida. Este é um caso em que a diapausa larval em toda a populagéo
possibilita a sincronizacdo da emergéncia dos adultos com a disponibilidade do
recurso preferencial.

Além disso, & interessante ressaltar que as fémeas de D. distincta cole-
tam agua, transportando-a no papo até o local de nidificagéo, onde a regurgi-
tam, umidecendo o solo e assim facilitando a escavagio. Esta adaptacdo,
também existente em outro antoforideo sintopico e sincrénico, Ptilothrix plu-
mata, ¢ extremamente importante para o sucesso da nidificagdo em €pocas se-
cas, em locais sazonais. Considerando em conjunto a capacidade de coleta de
4gua e a diapausa, conseguimos perceber como o ciclo de vida de uma espécie
¢ um resultado de uma conjunto de adaptagdes ou sindrome adaptativa (Root,
1975).

A coleta de dgua nfio €, entretanto, uma solugo universal para abelhas
escavadoras. Esta adaptagfio, por exemplo, nfio estd presente na espécie norte-
americana, Diadusia rinconis, que é muito proxima, filogeneticamente, de D.
distinta. Os adultos de D. rinconis emergem até um més antes do inicio das chu-
vas, mas as fémeas s6 iniciam a escavacio dos ninhos ap6s a ocorréncia das pri-
meiras chuvas que amolecem o solo (Ordway, 1977). '
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A dispersdo do risco pode também resultar de outros tipos de comporta-
mentos além da diapausa. Por exemplo, em certas espécies de hemipteros aqua-
ticos do género Gerris, que vivem em habitats imprevisiveis, a dispersdo do
risco resulta de uma grande longevidade dos adultos e da oviposicéo distribuida
temporalmente em pequenos lotes de ovos, além do retardamento da reprodugio
devido a diapausa (Vepsalainen, 1978). Fémeas do ortoptero Gryllus firmus de-
positam lotes mistos de ovos dormentes e ndo dormentes de acordo com o.am-
biente (Walker, 1980). Ovos que produzem larvas dormentes e nfio dormentes
em Diadasina distincta, Rubrica nasuta e Bicyrtes angulata também produzem
uma mistura complexa de geracdes e tamponam os efeitos ambientais desfavo-
raveis, climaticos e falta de alimento.

A diapausa, além de determinar a forma e duragio do ciclo de vida des-
tas abelhas e vespas, também pode manter a estrutura tréfica de uma comunida-
de componente, neste caso constituida por uma espécie de abelha, suas plantas
hospedeiras e os parasitdides de suas larvas. Larvas do Bombyliidae parasitdide
de D. distincta, Anthrax sp., entram em diapausa no interior da cela do ninho,
apos consumir a larva da abelha. Quando as larvas, que escaparam do parasitis-
mo, transformam-se em adultos reprodutivos e as fémeas comegam a nidificar, o
mesmo ocorre com 0s adultos da mosca. O resultado ¢ a sincronizagio dos ci-
clos de vida do parasitéide com o da abelha, sendo que esta também estd sincro-
nizada com a época de floragio da planta hospedeira (Fig. 3).

Parasitos

Abelhas

Flores

Estac@o Seca Estagﬁo Umida

Fig. 5 - Representacdo esquematica da sincronizagio do ciclo de vida da abetha Diadasing distine-
ta, (Antophoridae) do diptero parasitoide Anthrax sp. (Bombyliidae) ¢ da floracio da planta hospe-
deira Ludwigia sp. (Onagraceae).



178 Martins & Barbeitlos

Embora a teoria de disperséio de risco seja complexa, assim como a li-
teratura que dela trata, Hopper (1999) em revisdo muito recente, salienta que
ainda nido foram geradas hipéteses detalhadas testdveis acerca da evolucdo de
“bet-hedging”. Indo mais adiante, o autor ressalta também a auséncia de testes
cujos resultados demonstrem de maneira inequivoca que estratégias envolven-
do dispersio de risco desempenham um papel importante na evolugdo do com-
portamento ou histéria de vida dos insetos. Estas evidéncias, ainda segundo o
autor, s6 serdio produzidas apds o desenvolvimento de modelos que sejam ca-
pazes de predizer a variagdo da intensidade da dispersdo de risco em diferentes
populacdes ocorrendo em diferentes ambientes, e testes para tais modelos que
megam as varia¢des de fendtipos e aptidado através de varias geragdes.

Diapausa e especializa¢io

Ao rever quais sdo os fatores ecoldgicos que podem influenciar a evo-
lucdo da diapausa em insetos tropicais, discutiremos as respostas & variabilida-
de qualitativa e quantitativa de recursos alimentares e os possiveis efeitos de
inimigos naturais dentro do contexto da especializacdo. Fatores abidticos tais
como fotoperiodo (a dica mais importante para a inducéo de diapausa em inse-
tos de regides temperadas), chuvas e temperatura, que disparam o inicio ou
término do estado de diapausa, os chamados “foken stimuli”, sdo amplamente
discutidos no inicio deste capitulo e em outros trabalhos (e.g., Danks, 1987;
Tauber ef al., 1986).

Quando o ambiente torna-se inadequado para a sobrevivéncia e repro-
ducio, por alteracdes das condi¢des climéticas ou indisponibilidade sazonal de
certos tipos de alimentos, as consequéncias destas variagdes sdo diferentes para
insetos especialistas e generalistas.

Insetos especializados em plantas hospedeiras ou presas, tém como op-
¢bes ecoldgica e evolutiva o escape no tempo e no espago, através de diapausa
ou migragiio que s@io duas respostas alternativas aos efeitos de condigdes desta-
voraveis do ambiente (Southwood, 1977).

Insetos generalistas, além de também poder entrar em diapausa ou mi-
grar, ainda tém a op¢fio-de mudar de hospedeiros ou de presas, respondendo as
variacBes em suas abundancias, sem interromper suas atividades reprodutivas
(Price, 1984). L

Varia¢des na qualidade e quantidade de alimento, que também podem
funcionar como “foken stimuli”, sio de maior interesse no presente contexto.
Sabe-se, por exemplo, que pelo menos em algnmas espécies de insetos preda-
dores, a presenca das. presas induz o término da diapausa, e a qualidade e/ou
quantidade de alimento provido por plantas hospedeiras pode influenciar o ini-
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cio ou fim da diapausa (veja exemplos na d1scussao geral sobxe Adaptagdes Sa-
zonais).

Além disto, pelo fato de as regides tropicais serem, em geral, menos
sujeitas a variacdes climdticas, as quais, em regides temperadas, sdo muito im-
pottantes na expressdo da diapausa, variagSes sazonais na disponibilidade de
alimento podem ser ecolégica e evolutivamente mais importantes naquelas re-
gides. Um exemplo ¢ a diapausa no-hemiptero Oncopeltus fasciatus especiali-
zado em sementes (Dingle ef al., 1980) e posswelmente na abelha especialista
Diadasina distincta (Martins ef al 1996).

A disponibilidade de alimento em regides temperadas pode também in-
fluenciar a ocorréncia de diapausa. Este fato é detectado mais facilmente em in-
setos especializados, como por exemplo a borboleta do deserto Euphydryas
chalcedonea. A diapausa nesta espécie possibilita as larvas sobreviverem o pe-
riodo de seca, quando as folhas do arbusto de que se-alimentam n#o estdo dispo-
niveis (Mooney, 1980). Outros insetos frugivoros de deserto também
apresentam respostas similares (e.g., Pearson, 1962).

Por outro lado, em insetos generalistas tais como o hemiptero Oncopel-
tus cingullifer antilllensis, que se alimenta de sementes e frutos, nfo ocorre dia-
pausa. Em contraste 0 seu congénere tropical, O. fasciatus, especialista em
sementes, entra em diapausa reprodutiva quando estas ndo estdo dlSpOﬂlVElS
(Dingle et al., 1980)

Parasitéides podem também responder com diapausa, a variacio sazo-
nal dos hospedeiros, como € o caso de Nasonia vitripennis que produz mais lar-
vas dormentes em pupas de mosca Sarcophaga spp. do que em outros
hospedeiros, também sarcofagideos. Isto ocorre, principalmente, devido ao fato
destas passarem o inverno como pupas, servindo de reservatdrio para os parasi-
toides (Saunders er af., 1970).

A restrigdo temporal da-disponibilidade de alimento para predadores é
menos marcante do que para parasitdides, porque aqueles tendem a ser mais ge-
neralistas (Price, 1984), consequentemente sendo menos. susceptiveis a tais res-
tricdes. Entretanto, Penney (1969) mostrou que a diapausa de vero no besouto
carabideo, Nebria brevicollis, é correlacionadarcom a 1eduga0 dréastica da abun-
déncia de suas presas, colémbolos e dcaros. Do e ot

A pressfo de predadores pode ser responsavel pelo retaldo do tempo
de emergéncia, em 13 ou 17 anos, dos adultos das cigarras Magicicada spp.
Os inimigos naturais que se beneficiam da grande disponibilidade de alimento,
em-anos-de emergéncia destas espécies, tém as suas popula¢des limitadas em
anos de escassez, quando as ninfas permanecem sob o solo (Loyd & Dybas,
1966). .

A pressdo de predadores também’ tem sido proposta para explicar as
emergéncias alternadas, entre anos, em algumas espécies de mariposas de re-
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gides temperadas (Douwes, 1980; Mikkola, 1976) e alguns casos de diapausa
prolongada (e.g., Trofimov, 1975; Maeta ef al., 1982).

. _Apesar da escassez de evidéncias sobre a influéncia da disponibilida-
de do alimento na expressdo da diapausa, a consideragdo do papel ecologico
desta adaptagfo provavelmente nfo deve ser desvinculada da discussdo sobre
que condicdes ecoldgicas que favorecem a evolugdo de habitos especializados
ou generalistas. 1sto por causa da tendéncia aparente da diapausa ocorrer mais
freqilentemente em especialistas (Danks, 1987).

Teoricamente, a evolugio da especializagdo alimentar deve ser favore-
cida em ambientes onde o alimento ¢ abundante e previsivel (Emlen, 1966;
Levins & McArthur, 1968). Por outro lado, devido a sazonalidade, o uso de
tais recursos estabeleceria restri¢des a histéria de vida do especialista. Neste
caso, a diapausa poderia ser adaptativa, tanto possibilitando o especialista es-
capar das condi¢des adversas, quanto sincronizando a emergéncia de adultos
em épocas quando o alimento for abundante. Tal situa¢do foi exemplificada
acima para vérias espécies de regides temperadas e tropicais (e.g., Tauber e/
al., 1986; Danks, 1987). Além delas, as evidéncias obtidas para a abelha soli-
taria D. distincta e para a vespa Editha magnifica parecer indicar tendéncia se-
melhante (Martins, 1993; Martins ef «l, 1997). Embora nesta espécie a
diapausa seja um mecanismo efetivo de escape e sincronizagio da emergéncia
dos adultos, ndo ¢ claro se ela é causa ou efeito da evolucfio da suposta espe-
cializagdo alimentar.

Para uma revisdo sobre evoluciio da especializacdio veja Futuyma &
Moreno (1986) que, entretanto, ndo tratam das possiveis relagdes entre diapausa
e especializagdo, 0 que parece ser uma possibilidade evolutiva em ambientes sa-
zonais.

Diapausa, filopatria e sucessio

A diapausa pode também favorecer a evolugiio de filopatria (reprodu-
¢do de individuos no mesmo local onde nasceram) (Martins, 1996). Este pode
ser o caso de insetos que apresentam tendéncia a serem filopdtricos, como € o
caso de himenopteros aculeados, especialmente abelhas e vespas solitrias
(Eickwort, 1981; Evans, 1974; Martins, 1991, 1993; Martins & Antonini, 1994;
‘Matthews; 1997)

i ..Caso-a diapausa seja realmente associada a fil opatrla ambas podem in-
ﬂuen.mal a determinagdo do padrie de sucessdo de espécies-de vespas solitarias
escavadoras. Isto pode estar acontecendo na Serra do Japi, em S&o Paulo, onde a
ordem da seqiiéncia de ocorréncia de espéctes, que nidificam em uma mesma
mancha de solo exposto, no interior da mata, manteve-se inalterada durante 3
anos de observagdes, de acordo com a representagdo na Fig. 6. Convém, entre-
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tanto, salientar que essas supostas relagBes necessitam ser explicitadas através
de estudos de observagdo e/ou experimentais que evidenciem sua natureza, o
que ainda ndo ocorreu até o presente.

riacho.
arvores

® Bembecinus agilis m Editha fuscipennis
O Trachypus toschenbergii + Poecilopompilus sp2
& Ammophilus sp2 & Prionyx bifovecletus
O Cerceris spé & Bicyries discisa
a Cerceris sp1 E Astota gigas

© & Sphex ichneumoneus™

Fig. 6 - Representagio esquematica da distribuicdo de ninhos de dilerentes espécies de Sphecidae ¢
Pompilidae solitdrios em uma tritha na Serra do Japi, Jundiai, Sio Paulo.

Conclusio

Sabe-se muito sobre as causas proximais da diapausa, principalmente
devido aos resultados de pesquisas experimentais, em insetos-pragas € vetores
de doengas, que permitiram a identifica¢fo dos estimulos que a iniciam ou a fi-
nalizam. Entretanto, estudos sobre as-causas evolutivas das caracteristicas eco-
légicas da diapausa ainda sdo incipientes, em especial os que relacionem a
diapausa com especializagfo ecoldgica ou com filopatria.

A mera demonsiracio de diapausa no campo, que é informacio basica
para identificagdo e interpretagdo de padrGes, € ainda muito escassa para as re-
gides tropicais (veja entretranto, Martins, 1996).

Estudos comparativos de espécies em regites tropicais asazonais onde,
em teoria, néo seria esperado a ocorréncia de diapausa e regifes tropicais sazo-
nais, tal qual a Estagdo Ecolégica da UFMG, em Belo Horizonte, seriam impor-
tantes para esclarecer o papel de interagdes ecolégicas na evolugdo da diapausa.
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