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RESUMO  

 

SANTANA, A. F. K. Influência da agregação larval na história de vida de Ascia 

monuste orseis (Godart, 1819) (Lepidoptera, Pieridae). 2012. 76 f. Tese (Doutorado) 

- Faculdade de Filosofia, Ciências e Letras de Ribeirão Preto, Universidade de São 

Paulo, Ribeirão Preto, 2012.  

 

A agregação em insetos centra-se nas vantagens relativas ao forrageio e no aumento 

da defesa contra predadores. Além disso, agregações de ovos podem beneficiar-se 

pelo aumento nas taxas de eclosão larval. Neste trabalho, foram testadas as hipóteses 

de que agregações de Ascia monuste orseis (Godart, 1819) (Lepidoptera: Pieridae) – 

uma espécie que se alimenta em agregações larvais em plantas da família 

Brassicaceae - conferem benefícios à performance larval e adulta, na assimilação de 

alimento pelas larvas, na viabilidade dos ovos e na proteção larval contra inimigos 

naturais. A possibilidade de um dado comportamento do grupo resultar em maior 

ataque por inimigos naturais também foi avaliada, bem como um padrão 

comportamental defensivo em resposta aos inimigos naturais. Para tanto, quatro 

tratamentos de diferentes tamanhos de agregações larvais foram formados (1, 7, 15 e 

30 larvas) para avaliar a performance e a assimilação de alimento em laboratório. Em 

campo, três tratamentos foram formados (1, 10 e 50 larvas) para testar o efeito do 

tamanho do tamanho do grupo na predação e parasitismo. A performance do estágio de 

ovo foi examinada em posturas de tamanhos variados em casa de vegetação. Larvas 

gregárias desenvolveram-se mais rápido nos ínstares iniciais e tornaram-se fêmeas 

mais fecundas em comparação às solitárias; entretanto, larvas solitárias apresentaram 

maior tamanho do que as gregárias. A sobrevivência não diferiu entre os tratamentos 

em laboratório. Foi observado um menor consumo per capita de alimento por larvas 

gregárias, sem custos para a assimilação de alimento. A viabilidade dos ovos aumentou 

com o tamanho da agregação de ovos, comprovando o benefício da agregação larval 

na fase de ovo. A menor predação per capita em agregações larvais maiores conferiu 

uma maior proteção às larvas de A. monuste orseis contra predadores e parasitoides, 

através do efeito da diluição do ataque entre os indivíduos do grupo. O parasitoidismo 
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foi mais expressivo em larvas de primeiros ínstares, enquanto que larvas mais tardias 

foram mais atacadas por predadores, independente do tamanho da agregação. Por fim, 

eventos comportamentais que envolvem movimentação da cabeça como exploração e 

alimentação foram mais perigosos para as larvas de A. monuste orseis em comparação 

ao repouso e deslocamento, semelhantemente a espécies de hábito solitário. Eventos 

comportamentais supostamente defensivos foram observados em todos os ínstares e 

tratamentos. As vantagens da agregação em A. monuste orseis mostraram-se 

especialmente importantes no estágio de ovo e primeiros ínstares, pela diminuição da 

mortalidade de ovos e vulnerabilidade larval aos inimigos naturais. Esses benefícios 

provavelmente sobrepõem-se aos custos, como a competição por interferência 

observada entre as larvas no final do desenvolvimento. Nossos resultados mostram que 

o malogro dos ovos e os efeitos dos inimigos naturais constituem fortes pressões 

seletivas na manutenção da agregação de ovos e larval em A. monuste orseis, a qual 

confere uma melhor performance do ponto de vista bi-trófico, bem como maior 

probabilidade de sobrevivência individual sob o ponto de vista tri-trófico. 

 

Palavras-chave: curuquerê da couve, Brassicaceae, comportamento gregário, 

performance, interações tri-tróficas. 
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ABSTRACT 

 

SANTANA, A. F. K. Influence of larval aggregation on life-history traits of Ascia 

monuste orseis (Godart, 1819) (Lepidoptera, Pieridae). 2012. 76 p. Thesis 

(Doctorate) - Faculdade de Filosofia, Ciências e Letras de Ribeirão Preto, Universidade 

de São Paulo, Ribeirão Preto, 2012.  

 

In insects, the gregarious habit has been shown to improve foraging and defense 

against predation to both larval and adult stages. Egg clusters could also be beneficial 

through increased larval hatching. In this study, we tested the hypothesis that egg 

clusters and larval aggregations of the neotropical butterfly Ascia monuste orseis 

(Godart, 1819) (Pieridae) - a subspecies that uses Brassicaceae as hosts - lead to 

several benefits from both bi- and tri-trophic perspectives. Larval and adult 

performances, food assimilation by the larvae, egg viability, as well as protection against 

natural enemies were assessed from individuals reared either isolated or aggregated. 

The behavior of larval aggregations was also examined with respect to predation risk, as 

well as the corresponding larval defensive behaviors after enemy attack. Four 

treatments with different larval aggregation sizes were assigned (1, 7, 15 e 30 larvae) to 

assess larval performance and food utilization in the laboratory. In the field, three 

treatments were assigned (1, 10 e 50 larvae) to evaluate the effects of group size on 

predation and parasitoidism. Egg performance was examined through egg clusters of 

different sizes in a greenhouse. Gregarious larvae developed faster, especially in early 

instars, and became more fecund females than solitary larvae; however, the latter 

attained larger body size than the former. Under laboratory conditions, survival did not 

differ among treatments. Lower food ingestion per capita was observed in gregarious 

larvae, with no cost in food assimilation. The viability of eggs increased as egg 

aggregation size increased. The lower per capita predation in larger larval aggregations 

than smaller groups conferred higher protection to A. monuste orseis larvae against 

natural enemies, through the dilution effects among individuals of the group. 

Parasitoidism was more intense in small-sized larvae while late instars were more 

susceptible to predators, regardless of aggregation size. Similar to species with solitary 
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habit, behavioral events which involved head movements as searching and feeding 

were more dangerous to A. monuste orseis larvae compared to resting and walking. 

Presumed defensive behaviors were observed in all instars and treatments. Thus, the 

benefits of aggregation in A. monuste orseis can be seen especially in the egg stage 

and in first instars, as it reduces egg mortality and larval vulnerability to natural enemies. 

These benefits probably overcome some costs, such as interference competition in the 

late instars. Taken together, the results show that egg failure and top-down effects 

constitute selective pressures in maintaining egg and larval aggregation in A. monuste 

orseis, by providing better performance from a bi-trophic perspective and increased 

probability of individual survival from a tri-trophic perspective when compared to solitary 

individuals.  

 

Key-words: cabbage caterpillar, Brassicaceae, gregarious behavior, performance, tri-

trophic interactions. 
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1. INTRODUÇÃO 

 

Segundo Wilson (1971), sociedade é um grupo de indivíduos pertencentes à 

mesma espécie e organizado de maneira cooperativa. Mas nem todos os animais que 

vivem em grupos são sociais sensu stricto. Para os animais vertebrados, o termo 

“social” é utilizado de maneira abrangente, enquanto que em invertebrados ele já foi 

mais restritivo (Wheeler, 1928). Para serem considerados verdadeiramente sociais (i.e. 

eussociais sensu Wilson, 1971), os insetos tem que apresentar cuidado cooperativo da 

prole, divisão de trabalho em função do status reprodutivo e sobreposição de gerações 

(Batra, 1966; Michener, 1969; Wilson, 1971). Como essas características podem 

ocorrer independentemente uma da outra, níveis diferentes de socialidade em insetos 

foram propostos: a) solitário: nenhuma característica citada acima existe; b) subssocial: 

existência de cuidado parental dos imaturos; c) comunal: membros da mesma geração 

vivem juntos, mas sem cooperarem no cuidado da prole; d) quasissocial: membros da 

mesma geração vivem juntos e cooperam no cuidado da prole; e) semissocial: como 

em quasissocial, mas existe também divisão reprodutiva de trabalho e f) eussocial: 

como em semissocial, mas existe também a sobreposição de gerações. O termo 

pressocial aplica-se a todos os níveis intermediários entre o solitário e o eussocial e o 

termo parassocial engloba os níveis pressociais onde os membros de uma mesma 

geração vivem juntos (i.e. comunal, quasissocial e semissocial) (Wilson, 1971 e 

Michener, 1974).  

Até a segunda metade do século XX, o interesse sobre comportamento social 

limitou-se ao estudo de insetos eussociais (i.e. formigas, abelhas, vespas e cupins), que 

compõem o último estágio de complexidade social (Costa & Fitzgerald, 1996). Assim 

como para vertebrados, alguns autores (Wilson, 1971; Costa & Fitzgerald, 1996; Costa, 

2006) propõem que os termos “sociedade” e “social” sejam utilizados de maneira 

abrangente também em invertebrados, como meio preventivo da exclusão arbitrária dos 

fenômenos utilizados na sua distinção. Assim como os insetos eussociais, os para- e 

subssociais devem ser designados como sociedades e seus membros, sociais. Dessa 

maneira, não ignoramos as possíveis contribuições do estudo de insetos e outros 

artrópodes para uma melhor compreensão do comportamento evolutivo da socialidade.  
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A agregação é um dos mais básicos fenômenos sociais (Deneubourg et al., 

2002). A agregação é definida como a tendência de um animal em agregar-se com 

outros de maneira que estejam em contato ou próximos uns dos outros e cuja 

distribuição no ambiente seja extremamente irregular (Vulinec, 1990). Agregações de 

animais em alimentação acontecem normalmente em insetos fitófagos que agregam 

ovos (Eickwort, 1982), como em Orthoptera (Jörg-Ferenz & Seidelmann, 2003), 

Psocoptera (Buzatto et al., 2009), Hemiptera (Agrawal et al., 2001), Coleoptera 

(Damman, 1994; Costa et al., 2004; Weed, 2010), Lepidoptera (Tsubaki & Shiotsu, 

1982; Denno & Benrey, 1997) e Symphyta (Costa & Louque, 2001).  

A agregação pode trazer vários benefícios aos indivíduos do grupo. Em 

insetos, esses benefícios podem encaixar-se basicamente em duas categorias: 1) 

vantagens relativas ao forrageio, e 2) aumento da defesa contra predadores (Costa, 

2006). As vantagens relativas ao forrageio compreendem o acesso a alimentos outrora 

não disponíveis (Fordyce, 2003; Kawasaki et al., 2009), o aumento da taxa de 

alimentação (Heard & Buchanan, 1998; Hunter, 2000; Reader & Hochuli, 2003) e o 

aumento da eficiência na utilização dos recursos (Ghent, 1960; Ralph, 1976; Wertheim 

et al., 2002; Weed, 2010;) devido a ganhos termais (Casey, 1993; Dambach & Goelen, 

1999; Bryant et al., 2000; Wertheim et al., 2005). O aumento da defesa contra 

predadores está relacionado com a maior probabilidade da detecção de inimigos 

naturais potenciais (Stamp, 1981; Kidd, 1982; Vulinec, 1990; Reader & Hochuli, 2003), 

à amplificação das defesas ativas e à menor probabilidade de cada indivíduo ser 

capturado pelos predadores (Turchin & Kareiva, 1989; Hunter, 2000; Riipi et al., 2001; 

Burger & Gochfeld, 2001). 

Por outro lado, efeitos desvantajosos também estão presentes (Alexander, 

1974) como o alto risco de disseminação de doenças infecciosas (Steinhaus 1958; 

Hochberg, 1991; Wilson et al., 2003), o aumento da competição intraespecífica por 

alimento (Le Masurier 1994; Raffa, 2001; Wertheim et al., 2002; Reader & Hochuli, 

2003), assim como o aumento da conspicuidade para predadores (Bernays, 1997; 

Wertheim et al., 2003; Lindstedt et al., 2011). Apesar de coesas no início do 

desenvolvimento, o desmembramento dessas agregações geralmente ocorre durante a 

ontogenia. O aumento da demanda por alimento com o crescimento dos indivíduos é 
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um dos fatores que levam à alta dispersão no final do desenvolvimento (Tsubaki & 

Shiotsu, 1982; Cornell et al., 1987; Biedermann, 2003). 

Segundo Costa (2006), os estudos sobre agregações em larvas de Lepidoptera 

“não possuem o devido respeito como insetos sociais”. Seus estudos provaram que as 

interações sociais em agregações dessa ordem são “muito mais diversas e profundas” 

do que as sugeridas pelo termo “comunal”, denominação que as larvas de Lepidoptera 

ocupam na tradicional hierarquia social proposta por Michener (1969) e refinada por 

Wilson (1971). A sofisticação do repertório comportamental, como a construção de 

abrigos, forrageio e estratégias de defesa, são altamente variáveis (ver Costa, 2006). 

Fêmeas da maioria das espécies de Lepidoptera colocam seus ovos isolados e 

as larvas se desenvolvem solitariamente (Stamp, 1980). Somente 5% a 10% das 

espécies de lepidópteros ovipositam em agregações e este comportamento 

frequentemente resulta em agregação larval (Stamp, 1980; Clark & Faeth, 1998). 

Embora a agregação larval seja relativamente rara comparada ao desenvolvimento 

solitário em Lepidoptera (Stamp, 1980), espécies gregárias frequentemente exibem 

dominância numérica nas comunidades (Fitzgerald, 1993; Denno & Benrey, 1997). Isto 

os torna modelos adequados para o estudo dos custos e dos benefícios da vida em 

grupo e as circunstâncias ecológicas que favorecem sua evolução. Sendo o estágio 

larval o mais abrangente, temporalmente, da história de vida dos insetos (Daly, 1985), o 

objeto de estudo deste trabalho foca-se nas larvas gregárias de Ascia monuste orseis 

(Godart, 1819) (Lepidoptera: Pieridae) e na extensão em que o comportamento gregário 

influencia na sua história de vida.  

O objetivo geral deste trabalho é verificar o efeito do tamanho das agregações 

larvais em alguns aspectos da história de vida de A. monuste orseis. Especificamente, 

este estudo visa a investigar o efeito do tamanho da agregação larval: a) na 

performance de larvas e de adultos (capítulo dois); b) na alimentação e assimilação de 

alimento pelas larvas (capítulo três); c) na eclosão, no malogro e no canibalismo de 

ovos (capítulo quatro); e d) no ataque de predadores e parasitoides em campo (capítulo 

cinco). 
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1.1. SISTEMA DE ESTUDO 

 

Ascia monuste orseis (Godart, 1819) (Lepidoptera: Pieridae), o curuquerê-da-

couve, é nativa da Região Neotropical, cuja espécie ocorre do sul dos Estados Unidos 

até o sul da América do Sul (De Vries, 1987; Lamas, 2004). Agregações de ovos são 

depositados na planta hospedeira em um mesmo evento de oviposição, apresentando 

uma grande variação no tamanho das posturas (um a mais de 100 ovos por postura), 

com uma fecundidade potencial total de aproximadamente 450 ovos (L.C. Lamonica, 

comunicação pessoal). Esta espécie é considerada herbívora oligófaga (sensu Bernays 

& Chapman, 1994), onde as larvas alimentam-se de folhas de Brassicaceae 

selecionadas pela fêmea parental. A ingestão do córion do próprio ovo pelas larvas 

recém-eclodidas é comum e chega a representar 50% do peso corporal das larvas 

nessa fase do desenvolvimento (Barros-Bellanda & Zucoloto, 2001). Além disso, as 

larvas ingerem seu exoesqueleto após a ecdise e realizam canibalismo de ovos e de 

larvas recém-eclodidas (Barros-Bellanda & Zucoloto, 2001). Larvas mais velhas 

também realizam canibalismo de ovos (Zago-Braga & Zucoloto, 2004). Por esta razão, 

as larvas podem ser consideradas onívoras oportunistas (sensu Barros-Bellanda & 

Zucoloto, 2005). 

A. monuste orseis é uma espécie multivoltina; as primeiras posturas acontecem 

em novembro, abrangendo a estação quente e chuvosa (primavera e verão) dos 

neotrópicos. A oviposição geralmente ocorre na superfície abaxial das folhas de 

brassicáceas e os ovos distanciam-se aproximadamente um mm um do outro. Logo 

após a oviposição, os ovos são amarelo-claros e tornam-se amarelo-escuros até a 

eclosão das larvas, que acontece após três a cinco dias após a oviposição. Após a 

eclosão, as larvas consomem o córion do próprio ovo (Figura 1.1 A) e o córion de ovos 

irmãos, levando à realização também do canibalismo de ovos e de larvas recém-

eclodidas. Todo o desenvolvimento dura aproximadamente 30 dias (ovo: quatro dias, 

larva: dez dias, pupa: cinco dias, adulto: 15 dias) (A.F.K. Santana, observações 

pessoais) em condições abióticas controladas. 

As larvas alimentam-se em agregações no local onde as fêmeas parentais 

ovipositaram (Figura 1.1 B) e o grupo se mantem coeso via de regra nos primeiros 
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ínstares (Figura 1.1 C). A crescente atividade alimentar do grupo com o passar da 

ontogenia pode resultar em um forrageio solitário (Figura 1.1 D), supostamente causado 

pela diminuição dos recursos (i.e. desfolha das plantas via herbivoria).  

 

 

 

Figura 1.1 Aspectos da biologia de A. monuste orseis: A) ingestão do córion do ovo por 

larva recém-eclodida; B) oviposição em folha de couve; C) agregação larval de 2o 

instar; D) larva solitária de 5o instar.  

 

1.2. MÉTODO GERAL 

 

Obtenção dos ovos e dieta 

Ovos de A. monuste orseis foram coletados em folhas de couve (Brassica 

oleracea L. var. acephala D.C.) (variedade AG20) em uma horta (Figura 1.2), onde não 

se aplicou nenhum tipo de agrotóxico, nas dependências do Departamento de Biologia 

da Faculdade de Filosofia Ciências e Letras de Ribeirão Preto, USP (FFCLRP / USP) 



6 
 

(21°05’S, 47º50’W), Ribeirão Preto, São Paulo. A vegetação circundante da área da 

horta é composta por árvores como abacateiros, angicos, cacaueiros, embaúbas, ipês, 

mamoeiros, umbelas e outros arbustos. As folhas com posturas foram levadas ao 

laboratório e mantidas em um recipiente de vidro com água (12 cm de altura x 8 cm de 

diâmetro) para manutenção da turgidez das folhas, até a eclosão das larvas. As larvas 

foram alimentadas com couve variedade manteiga (AG20); retiradas do hospedeiro e 

fornecidas às larvas ainda frescas.  

 

 

Figura 1.2 Croqui da área de localização da horta e do canteiro experimental e 

disposição das plantas de couve. Ribeirão Preto, São Paulo (21°05’S, 47º50’W). 

Círculos dentro da horta e do canteiro experimental representam as plantas de couve. 
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2. EFEITO DO TAMANHO DA AGREGAÇÃO LARVAL NA PERFORMANCE DE 

LARVAS E DE ADULTOS DE Ascia monuste orseis 

 

2.1. INTRODUÇÃO 

 

O consumo de alimento pelos animais fornece energia e nutrientes necessários 

às atividades vitais como o crescimento e desenvolvimento, o acúmulo de reservas 

metabólicas, movimentação, defesa e reprodução (Townsend & Calow, 1981; Slansky & 

Rodrigues, 1987). Em muitas espécies de insetos, a alimentação larval influencia ainda 

vários aspectos da fase adulta, como a produção de óvulos, a habilidade no 

cruzamento, a sobrevivência e a capacidade de dispersão (Boggs, 1997; Barret, 2008). 

A performance de insetos fitófagos, por exemplo, pode variar de acordo com as 

características da planta hospedeira; como idade das folhas, presença de aleloquímicos  

e quantidade de fibras (Renwich, 1983; Hochuli, 2001; Bittencourt-Rodrigues & 

Zucoloto, 2009). Além da variação nutricional dos alimentos, outros fatores podem 

impedir que os insetos alcancem uma performance adequada. Dentre esses fatores 

destacam-se: variação na adequação e abundância de alimentos, flutuações abióticas e 

a presença de predadores, parasitas e competidores (Slansky, 1993; Stamp & Bowers, 

1990).  

Insetos tipicamente não sociais stricto sensu podem apresentar comportamento 

de alimentação gregário, como é o caso de alguns grilos (Simpson et al., 2006), 

himenópteros pergídeos (Ghent, 1960), afídeos (Turchin & Kareiva, 1989), hemípteros 

cercopídeos (Wise et al., 2006) e besouros (Storer et al., 1997). Apesar dos custos 

associados ao comportamento gregário, como o aumento da competição intraespecífica 

(Simpson et al., 2006; Wise et al., 2006) e a transmissão de doenças (Steinhaus, 1958) 

foi encontrada uma correlação positiva entre o tamanho do grupo e o crescimento larval 

em muitas espécies de insetos herbívoros (Lawrence, 1990; Storer et al., 1997, Clark & 

Faeth, 1997, Fordyce, 2003; Reader & Hochuli, 2003; Bianchi & Moreira, 2005; Ronnäs 

et al., 2010). Evidências mostram que indivíduos em grupos sobrevivem e reproduzem-

se melhor do que indivíduos solitários (Lawrence, 1990). Uma causa aparente desse 

benefício envolve a facilitação social, a qual pode se manifestar através de uma maior 
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eficiência na alimentação em grupos (Clark & Faeth, 1997; Denno & Benrey, 1997), 

através do estabelecimento do sítio de alimentação ou manutenção da temperatura 

(Tsubaki, 1981; Stamp & Bowers, 1990; Casey, 1993; Bryant et al., 2000), conduzindo 

ao crescimento e desenvolvimento adequado desses grupos de insetos. A otimização 

do crescimento e do desenvolvimento levam a uma menor exposição a predadores, 

parasitoides e agentes infecciosos, e diminui os riscos de mortalidade durante a 

ontogenia (Benrey & Denno, 1997).  

O desenvolvimento gregário de larvas de Lepidoptera sempre resulta de uma 

agregação de ovos, e as larvas podem permanecer em agregações até o fim do estágio 

larval (Courtney, 1987). Apesar da vida em grupo ser adaptativa para muitas espécies 

sociais, efeitos neutros da agregação larval também foram encontrados (Costa & Ross, 

2003; Kawasaki et al., 2009; Allen, 2010). Neste capítulo, testou-se o efeito do tamanho 

das agregações larvais na performance de larvas e adultos de A. monuste orseis, em 

condições abióticas controladas e na ausência de canibalismo e inimigos naturais. Foi 

testada a hipótese de que a alimentação larval gregária confere melhor performance 

aos indivíduos do que a alimentação larval solitária nesta população.  

 

2.2. MATERIAL E MÉTODOS 

 

O tamanho das agregações larvais foi manipulado experimentalmente para 

determinar sua influência no tempo de desenvolvimento, na sobrevivência e no 

crescimento das larvas e na fecundidade e tamanho dos adultos. Foram montados 

quatro tamanhos de agregações larvais (tratamentos): grupos de 30 (n=9), 15 (n=9), 

sete (n=12) e uma (n=15) larvas, separados aleatoriamente pela manipulação das 

larvas logo após a eclosão.  Os tratamentos foram escolhidos levando em consideração 

o número médio de ovos colocados pelas fêmeas em campo (± 40), a diminuição 

natural das agregações devido à mortalidade dos ovos e o espaço disponível para a 

sua manutenção em laboratório. Como controle do efeito materno no desenvolvimento 

(Mousseau & Dingle, 1991), larvas originárias de uma mesma postura foram colocadas 

em diferentes tratamentos. Os tratamentos de 30 e 15 larvas foram colocados em 

caixas acrílicas transparentes (12 x 18 x 28 cm) e os de sete e uma larvas, colocados 
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em caixas acrílicas transparentes menores (12 x 12 x 4 cm), forradas com papel toalha 

e limpas diariamente. Folhas de couve foram oferecidas ad libitum às larvas e 

substituídas diariamente. O experimento foi realizado em laboratório: os recipientes 

permaneceram dentro de câmaras climáticas ELETROLAB® (93,5 x 50 x 51 cm, 

modelo EL 212) em condições abióticas controladas: temperatura: 29±1ºC, umidade 

relativa: 75% e fotoperíodo: 10 luz: 14 escuro (Felipe & Zucoloto, 1993; Barros-Bellanda 

& Zucoloto, 2005; Santana & Zucoloto, 2011). 

 

Performance larval 

O tempo que as larvas levaram em cada instar, para empupar e as pupas, para 

emergir, foram registrados diariamente às 9h e às 17h. Dados relativos ao 1o, 2o e 3o 

ínstares foram agrupados e tratados como “ínstares iniciais”, bem como os dados 

relativos ao 4o e 5o ínstares, os quais foram por consequência denominados “ínstares 

finais”. A sobrevivência foi calculada pela razão do número de larvas vivas ao final do 

estágio larval pelo número inicial de larvas. Após cada muda, as cápsulas cefálicas de 

larvas do 1o (n=14/tratamento), 2o (n=10/tratamento), 3o (n=10/tratamento) e 4o 

(n=8/tratamento) ínstares foram coletadas para a detecção de diferenças de 

crescimento entre os diferentes tratamentos. Cápsulas cefálicas do 5o instar não foram 

consideradas como medidas de crescimento devido à sua quebra na fase pré-pupal. A 

medida padrão estabelecida para comparação entre os grupos foi a maior largura da 

cápsula cefálica (Dyar, 1890), devido ao exoesqueleto ser facilmente medido e livre das 

distorções físicas sofridas pelas partes moles dos animais (Daly, 1985). Após a coleta, 

as cápsulas foram colocadas sob estereomicroscópio trinocular Bel Photonics® (modelo 

SZT) com câmera de vídeo digital Bel Photonics de 1.3 MP acoplada (modelo DV 1300) 

e foi utilizado o programa BelView® para medição. As medidas foram realizadas com o 

aumento de 4,5x.  

 

Performance dos adultos  

Como a oogênese em lepidópteros acontece no estágio larval (Wheeler, 1996), 

o número de ovos de fêmeas recém-emergidas foi contado. A fecundidade potencial 

das fêmeas foi obtida através da contagem do número de oócitos nos ovários das 
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fêmeas recém-emergidas (n=10/tratamento). As fêmeas foram congeladas após 24h da 

emergência e posteriormente, dissecadas para a retirada dos ovários. Os ovários foram 

inicialmente fixados em álcool 80% por 15 minutos, corados com fucsina ácida (cor 

vermelha) durante 3 minutos, enxaguados novamente em álcool 80% e depois, 

contados os oócitos de cada ovaríolo, com o auxílio de estereomicroscópio (Bel 

Photonics®, modelo SZT). O tamanho dos adultos (n=10/sexo) foi estimado através do 

comprimento da nervura Cu1a da asa posterior direita das borboletas (Catta-Preta & 

Zucoloto, 2003) (Figura 2.1), visto que as medidas das asas são parâmetros adequados 

para a estimativa do tamanho do adulto em lepidópteros (Miller, 1977). Um paquímetro 

foi utilizado para medição e a observação ocorreu sob estereomicroscópio, após a 

morte das borboletas por congelamento.  

 

 

 

Figura 2.1 Asa posterior de A. monuste orseis e suas nervuras (retirada de Costa Lima, 

1950), com destaque para a nervura Cu1a. 

 

Análise dos dados 

A distribuição dos dados foi avaliada quanto à normalidade pelo teste de 

Kolmogorov-Smirnov e, quanto a homocedasticidade das variâncias, pelo teste de 

Bartlett. Posteriormente, cada variável de performance acima mencionada foi 

comparada entre os tratamentos através de uma análise de variância (ANOVA um 

fator), seguida de testes múltiplos de Tukey (para dados paramétricos) ou de testes 
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múltiplos de Dunn (para dados não paramétricos). Transformações de dados não 

paramétricos foram sempre realizadas; quando não bem sucedidas, testes não 

paramétricos foram realizados. Os testes seguiram os critérios descritos por Zar (1999), 

sendo adotado alfa = 0,05.  

 

2.3. RESULTADOS 

 

Performance larval 

 Larvas gregárias (7, 15 e 30) alcançaram o terceiro instar mais rapidamente que 

larvas solitárias (Testes múltiplos de Dunn, p=0,001), sendo o tamanho do grupo 

indiferente para o tempo de desenvolvimento a partir do 4o instar (Kruskal-Wallis, 

p=0,75) (Tabela 2.1). Larvas solitárias também levaram mais tempo na fase pupal 

(Testes múltiplos de Dunn, p=0,0002) (Tabela 2.1). A sobrevivência larval não diferiu 

entre os tratamentos (Kruskal-Wallis, p=0,17) (Tabela 2.1). 

 

 

Tabela 2.1. Duração das fases larval e pupal (mediana e quartis) e sobrevivência até o 

estágio pupal de A. monuste orseis em diferentes tamanhos de agregações larvais. 

Ínstares iniciais=1o ao 3o, ínstares finais = 4o e 5o. 

Tratamento 

ínstares  

iniciais (dias) 

ínstares  

finais (dias) 

fase  

pupal (dias) 

sobrevivência 

larval (%) 

1 5,0 (4,5-5,0) a 5,0 (4,5-5,0) a 6,5 (6,0-6,5) a 100,0 (100,0-100,0) a 

7 4,0 (4,0-4,5) b 5,0 (4,6-5,0) a 6,0 (6,0-6,0) b 100,0 (90,0-100,0) a 

15 4,0 (4,0-4,5) b 5,0 (4,5-5,0) a 6,0 (6,0-6,0) b 100,0 (100,0-100,0) a 

30 4,0 (4,0-4,0) b 5,0 (4,0-5,0) a 6,0 (6,0-6,0) b 100,0 (90,0-100,0) a 

n=15 (tratamento 1), n=12 (tratamento 7), n=9 (tratamentos 15 e 30). Letras diferentes numa mesma coluna indicam 

diferença significativa. Testes múltiplos de Dunn, p<0,05.  
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A largura das cápsulas cefálicas das larvas de A. monuste orseis não diferiu 

entre os tratamentos no 1o, 2o e 3o ínstares (Kruskal-Wallis, p=0,80; p=0,88; p=0,77, 

respectivamente). No 4o instar, as cápsulas cefálicas de larvas em grupos de 30 foram 

significativamente menores do que as de larvas solitárias (Teste múltiplos de Dunn, 

p=0,02) (Figura 2.2). 
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Figura 2.2 Cápsulas cefálicas (mediana 

e quartis) de larvas de A. monuste 

orseis referentes aos (A) 1o, (B) 2o, (C) 

3o e (D) 4o ínstares. N= 14,10,10 e 8, 

respectivamente para o 2o, 3o, 4o e 5o 

instar. Letras diferentes acima das 

barras indicam diferença significativa 

entre os tratamentos. Testes múltiplos 

de Dunn, p<0,05. 
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Performance dos adultos 

O tamanho das agregações larvais influenciou a fecundidade das fêmeas 

(ANOVA, p=0,03): fêmeas adultas que se desenvolveram solitariamente apresentaram 

menor número de oócitos nos ovários do que fêmeas advindas do desenvolvimento 

larval com 15 larvas (Testes múltiplos de Tukey, p=0,03). Grupos com 7 e 30 larvas 

apresentaram fêmeas com número de oócitos intermediários (Figura 2.3). O tamanho 

das asas de adultos machos e fêmeas foram menores no grupo com a maior densidade 

larval (Testes múltiplos de Dunn, p=0,002; p=0,01; respectivamente) (Figura 2.4) 
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Figura 2.3 Número de oócitos (média ± erro padrão) de fêmeas de A. monuste orseis 

cujas larvas foram criadas em diferentes tamanhos de agregações larvais. 

N=10/tratamento. Letras diferentes acima das barras indicam diferença significativa 

entre os tratamentos. Testes múltiplos de Tukey, p<0,05. 
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Figura 2.4 Comprimento da nervura Cu1a (mediana e quartis) da asa posterior direita de 

(A) fêmeas e (B) machos de A. monuste orseis resultantes do desenvolvimento de 

diferentes tamanhos de agregações larvais. N=10/tratamento. Letras diferentes acima 

das barras indicam diferença significativa dentro de um mesmo sexo entre os 

tratamentos. Testes múltiplos de Dunn, p<0,05. 
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2.4. DISCUSSÃO 

 

Agregações larvais de A. monuste orseis apresentaram menor tempo de 

desenvolvimento larval e menor fase pupal do que larvas solitárias. A redução do 

estágio larval em larvas gregárias ocorreu principalmente nos ínstares iniciais. Em 

contrapartida, o tamanho das larvas e dos adultos foi prejudicado pela agregação larval 

nos ínstares finais. Isso sugere que a agregação é benéfica no início do 

desenvolvimento larval, mas pode acarretar em custos às larvas no final do 

desenvolvimento. Este resultado é similar aos de outros estudos que investigaram o 

efeito do tamanho da agregação na taxa de crescimento de larvas de Lepidoptera 

(Lawrence 1990, Clark & Faeth, 1997, Denno & Benrey 1997, Fordyce, 2003, Despland 

& Le Huu, 2007). 

A extensão do tempo de desenvolvimento por larvas solitárias pode ser uma 

estratégia alimentar, em que o aumento do tempo de desenvolvimento permite um 

maior tempo em alimentação. Isso acontece quando a aquisição dos nutrientes 

necessários ao desenvolvimento não é adequada (Slansky 1993). O aumento da 

quantidade de recursos ingeridos pode ter influenciado também o aumento de atividade 

da musculatura das partes bucais, levando a um aumento da alocação de nutrientes 

para a construção dos músculos, resultando em maiores cápsulas cefálicas (Bernays, 

1986). Esse efeito alimentar compensatório das larvas, encontrado também em outros 

insetos (Zucoloto, 1987), permite alcançar um tamanho adulto satisfatório. Ao mesmo 

tempo, aumenta o tempo de exposição das larvas aos inimigos naturais (Price et al., 

1980). O aumento no tempo de desenvolvimento apresentado por larvas solitárias de A. 

monuste orseis pode, então, levar à morte prematura durante o estágio larval e assim, 

impedir a reprodução. Pode ser vantajoso empupar num tamanho menor e garantir a 

sobrevivência até a reprodução do que arriscar um desenvolvimento prolongado para 

alcançar um tamanho maior. Nessas circunstâncias, a estratégia de empupar num 

período menor e com um tamanho reduzido, adotada por larvas gregárias, é mais 

adaptativa para esta espécie. Assim como em outros lepidópteros (Zalucki, 2002), os 

primeiros ínstares mostraram-se críticos na vida dessas larvas. Desenvolvimento mais 

rápido tem sido reportado como vantajoso em várias espécies de insetos herbívoros, 
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porque reduz potencialmente o tempo de exposição das larvas e pupas aos inimigos 

naturais e aos efeitos da competição no final do desenvolvimento (Price et al., 1980).  

Em outras espécies, o desenvolvimento mais rápido de larvas gregárias foi visto 

como uma adaptação à possível competição por alimento durante sua ontogenia 

(Silanpää, 2008). Agregações larvais muito grandes podem prejudicar o processo de 

alimentação, via aumento da susceptibilidade das larvas aos distúrbios que ocorrem 

sob severa competição por alimento (Clark & Faeth, 1997, Von Zuben et al., 2000). 

Apesar da disponibilidade de alimento ter sido maior que a necessidade para as larvas 

de A. monuste orseis, um maior gasto energético foi provavelmente necessário para a 

aquisição do alimento quando em agregações maiores, pois 30 larvas alimentando-se 

simultaneamente num recipiente confinado certamente gera interferência entre os 

indivíduos. A maior velocidade do consumo de alimento por larvas em agregações 

causa uma maior movimentação das larvas para a aquisição do alimento. Esse gasto 

energético adicional acarretou num custo para larvas, evidenciado pela menor tamanho 

larval ao final de cada instar e dos adultos. Resultado semelhante foi encontrado para 

esta espécie em condições de severa competição alimentar (Barros-Bellanda & 

Zucoloto, 2002). Nossos resultados sugerem que a competição por interferência (sensu 

Townsend et al., 2006) pode influenciar a performance mesmo quando a abundância de 

alimento é alta. A existência de competição por interferência e sem limitação alimentar 

foi encontrada em outros lepidópteros (Tammaru et al., 2000; Ruohomäki et al., 2003; 

Despland & LeHuu, 2007), cuja redução no tamanho das larvas e adultos também foi 

verificada.  

Apesar dos efeitos benéficos da agregação na sobrevivência de outros 

lepidópteros (e.g. Lawrence, 1990; Clark & Faeth, 1997; Bianchi & Moreira, 2005 e 

referências), a sobrevivência de larvas de A. monuste orseis não foi afetada pela 

agregação. Isso indica que, apesar do maior tempo gasto para completar o 

desenvolvimento larval e pupal, larvas solitárias eventualmente completam o 

desenvolvimento. Condições controladas de laboratório podem ter minimizado os 

possíveis efeitos na sobrevivência diferencial entre os tratamentos. Mesmo quando há 

uma grande disponibilidade de recursos, larvas de último instar de muitas espécies de 

lepidópteros apresentam alta mortalidade durante a migração para novos hospedeiros 
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(Hunter, 2000; Barros-Bellanda & Zucoloto, 2003). O efeito da agregação larval na 

sobrevivência nessa espécie pode estar também relacionado com a menor predação 

em campo e será melhor investigada (ver capítulo cinco).  

Tempo de desenvolvimento reduzido correlacionou-se com uma redução no 

tamanho/massa individual adulta, mas não necessariamente com uma redução da 

fecundidade. A biomassa adquirida durante o estágio larval é de extrema importância 

na decisão de quando empupar (Scriber & Slansky, 1981); larvas com baixos pesos ao 

final do último instar podem avaliar o custo de um desenvolvimento mais longo e o de 

um tamanho adulto reduzido. A razão mais comum para um tamanho adulto reduzido 

em borboletas é a redução da qualidade e/ou da quantidade do alimento ingerido na 

fase larval (Awmack & Leader, 2002; Boogs & Freeman, 2005). Mesmo apresentando 

menores tamanhos larvais ao final de cada instar e menor tamanho quando adultos, a 

quantidade de oócitos de fêmeas advindas do tratamento com 15 larvas foi, 

surpreendentemente, maior que a de larvas solitárias. De maneira geral, a melhor 

performance foi a apresentada pela agregação com 15 larvas. Larvas desse tratamento 

apresentaram alta fecundidade sem perdas significativas nos outros parâmetros. As 

vantagens da agregação larval são, então, provavelmente balanceadas e, 

eventualmente, podem ser ausentes em agregações muito grandes. Por outro lado, 

indivíduos em agregações muito grandes podem não apresentar custos no 

desenvolvimento (Costa & Ross, 2003; Allen, 2010). Nesses casos, as larvas 

geralmente mantem-se gregárias até o fim do estágio larval.  

Se por um lado está claro que a redução do tempo de desenvolvimento é uma 

consequência da agregação larval, o mecanismo responsável por esta regulação ainda 

precisa ser investigado. Desenvolvimento mais rápido pode ocorrer em espécies 

gregárias por diversas razões: maior eficiência no forrageio (Lawrence, 1990; 

Fitzgerald, 1993; Storer et al., 1997), melhor manipulação do alimento (Ghent, 1960; 

Lawrence, 1990; Clark & Faeth, 1997; Denno & Benrey, 1997) ou por termorregulação 

(Stamp & Bowers, 1990; Klok & Chown, 1999; Bryant et al., 2000).  

O mecanismo primário para o desenvolvimento mais rápido em algumas 

espécies gregárias parece ser que larvas em ínstares iniciais são capazes de iniciar a 

alimentação mais eficientemente em folhas duras do que aquelas em grupos menores 
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(Clark & Faeth, 1997; Tsubaki, 1981, Lawrence, 1990; Kawasaki et al., 2009). A 

superfície das folhas pode ser um grande obstáculo para as frágeis mandíbulas de 

larvas recém-eclodidas ou adultos recém-emergidos. Se um inseto consegue 

penetrar/morder a superfície da folha, ele acaba por facilitar o trabalho que outros 

insetos teriam para desempenhar a mesma tarefa (Ghent, 1960). A superação da 

dureza do hospedeiro alimentar pode atuar como catalisador no processo de 

alimentação em grupo. A agregação larval em Chrysomya megacephala (F.) (Diptera, 

Calliphoridae) (Von Zuben et al., 2000), estimula a produção de secreções salivares 

enzimáticas, aumenta a eficiência do processo de alimentação e, por conseguinte, 

acelera a taxa de desenvolvimento larval. Esse efeito foi encontrado em outras 

espécies de Lepidoptera, como os ninfalídeos Chlosyne lacinia (Geyer) (Lepidoptera: 

Nymphalidae) (Clark & Faeth, 1997) e C. poecile (Felder) (Inouye & Johnson, 2005): 

quando a dureza do hospedeiro foi reduzida pelo uso de dietas artificiais, não houve 

variação do tempo de desenvolvimento e da sobrevivência em diferentes tamanhos de 

agregações. 

A maior pressão seletiva para a agregação nessas espécies então, parece ser a 

necessidade de superar as defesas estruturais e/ou químicas da planta hospedeira.  A 

agregação em Mechanitis isthmia (Bates) (Nymphalidae: Ithomiinae), por exemplo, 

permite que larvas jovens superem coletivamente a densidade de tricomas nas plantas 

hospedeiras (Young & Moffett, 1979). Larvas recém-eclodidas de A. monuste orseis são 

frágeis; folhas maduras e muito lignificadas de Brassica oleraceae (couve) são 

provavelmente grandes obstáculos para larvas recém-eclodidas iniciarem sua 

alimentação (Bittencourt-Rodrigues & Zucoloto, 2009). Superar essa barreira física é 

uma vantagem para larvas gregárias. Além disso, larvas de A. monuste orseis precisam 

de uma adequada aquisição de nutrientes, lidando com os altos níveis de aleloquímicos 

(glicosinolatos) da planta, problema que até mesmo os herbívoros especialistas 

enfrentam. A agregação pode ter evoluído em algumas espécies como estratégia de 

redução das defesas contra a herbivoria (Fordyce & Agrawal, 2001). 

A agregação larval, de maneira geral, foi mais intensamente estudada em 

espécies da região temperada (Costa, 1997; Fitzgerald, 1993), onde a manutenção da 

temperatura em animais ectodérmicos é uma forte pressão seletiva. Ainda que seja 
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discutido que a termorregulação é uma causa ou consequência da vida em grupo, a 

mesma é um fator importante na história de vida de insetos gregários (Casey, 1993). A 

sobrevivência de larvas de Malacosoma americanum (F.) (Lepidoptera: Lasiocampidae) 

em agregações, por exemplo, não é afetada pelo tamanho do grupo, mas o crescimento 

larval sim, provavelmente devido à termorregulação (Costa & Ross, 2003).   

Além da redução do tempo de desenvolvimento nos primeiros ínstares, 

agregações com 15 larvas também apresentaram fecundidade elevada comparada às 

larvas solitárias. A hipótese de que a alimentação larval gregária confere melhor 

performance aos indivíduos do que a alimentação larval solitária foi, então, comprovada 

para esta população. Esse estudo mostrou que a agregação larval é benéfica para A. 

monuste orseis principalmente nos primeiros ínstares e que pode resultar em custos no 

final do desenvolvimento larval, devido ao maior tamanho e capacidade de alimentação 

das larvas, gerando competição por interferência. Nesse sentido, o benefício da 

agregação diminui durante a ontogenia, justificando a tendência ao desmembramento 

das agregações larvais em campo nos ínstares finais. 
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3. EFEITO DO TAMANHO DA AGREGAÇÃO LARVAL NA INGESTÃO E 

ASSIMILAÇÃO DO ALIMENTO POR LARVAS DE Ascia monuste orseis  

 

3.1. INTRODUÇÃO 

 

Paralelos entre as vantagens da cooperação na alimentação dos insetos podem 

ser feitos com os benefícios da formação de bandos em mamíferos que caçam 

conjuntamente, em que os indivíduos são incapazes de explorarem adequadamente os 

recursos alimentares sem assistência (Alexander, 1974). A interação social é um fator 

importante no consumo de alimento por moscas-das-frutas (Cresoni-Pereira & Zucoloto, 

2005; Zur et al., 2009), por exemplo, cuja ingestão é maior em moscas pertencentes a 

um grupo do que em moscas solitárias. O crescimento reduzido de insetos em 

pequenos grupos pode refletir uma ingestão ou uma assimilação reduzida do alimento. 

Insetos herbívoros adotam diversas estratégias de alimentação no consumo 

adequado do alimento vegetal, superando as defesas da planta, bem como a presença 

de inimigos naturais (Bernays, 1998; Schoonhoven et al., 1998). A taxa de alimentação 

é um importante componente da estratégia de forrageio dos insetos, pois determina a 

quantidade de alimento consumido em determinado período e os nutrientes obtidos 

através da alimentação (Slansky, 1993). A grande variação dos alimentos ingeridos tem 

sido uma forte pressão seletiva no desenvolvimento de mecanismos comportamentais e 

fisiológicos para uma obtenção adequada de nutrientes (Waldbauer, 1968). Se o 

alimento não é adequado, o inseto pode aumentar a ingestão, em um processo 

compensatório (Slansky & Wheeler, 1989; Zanotto et al., 1993; Yang & Joern, 1994). O 

aumento da ingestão do alimento pode levar a um aumento no tempo gasto 

alimentando-se, e consequentemente, aumentar a exposição aos inimigos naturais 

(Price et al., 1980; Bernays, 1997) e aos aleloquímicos tóxicos (Slansky & Wheeler, 

1992). Por outro lado, a falta de uma resposta compensatória reduzirá a taxa de 

crescimento e, provavelmente, a de fecundidade (Simpson & Simpson, 1990). 

Experimentos em laboratório mostraram que mesmo em condições ótimas de 

desenvolvimento, larvas gregárias criadas solitariamente alimentam-se menos, crescem 

mais devagar e sobrevivem numa taxa menor (Clark & Faeth, 1997, Fordyce, 2003; 



22 
 

Reader & Hochuli, 2003; Bianchi & Moreira, 2005). Em outros casos, o atraso no 

desenvolvimento se mantem, mas com maior taxa de ingestão por larvas solitárias 

(Fitzgerald & Visscher, 1996). Assim como a compensação alimentar, foi sugerido que a 

alimentação em grupo evoluiu como uma estratégia de melhor exploração dos recursos 

alimentares (Tsubaki & Shiotsu, 1982; Despland & LeHuu, 2007), beneficiando a 

nutrição dos indivíduos. Larvas gregárias geralmente enfrentam uma rápida diminuição 

dos recursos alimentares durante sua ontogenia em campo, sendo a utilização mais 

eficiente dos recursos uma adaptação fisiológica para o melhor aproveitamento desses 

alimentos que são limitados (Tsubaki & Shiotsu, 1982).  

Os lepidópteros alimentam-se consideravelmente no estágio larval, chegando a 

ingerir duas a três vezes o seu peso corporal, diariamente, nos últimos ínstares 

(Waldbauer, 1968; Barton-Browne 1995; Barton-Browne & Raubenheimer, 2003). Um 

aumento na eficiência de utilização de alimento por esses insetos pode significar uma 

grande economia nos custos ligados ao forrageamento. Neste capítulo, foi testada a 

hipótese de que a alimentação em agregações larvais incorre em um aumento na 

assimilação do alimento em A. monuste orseis, levando possivelmente a benefícios 

para a performance. Para tanto, parâmetros digestórios como a quantidade de ingestão 

de alimento e as eficiências de assimilação de alimento pelas larvas foram analisados 

em diferentes tamanhos de agregações. 

 

3.2. MATERIAL E MÉTODOS 

  

A montagem dos tratamentos (1, 7, 15 e 30 larvas) e as condições de laboratório 

estiveram de acordo com o descrito no capítulo dois. O período experimental 

compreendeu as 24 horas iniciais de cada instar (2o, 3o, 4o e 5o), iniciando-se após a 

ingestão dos exoesqueletos pelas larvas. O 1o instar larval não foi testado devido à 

dificuldade de se medir a quantidade foliar per capita nesse estádio. Os cálculos de 

ingestão de alimento, quantidade de fezes produzidas e biomassa incorporada pelas 

larvas foram feitos com o peso seco das folhas, das fezes e das larvas. O material 

destinado à obtenção do peso seco foi mantido em estufa (FANEM®, modelo Orion 

515) a 80ºC por 24 horas (Felipe & Zucoloto, 1993). Nos tratamentos de 7, 15 e 30 
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larvas, os valores da ingestão de alimento total, fezes produzidas e biomassa 

incorporada total foram divididos pelo número de larvas do tratamento, obtendo-se 

medidas da ingestão, fezes e biomassa incorporada per capita em cada tratamento. 

Toda caixa experimental possuiu uma caixa reserva com o mesmo número de larvas do 

respectivo tratamento (1, 7, 15 ou 30). Essas larvas foram utilizadas para substituir as 

eventuais larvas mortas das caixas experimentais. Dessa forma, o tamanho do grupo 

inicial foi mantido constante. 

 

Ingestão de alimento per capita pelas larvas 

Para a medida da ingestão de folha pelas larvas, metades de uma mesma folha 

foram sobrepostas e cortadas longitudinalmente - uma vez que as partes apical, 

mediana e basal da folha são diferentes nutricionalmente (Catta-Pretta & Zucoloto, 

2003) – sendo metade da folha destinada às larvas e a outra, à obtenção da massa 

foliar inicial. A quantidade de folhas destinadas às larvas foi crescente a cada instar. 

Após o período experimental (24h), o restante da folha disponibilizada à alimentação 

das larvas foi coletado e sua massa final, pesada. O valor da ingestão total pelas larvas 

foi obtido através da subtração da massa foliar final (não ingerida pelas larvas ao final 

do período experimental) pela massa foliar inicial.  

 

Índices digestórios das larvas 

Os índices digestórios das larvas foram calculados de acordo com os métodos 

de Waldbauer (1968) e Slansky & Scriber (1985): Digestibilidade Aproximada (DA = 

(ingestão-fezes)/ingestão), Eficiência de Conversão do Alimento Ingerido (ECI = 

biomassa incorporada/ingestão) e Eficiência de Conversão do Alimento Digerido (ECD 

= biomassa incorporada/(ingestão-fezes)).  

As fezes produzidas pelas larvas foram coletadas no final de cada período 

experimental e sua massa, pesada. Seu peso foi utilizado para o cálculo da quantidade 

de alimento digerido pelas larvas (ingestão de alimento – fezes produzidas).  

Para a obtenção da medida da biomassa incorporada pelas larvas, cinco 

indivíduos de cada tratamento e ínstares de estudo foram separados no início de cada 

período experimental, mortos por afogamento e imediatamente submetidos à pesagem 
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conforme procedimentos acima. Uma média dos pesos secos desses 5 indivíduos foi 

calculada para cada tratamento e utilizada como biomassa inicial, para o posterior 

cálculo da biomassa incorporada pelas larvas. Os tratamentos em que as larvas foram 

retiradas para obtenção da biomassa inicial não foram utilizados para obtenção das 

demais medidas. Ao final do período experimental, todas as larvas de cada tratamento 

foram mortas por afogamento e submetidas à pesagem para obtenção do peso seco 

total. O valor da biomassa incorporada foi calculado através da subtração da biomassa 

inicial das larvas da biomassa final.  

 

Análise de dados 

A distribuição dos dados foi avaliada quanto à normalidade pelo teste de 

Kolmogorov-Smirnov e, quanto a homocedasticidade das variâncias, pelo teste de 

Bartlett. O consumo de alimento (ingestão) per capita entre os tratamentos/ínstares foi 

submetido à análise de variância (um fator), seguida de testes múltiplos de Tukey. Os 

índices digestórios foram submetidos a análises de covariância (ANCOVA). Para 

comparar o efeito do tratamento na Digestibilidade Aproximada (DA) e na Eficiência de 

Conversão do Alimento Ingerido (ECI) por A. monuste orseis foi utilizada a ingestão 

como covariável e para o teste do efeito do tratamento na Eficiência de Conversão do 

Alimento Digerido (ECD) foi utilizada a quantidade de alimento digerido (ingestão – 

fezes) como covariável, como correção para o efeito da variação da ingestão e do 

alimento digerido na assimilação de alimento (Raubenheimer & Simpson, 1992). A 

homogeneidade das inclinações entre a covariável e as variáveis dependentes, 

premissa para o teste de ANCOVA (Zar, 1999), foram satisfeitas em cada análise. 

Diferenças significativas dos índices entre os tratamentos foram posteriormente 

examinadas pelo teste de comparações múltiplas de Tukey HSD. Para todos os testes 

foi adotado um α de 5%.  

 

3.3. RESULTADOS  

 

Ingestão de alimento per capita pelas larvas  



25 
 

Em todos os ínstares, a ingestão de alimento por larvas solitárias foi maior do 

que a de larvas em agregações de 30 [Testes múltiplos de Tukey, p=0,02 (2o instar); 

p=0,008 (3o instar); p= 0,003 (4o instar); p= 0,01 (5o instar)] (Figura 3.1). 
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Figura 3.1 Ingestão per capita (média ± erro padrão) de folhas de couve por larvas de 

A. monuste orseis em diferentes tamanhos de agregações larvais no (A) 2o, (B) 3o, (C) 

4o e (D) 5o ínstares. N=15, 10, 7 e 7, respectivamente para os tratamentos com 1, 7, 15 

e 30 larvas. Para cada gráfico, letras diferentes acima das barras indicam num 

diferença significativa entre os tratamentos. Testes múltiplos de Tukey, p<0,05. 
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Índices digestórios das larvas  

No 2o instar, larvas solitárias apresentaram maior DA do que larvas gregárias 

(testes múltiplos de Tukey HSD, F=6,50; gl=3; p=0,002) (Figura 3.2 A), mas, 

inversamente, ECI e ECD foram relativamente menores em larvas solitárias do que em 

larvas gregárias, apesar dessa diferença não ter sido detectada significativamente 

(ANCOVA, F=2,32; gl=3; p=0,10, F=1,24 (ECI); gl=3; p=0,31 (ECD)) (Figura 3.2 E e I, 

respectivamente). No 3o instar, os tratamentos não diferiram em relação aos índices 

testados (ANCOVA, F=0,88; gl=3; p=0,45 (DA), F=0,67, gl=3; p=0,57 (ECD) e F=0,27; 

gl=3; p=0,84 (ECI)) (Figura 3.2 B, F e J, respectivamente). No 4o instar, DA e ECI foram 

semelhante entre os tratamentos (ANCOVA, F=2,34; gl=3; p=0,08 (DA), F=1,35; gl=3; 

p=0,26 (ECI)) (Figura 3.2 C e G, respectivamente), mas ECD foi significativamente 

maior nos tratamentos 15 e 30 (Testes múltiplos de Tukey HSD, F=4,78; gl=3; p=0,005). 

No 5o instar, os tratamentos não diferiram em relação aos índices testados (ANCOVA, 

F=0,50; gl=3; p=0,68 (DA), F=1,97 , gl=3; p=0,13 (ECD) e F=0,2,32; gl=3; p=0,08 (ECI)) 

(Figura 3.2 D, H e L, respectivamente). 
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Figura 3.2 Digestibilidade Aproximada (DA) (A, B, C e D), Eficiência de Conversão do 

alimento Ingerido (ECI) (E, F, G e H) e Eficiência de Conversão de alimento Digerido 

(ECD) (I, J, K e L) (média ± erro padrão) per capita de larvas de A. monuste orseis em 

diferentes tamanhos de agregações larvais no 2o (1a coluna), 3o (2a coluna), 4o (3a 

coluna) e 5o (4a coluna) ínstares. N=15, 12, 10 e 10, respectivamente para os 

agregações com 1, 7, 15 e 30 larvas. Para cada gráfico, letras diferentes acima das 

barras num mesmo gráfico indicam diferença significativa entre tratamentos. Testes 

múltiplos de Tukey HSD, p<0,05. 
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3.4. DISCUSSÃO  

 

De maneira geral, larvas gregárias consumiram menos alimento per capita do 

que larvas solitárias nos ínstares estudados. Apesar disso, larvas gregárias 

apresentaram eficiências de conversão do alimento semelhantes às de larvas solitárias. 

Esses dados corroboram a hipótese de economia de recursos alimentares apresentada 

por Tsubaki & Shiotsu (1982), em que larvas gregárias utilizaram melhor o alimento 

ingerindo menos. No 2o instar, larvas solitárias apresentaram não só uma maior 

ingestão, como também maior digestibilidade do alimento do que larvas gregárias, mas 

isso não se reverteu em maiores eficiências de conversão do alimento em biomassa. 

No 4o instar, mesmo com um menor consumo de alimento, tratamentos de 15 e 30 

larvas apresentaram maiores eficiências de conversão do alimento do que larvas 

solitárias e em grupos de sete.  

A atuação do estímulo social para a alimentação nesta espécie parece ser 

fraca, visto que larvas de A. monuste orseis não aumentaram o consumo per capita de 

alimento com o aumento do tamanho das agregações larvais. Resultados semelhantes 

foram encontrados em Malacosoma disstria Hübner (Lepidoptera: Lasiocampidae), em 

que larvas gregárias ingeriram menos alimento, mas sem alteração nos índices 

digestórios. (Despland & Le Huu, 2007). 

Em algumas espécies, o montante de alimento ingerido correlaciona-se 

negativamente com a qualidade do alimento (Timmins et al., 1988; Lavoie & 

Oberhauser, 2004). O aumento da alimentação está associado com um decréscimo do 

nível de nutrientes na dieta e é geralmente enxergado como uma resposta adaptativa, 

em que o inseto tenta compensar a redução na ingestão dos nutrientes ingerindo maior 

quantidade de alimento (Simpson & Simpson, 1990; Simpson & Raubenheimer, 1993). 

O aumento no consumo de alimento apresentado por larvas solitárias e em agregações 

menores pode ter sido uma estratégia de compensação alimentar em A. monuste 

orseis. Essas larvas são capazes de aumentar o consumo de alimento em resposta à 

qualidade do hospedeiro (Santana & Zucoloto, 2011); no entanto, no presente trabalho, 

o alimento das larvas de A. monuste orseis foi semelhante (i.e. folhas maduras de 
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couve). Neste caso, a compensação pode ter ocorrido em resposta à ausência de 

larvas coespecíficas na alimentação.  

O maior consumo de alimento pode expressar-se de diferentes formas: maior 

ingestão, que pode envolver um consumo instantâneo mais rápido, refeições mais 

longas ou mais frequentes e/ou um prolongamento do tempo de desenvolvimento 

(Slansky, 1993). Larvas solitárias de M. disstria, por exemplo, expressam o maior 

consumo de alimento através de refeições mais longas (Despland & Le Huu, 2007). 

Larvas solitárias de A. monuste orseis expressaram o maior consumo de alimento 

através de um prolongamento no desenvolvimento (ver capítulo dois). Desenvolvimento 

mais lento é custoso ecologicamente, pois aumenta a exposição a inimigos naturais 

(Bernays, 1997), além do maior gasto energético no processamento do alimento. No 

processo evolutivo, a capacidade de aproveitamento do alimento está diretamente 

relacionada à capacidade de reprodução (Waldbauer, 1968); se larvas gregárias 

conseguem aproveitar o alimento semelhantemente às solitárias com menor custo na 

sua ingestão, isso é uma grande economia de recursos alimentares. Um 

aproveitamento adequado do alimento geralmente reverte-se em benefícios na 

performance, como o menor tempo de desenvolvimento e a maior fecundidade 

apresentada por larvas gregárias (ver capítulo dois). Dados conjuntos dos capítulos 

dois e três deste trabalho mostram que larvas gregárias atingem menor tamanho, mas 

desenvolvem-se mais rápido e apresentam maior fecundidade quando adultas, tendo 

consumido menos alimento.  

Baseado na hipótese da economia de recursos de Tsubaki & Shiotsu (1982), as 

larvas deveriam manter-se agregadas até o fim do estágio larval, pois as eficiências de 

conversão de alimento mantem-se semelhantes com a menor ingestão em todos os 

ínstares testados. A manutenção da agregação em A. monuste orseis até o 4o ou o 5o 

instar na natureza não é tão rara (A.F.K. Santana, observação pessoal), contanto que a 

planta hospedeira possua um tamanho mínimo aproximado de 1m e o número de larvas 

não seja maior que 50 (condição comum em campo). Mas a escassez de alimentos 

devido à alta densidade populacional eventualmente ocorre principalmente para larvas 

nos ínstares finais. Neste trabalho, o alimento disponibilizado às larvas foi abundante; 

quando o alimento é limitante, é provável que a ocorrência de competição 
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intraespecífica entre larvas de ínstares finais resulte num custo da agregação. O 

benefício da alimentação gregária deve, então, mudar de um aumento da taxa de 

crescimento nos primeiros ínstares para uma função de defesa nos ínstares finais 

(Montllor & Bernays, 1993). Dados relativos à taxa de predação, parasitismo ou 

comportamentos de defesa de larvas solitárias e gregárias (ver capítulo cinco) podem 

mostrar outros custos e/ou benefícios da manutenção do grupo no desenvolvimento de 

A. monuste orseis. 

Os benefícios da agregação larval na alimentação de A. monuste orseis foram 

comprovados neste capítulo, mesmo que sem uma comprovação da real causa desse 

benefício. A agregação pode parecer menos importante em condições de laboratório, 

onde o alimento é abundante e de fácil acesso e a necessidade de termorregulação e 

defesa contra predadores/parasitas não são necessárias (Despland & Le Huu, 2007). O 

ganho termal pode ser uma causa para a diminuição do tempo de desenvolvimento 

(Ronnäs et al. 2010), assim como para uma adequada eficiência metabólica (Costa, 

2006).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



31 
 

4. EFEITO DO TAMANHO DA AGREGAÇÃO DE OVOS NA ECLOSÃO, NO 

MALOGRO E NO CANIBALISMO DE OVOS DE Ascia monuste orseis EM 

CONDIÇÕES NATURAIS  

 

4.1. INTRODUÇÃO 

 

Insetos que agregam ovos influenciam o sucesso da prole selecionando não 

somente o hospedeiro de oviposição, mas também ajustando o número de ovos nele 

depositados (Minkenberg et al., 1992). Essa decisão leva em conta os benefícios de 

uma postura grande e a quantidade de indivíduos que o hospedeiro pode suportar 

(Parker & Courtney, 1984; Kagata & Ohgushi, 2002). A relação entre qualidade da 

planta e o tamanho da postura também foi encontrada, por exemplo, em alguns 

lepidópteros fitófagos (Pilson & Rausher, 1988, Bergström et al., 2007). 

A deposição de um único ovo por postura é relativamente mais abrangente 

dentre as espécies de lepidópteros fitófagos do que a oviposição em agregações; na 

América do Norte, por exemplo, somente 28 de 593 espécies estudadas (4,7%) 

depositam seus ovos em agregações (Stamp, 1980). Para essas espécies, o tamanho 

da postura é um componente importante da história de vida, pois o aumento do 

tamanho da postura está relacionado com a diminuição da dessecação dos ovos (Clark 

& Faeth, 1998) e larvas (Willmer, 1980) e com a diminuição dos riscos de predação da 

prole (Stamp & Bowers, 1988; Lawrence, 1990). A hipótese da dessecação de ovos 

propõe que a agregação de ovos é adaptativa per se em Lepidoptera através da 

redução da mortalidade dos ovos via dessecação (Stamp, 1980; Clark & Faeth, 1998), 

influenciando diretamente o sucesso de eclosão das larvas.  

A agregação de ovos pode contribuir para o aumento da capacidade de 

manutenção de uma temperatura e umidade adequadas para o desenvolvimento 

(Stamp, 1980; Clark & Faeth, 1998). Se levarmos em conta os ninfalídeos, mais 

espécies da América do Norte agregam seus ovos do que espécies da região 

neotropical e subtropical, sugerindo que climas secos e/ou frios tenham favorecido a 

seleção da agregação de ovos nesse grupo (Stamp, 1980). A resistência à dessecação 

de ovos na natureza é pouco estudada (Woods & Singer, 2001). Enquanto em algumas 
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espécies (e.g. C. lacinia), a umidade relativa é importante na eclosão das larvas (Clark 

& Faeth, 1998), em outras [e.g. Grammia geneura Strecker (Arctiidae) e Manduca sexta 

Johannson (Sphingidae)], a taxa de eclosão é alta mesmo em ambientes com umidade 

relativa quase nula (Woods & Singer, 2001). 

Em algumas espécies de lepidópteros fitófagos, larvas recém-eclodidas 

alimentam-se primeiro do córion do próprio (Nielsen & Common, 1991). Larvas recém-

eclodidas de A. monuste orseis, após ingerirem o córion de seus ovos, ingerem também 

ovos não eclodidos e larvas recém-eclodidas da mesma postura (Barros-Bellanda & 

Zucoloto, 2001). Esse comportamento acontece com frequência também em campo 

(Barros-Bellanda & Zucoloto, 2005). O reconhecimento de ovos coespecíficos como 

alimento pelas larvas é mais rápido do que o reconhecimento da própria planta 

hospedeira (Santana et al., 2011). Benefícios indiretos para os indivíduos que realizam 

o canibalismo estão presentes, como o aumento da biomassa (Barros-Bellanda & 

Zucoloto, 2001) e a remoção de competidores potenciais (Zago-Braga & Zucoloto, 

2004). Entretanto, do ponto de vista da fêmea parental, o canibalismo de ovos irmãos 

pode reduzir seu potencial reprodutivo (Fordyce, 2005). Foi demonstrado, por exemplo, 

que fêmeas de A. monuste orseis evitam ovipositar em plantas com larvas 

coespecíficas presentes (Barros-Bellanda & Zucoloto, 2005), pois larvas mais velhas 

também realizam o canibalismo de ovos (Zago-Braga & Zucoloto, 2004; Barros-

Bellanda & Zucoloto, 2005). Portanto, a agregação de ovos pode ser um 

comportamento arriscado, tanto do ponto de vista de fêmea parental como para os 

ovos.  

O canibalismo foi descrito como um componente importante na regulação do 

tamanho das agregações larvais nesta espécie; em laboratório (Zago-Braga & Zucoloto, 

2004; Santana et al., 2011) e em campo (Barros-Bellanda & Zucoloto, 2005). Apesar de 

benefícios e custos associados à agregação de ovos nesta espécie ter sido observada, 

alguns deles ainda não foram identificados. A mortalidade de ovos na natureza, por 

exemplo, pode acontecer também por outros fatores como malogro e/ou dessecação, 

quando as condições abióticas são variáveis e subótimas.  

A maioria das hipóteses em relação ao significado adaptativo das agregações de 

ovos foca-se nas consequências observadas em larvas, especialmente nos primeiros 
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ínstares, onde a mortalidade é alta (Stamp, 1980; Zalucki et al., 2002). Como toda 

agregação larval resulta de uma agregação de ovos (Stamp, 1980; Chew & Robbins, 

1983), neste capítulo, foi verificada a taxa de eclosão de larvas de A. monuste orseis 

em condições naturais, com o intuito de acessar a vulnerabilidade dos ovos de 

diferentes tamanhos de posturas ao malogro e ao canibalismo. A hipótese é de que 

ovos em agregações menores são menos resistentes aos efeitos adversos do ambiente 

(i.e. temperatura e umidade variáveis), mostrando maior mortalidade por malogro do 

que ovos em agregações maiores. O acesso aos possíveis benefícios da agregação de 

ovos em A. monuste orseis fornecerá pistas importantes também para a evolução da 

agregação larval nesta espécie. 

 

4.2.  MATERIAL E MÉTODOS 

 

Vinte e quatro horas após a emergência, um casal de borboletas, criado na fase 

larval sob condições abióticas controladas anteriormente descritas, foi colocado em 

uma gaiola de alumínio (80 x 80 x 80 cm) revestida com tule branco, para copular. A 

gaiola ficou em uma casa de vegetação em área externa, sob condições naturais, mas 

excluindo-se a presença de predadores e do efeito das intempéries naturais. Vasos de 

couve de aproximadamente 80 cm de altura e (2 meses de idade), plantados na mesma 

época e sob o mesmo tipo de substrato, foram disponibilizados à borboleta para 

oviposição, além de uma dieta líquida de água com açúcar (3:1), trocada a cada dois 

dias. Diariamente, os vasos foram vistoriados para detectar a presença de posturas e, 

assim que detectadas, os vasos foram retirados para observação. Os vasos já com as 

posturas foram também mantidos na casa de vegetação sob as mesmas condições. 

Sempre que retirados, outros vasos foram disponibilizados às larvas.  

Durante este período, a fêmea colocou posturas de tamanhos variados. A partir 

da frequência de distribuição das posturas (dados não mostrados), postulou-se como 

posturas pequenas: 1-9 ovos; posturas intermediárias: 10-19 ovos e posturas grandes: 

20 ou mais ovos. O número médio de lagartas recém-eclodidas das posturas pequena, 

intermediária e grande, respectivamente, foi: 2,12; 11,5 e 22,63. Foi anotado o número 

de ovos por postura, a ocorrência de ovos malogrados (i.e. gorados, que não foram 
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adiante) e o número de larvas recém-eclodidas. As larvas alimentaram-se nos mesmos 

vasos de couve onde ocorreu a postura inicial. Não houve manipulação do número de 

ovos ou de larvas para a formação dos tratamentos, mantendo-se a variação natural do 

número de ovos por postura da fêmea. Os parâmetros analisados foram: taxa de 

eclosão (no de larvas recém-eclodidas/no de ovos depositados), taxa de canibalismo ([no 

de ovos depositados – no de larvas recém-eclodidas]/no de ovos depositados) e taxa de 

malogro (no de ovos malogrados/ no de ovos depositados). As mortalidades das larvas 

não eclodidas, por malogro e por canibalismo, foram comparadas entre os tratamentos 

para a verificação da relevância de cada fenômeno na regulação do tamanho das 

agregações larvais.  

As taxas de eclosão, malogro e canibalismo foram comparadas quanto à 

normalidade pelo teste de Kolmogorov-Smirnov e, quanto a homocedasticidade das 

variâncias, pelo teste de Bartlett. Os valores em porcentagem foram transformados em 

arcoseno. Posteriormente, foram submetidos à análise de variância (um fator), seguida 

de testes múltiplos de Tukey, sendo adotado α = 0,05. Testes de Qui-quadrado foram 

utilizados para análise das mortalidades por malogro e por canibalismo de ovos/larvas 

entre os tratamentos e testes binomiais de amostras independentes para a comparação 

múltiplas entre os tratamentos. De acordo com a correção de Bonferroni, foi adotado α 

= 0,01. 

 

4.3. RESULTADOS 

 

Posturas intermediárias apresentaram maior taxa de eclosão do que posturas 

pequenas (Testes múltiplos de Tukey, p=0,03). Posturas pequenas apresentaram 

maiores taxas de malogro do que posturas intermediárias e grandes (Testes múltiplos 

de Tukey, p=0,007). As taxas de canibalismo não diferiram entre os tratamentos 

(ANOVA, p=0,93) (Figura 4.1).  
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Figura 4.1 Taxas de eclosão larval (A), de malogro (B) e de canibalismo de ovos/larvas 

(C) (média ± erro padrão) de A. monuste orseis em diferentes tamanhos de posturas. 

Postura pequena: 1-9 ovos; intermediária: 10-19 ovos e grande: partir de 20 ovos. N=16 

(pequena), n=14 (intermediária), n=11 (grande). Em cada gráfico, letras diferentes 

acima das barras indicam diferença significativa entre os tratamentos. Testes múltiplos 

de Tukey, p<0,05. 
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A regulação do tamanho das agregações larvais por malogro de ovos e por 

canibalismo foi diferente entre os tratamentos testados (Tabela 4.1). A mortalidade por 

malogro de ovos foi maior em posturas pequenas do que em posturas intermediárias e 

grandes (teste binomial: P vs I= 3,80; p<0,0001, P vs G=3,75; p<0,0001 e I vs G=0,50; 

p=0,30). Já a mortalidade por canibalismo foi maior em posturas intermediárias e 

grandes e menores em posturas pequenas (teste binomial: P vs I= 3,80; p<0,0001, P vs 

G=3,75; p<0,0001 e I vs G=0,50; p=0,30) (Tabela 4.1). 

 

 

Tabela 4.1 Frequência relativa da mortalidade de ovos de A. monuste orseis em casa 

de vegetação por malogro e por canibalismo em função do tratamento. Postura 

pequena: 1-9 ovos; intermediária: 10-19 ovos e grande: partir de 20 ovos. Para 

estatística acerca de comparações pareadas, ver texto. 

Postura/mortalidade N por malogro (%) por canibalismo (%) 

pequena 16 59,52 a 40,48 a 

intermediária 14 21,15 b  78,85 b 

grande 11 25,00 b 75,00 b 

Estatística  χ
2= 25,35; gl=2; p<0,0001 χ

2= 13,78; gl=2; p=0,001 

Letras diferentes numa mesma coluna indicam diferença significativa entre os tratamentos. 

 

 

4.4. DISCUSSÃO 

 

Agregações pequenas de ovos apresentaram taxas de eclosão larvais menores 

que agregações intermediárias, além de uma maior taxa de malogro de ovos. A 

mortalidade devido ao malogro de ovos diminuiu com o aumento do tamanho da 

postura. Apesar da taxa de canibalismo não ter diferido entre os tratamentos testados, 

dentre as causas da mortalidade de ovos, o canibalismo mostrou-se significativo, 

principalmente em posturas intermediárias e grandes. Esses resultados suportam a 

ideia de que a evolução da agregação larval pode ocorrer através do aumento da 
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sobrevivência já na fase de ovo (Clark & Faeth, 1998), pela diminuição da dessecação 

ou pela diminuição da taxa de malogro. 

A taxa de eclosão das larvas aumentou com o aumento do tamanho da postura e 

posturas pequenas apresentaram maiores taxas de malogro de ovos comparada às 

intermediárias/grandes. O malogro de ovos de A. monuste orseis em posturas 

pequenas é, então, uma forte causa de mortalidade de ovos. Diversas são as pressões 

seletivas influenciando o tamanho das posturas em lepidópteros e a baixa umidade 

relativa é provavelmente uma delas, pois atua diretamente na mortalidade dos ovos por 

dessecação (Clark & Faeth, 1998).  No início do desenvolvimento larval, assim como na 

fase de ovo, a termorregulação e a conservação de água são fatores importantes na 

manutenção do grupo (Clark & Faeth, 1997; Klok & Chown, 1999; Hunter, 2000). Em 

ambientes tropicais e úmidos, a dessecação de ovos talvez não tenha um papel tão 

forte na regulação do tamanho das posturas como nos ambientes em que a umidade é 

um fator limitante. O hospedeiro principal de C. lacinia, por exemplo, no deserto de 

Sonoran, cresce em áreas onde o período seco é longo e as chuvas, esparsas (Clark & 

Faeth, 1998); razão pela qual a agregação de ovos é vital nesta espécie. Em outras 

espécies estudadas por Clark & Faeth (1998), a taxa de eclosão média foi de 10% e 

45% em umidades de 12-32% e 55-97%, respectivamente, corroborando a hipótese de 

que existe um mínimo de umidade para uma eclosão adequada das larvas em algumas 

espécies.  

O tamanho da agregação larval afeta a probabilidade dos ovos de malograr, mas 

não afeta a probabilidade de canibalismo. O canibalismo de ovos e larvas recém-

eclodidas esteve presente a uma taxa semelhante em todos os tamanhos de 

agregações testados, comprovando a abrangência do canibalismo nesta espécie. 

Contrariamente ao observado por Barros-Bellanda & Zucoloto (2005), não houve 

diferença relativa às taxas de canibalismo entre os tamanhos de agregações de ovos. 

No trabalho citado, as taxas de canibalismo pelas larvas diferiram somente em posturas 

acima de 60 ovos. Isto corrobora a importância do canibalismo na regulação do 

tamanho das agregações larvais em posturas muito grandes.  

Mesmo com a desvantagem da maior taxa de malogro dos ovos em posturas 

pequenas de A. monuste orseis, verificada neste trabalho, posturas pequenas são 
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encontradas na natureza. A vulnerabilidade das fêmeas a predadores e aos machos da 

mesma espécie em busca de cópula podem justificar a presença delas. De fato, 

machos de A. monuste orseis foram observados em campo interrompendo o processo 

de oviposição pelas fêmeas (A.F.K. Santana, observações pessoais), que não 

necessariamente retornavam ao local da postura para continuar o processo de 

oviposição.  

Nossos dados demonstraram de maneira clara que os benefícios relativos à 

agregação larval estão presentes desde a fase de ovo, através do aumento da eclosão 

larval e da redução da taxa de malogro de ovos em agregações maiores. Devido ao fato 

da alimentação gregária estar diretamente relacionada com a agregação de ovos 

(Courtney, 1984), estudos futuros que considerarem a tomada de decisão por fêmeas 

em período de oviposição e suas consequências no desenvolvimento larval serão 

extremamente importantes (Fordyce, 2005). Em algumas espécies de insetos, a 

oviposição em agregados pode ser uma estratégia de economia, de tempo e energia, 

na procura por sítios de oviposição (Courtney, 1984), sendo a predação uma forte 

pressão seletiva não só para os ovos, mas para as fêmeas em período reprodutivo. 
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5. EFEITO DO TAMANHO DA AGREGAÇÃO LARVAL DE Ascia monuste orseis 

NO ATAQUE POR INIMIGOS NATURAIS EM CAMPO 

 

5.1. INTRODUÇÃO 

 

Entre os mais importantes custos associados à vida em grupo está o aumento da 

conspicuidade e da vulnerabilidade dos indivíduos a inimigos naturais (Hamilton, 1971; 

Anderson & Wiklund, 1978; Caraco & Pulliam, 1984; Vulinec, 1990). Um predador que 

detecta a presa principalmente através de estímulos visuais, por exemplo, enxergará 

mais facilmente grupos grandes de presas do que pequenos. Agregações pupais do 

tricóptero Rhyacophila vao, por exemplo, atraem uma maior quantidade de predadores 

(Wrona & Dixon, 1991). Por outro lado, grandes agregações larvais do lepidóptero 

Euphydryas phaeton apresentam menores taxas de parasitismo do que agregações 

pequenas (Stamp, 1981).  

Muitos mecanismos foram propostos na tentativa de explicar por que os 

membros de um grupo beneficiam-se a respeito do reduzido risco de predação e 

parasitismo (Inman & Krebs, 1987). Esses mecanismos incluem a redução do encontro 

per capita por predadores e o efeito da diluição (Turchin & Kareiva, 1989; Wrona & 

Dixon, 1991; Mooring & Hart, 1992; Burger & Gochfeld, 2001; Jensen & Larsson, 2002; 

Bothan et al., 2005). O efeito da diluição baseia-se no fato de que a atração do 

predador pelas presas não aumenta em proporção ao número de indivíduos do grupo. 

Com isso, o risco de predação per capita diminui. Larvas de Thaumetopoea pinivora 

(Tr.) (Lepidoptera: Thaumetopoeidae), por exemplo, apresentam maior taxa de 

sobrevivência individual quando em grandes agregações do que em pequenas na 

presença de predadores (Ronnäs et al., 2010). Portanto, as agregações somente serão 

benéficas se elas não forem grandes o bastante a ponto de atrair sobremaneira a 

atenção dos predadores e se a capacidade de predação dos predadores não abranger 

o tamanho do grupo (i.e. nem todos os membros do grupo forem consumidos). 

Em insetos, o menor risco de predação em grupos pode se dar não só pelo efeito 

da diluição, mas também pelo aumento da cooperação na defesa, aumento da 

coloração de alarme ou aumento da vigilância (Aldrich & Blum, 1978; Foster & 
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Treherne, 1981; Sillén-Tullberg & Leimar, 1988; McClure & Despland, 2011). A 

eficiência dessa proteção pode variar dependendo do tamanho do grupo, dos 

predadores, da idade e do tamanho das presas.  

Predadores invertebrados são importantes causadores de mortalidade em larvas 

de lepidópteros (Montllor & Bernays, 1993). Os parasitoides são insetos cujas larvas 

desenvolvem-se sobre ou dentro dos corpos de outros artrópodos e a alimentação das 

larvas do parasitoide resulta na morte do hospedeiro (Godfray, 1994). Portanto, em 

termos de dinâmica populacional, os parasitoides agem como predadores (Weseloh, 

1993). Parasitoides diferem dos predadores invertebrados porque eles são menores e 

completam pelo menos uma geração de cada geração em seu hospedeiro (Vinson 

1976). É provável que diversos fatores associados ao ato de alimentação influenciem a 

mortalidade de larvas, especialmente a exposição durante a movimentação no sítio de 

alimentação e os danos causados nas folhas, as quais servem como pistas a alguns 

inimigos (Vinson 1976; Hassel & Southwood, 1978; Price et al., 1980; Bernays, 1989). 

Uma gama considerável de estudos acerca de padrões alimentares em lepidópteros 

tem sido realizada em laboratório sob uma perspectiva bi-trófica (planta-herbívoro) 

(Fitzgerald & Visscher, 1996; Despland & Hamzeh, 2004; Santana et al., 2011). 

Contudo, o terceiro nível trófico pode utilizar como pistas para o ataque tanto a 

sequência quanto a duração de comportamentos associados à alimentação de insetos 

herbívoros (Stamp & Casey, 1993; Bernays 1997; Bernays & Woods, 2000). É provável 

que a caracterização do comportamento de muitas espécies de larvas revele uma 

variedade de estratégias de forrageamento, refletindo a variedade de pressões 

seletivas, inclusive a predação por artrópodes (Montllor & Bernays, 1993). 

Larvas de A. monuste orseis foram observadas sendo predadas ou parasitadas 

por invertebrados (Penteado-Dias, 1986; Picanço et al., 1998) em campo, mas o papel 

da agregação larval na defesa dos indivíduos da agregação, bem como a identidade 

dos inimigos naturais correspondentes permanecem desconhecidas nesta espécie.  

Além disso, não se sabe se essas larvas apresentam comportamentos de defesa contra 

seus predadores invertebrados. Dada a evidente importância dos predadores 

invertebrados como agentes diretos e indiretos da mortalidade em larvas, o objetivo 

deste capítulo foi examinar se o tamanho das agregações larvais influencia na taxa de 
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predação e parasitismo das larvas em campo e se os inimigos naturais de A. monuste 

orseis variam em composição e densidade dependendo do tamanho e da ontogenia do 

grupo. A possibilidade de um dado comportamento do grupo resultar em maior ataque 

por inimigos naturais também foi avaliada, bem como um padrão comportamental 

defensivo em resposta aos inimigos naturais. A hipótese principal é de que a agregação 

larval em A. monuste orseis diminui os riscos de ataque per capita pelos inimigos 

naturais, aumentando as chances de sobrevivência de larvas em agregações maiores. 

 

5.2. MATERIAL E MÉTODOS 

 

Um canteiro de 3 fileiras com 15 plantas de couve (AG20) cada uma (ver detalhe 

do canteiro experimental na Figura 1.2) foi plantado próximo às dependências do 

Departamento de Biologia, Universidade de São Paulo. As fileiras distanciaram-se 

aproximadamente 1,25 m uma da outra, tendo 50 cm de distância entre as plantas de 

cada fileira. Quando as plantas estavam com aproximadamente 1m de altura (± 3 

meses de idade), posturas de A. monuste orseis foram esperadas para o início dos 

experimentos.  

Os experimentos ocorreram de janeiro a abril de 2011, totalizando 82 dias de 

experimento. Foram estabelecidos tratamentos de 1, 10 e 50 larvas cada um, através 

da manipulação igualitária das larvas após a eclosão. Em nenhum grupo foi adicionado 

larvas de tratamentos externos; a formação dos tratamentos ocorreu somente pela 

retirada de larvas sobressalentes ao tamanho do grupo pretendido, com o uso de uma 

pinça entomológica. Os tratamentos foram formados entre 4 a 24 horas após a eclosão, 

pois se esperou a ingestão do córion pelas larvas e a prática do canibalismo de ovos 

e/ou de larvas recém-eclodidas, quando fosse o caso. Vale ressaltar que, em condições 

de campo e nos meses de desenvolvimento dos experimentos, o 1o instar durou 

aproximadamente quatro dias (A.F.K. Santana, observações pessoais), tornando 

possível a formação dos grupos nesse intervalo (4 a 24 horas após a eclosão). A 

temperatura e a umidade relativa foram medidas a 1m do solo no canteiro experimental 

através de um termohigrômetro digital (Equitherm); as temperaturas variaram de 25°C 
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no início das observações alcançando um pico de 40°C até o fim das observações e a 

umidade variou de cerca de 70% no início a 50% no fim das observações.  

 

Permanência das larvas  

Observações diárias foram realizadas para o registro do número de larvas em 

cada tratamento e instar correspondente. A coleta desses dados foi realizada para a 

montagem de uma curva de permanência das larvas na planta original como indicativo 

da sobrevivência das mesmas (n=27, 23 e 14 para os tratamentos 1, 10 e 50, 

respectivamente) em condições naturais.  

 

Inimigos naturais e respectivas frequências de ataque  

Para determinar a identidade dos inimigos naturais, as respectivas frequências 

de ataque aos diferentes tamanhos de agregações larvais, bem como sua variação 

durante a ontogenia de larvas de A. monuste orseis foram realizadas observações 

contínuas (sensu Altmann,1974) por 4 horas (9h às 13h) nos diferentes tratamentos. O 

tempo de observação foi determinado de acordo com o pico de atividade diária dos 

predadores e parasitoides de A. monuste orseis em campo (Penteado-Dias, 1986; 

Mariscal & Trigo, dados não publicados). Foram registrados os inimigos naturais que: a) 

aproximaram-se num espaço de 30 cm e b) dirigiram-se à agregação e predaram ou 

parasitaram. Além disso, no momento do evento de ataque, foi observada a ocorrência 

ou não de comportamento antipredatório/parasita e, se existente, qual seria este. A 

prioridade foi a não interrupção das observações para a coleta dos inimigos naturais de 

forma que, quando possível, os mesmos foram fotografados e/ou coletados após os 

eventos de ataque.  

Observações contínuas ocorreram em 10 coortes por tratamento, onde todos os 

ínstares foram observados. Caso ocorresse mortalidade / desaparecimento massivo de 

um dado grupo que compunha uma repetição de quaisquer tratamentos, a mesma era 

dada por encerrada. As larvas foram mantidas sempre no mesmo lugar desde o 

primeiro instar, ou seja, continuamente expostas às intempéries naturais, bem como 

aos inimigos naturais. Os tratamentos foram lançados concomitantemente no período 
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de janeiro a abril de 2011 a fim de fixar o fator temporal e picos populacionais 

diferenciais de inimigos naturais potenciais.  

As larvas foram observadas depois da fase pós-muda e antes da prémuda, 

quando elas estão mais ativas. Cada evento de ataque foi definido como a inserção do 

ovipositor nas lagartas (para parasitoides) e como a remoção da lagarta do grupo (para 

outros predadores), independente se tais ações foram realizadas pelo mesmo indivíduo 

ou não. O observador posicionou-se a uma distância de aproximadamente 0,5 m em 

relação ao grupo.  

Além das frequências absolutas de eventos de ataque por inimigo natural por 

tratamento e por ínstares, foi calculada a frequência de eventos de ataque per capita 

em cada tratamento (número total de ataques no tratamento / número total de 

indivíduos no tratamento. Dados do 1o, 2o e 3o ínstares foram agrupados e 

denominados ínstares iniciais; os dados relativos ao 4o e 5o ínstares, ínstares finais. 

 

Padrão comportamental e riscos relativos 

Durante as observações contínuas acima descritas, a duração e a frequência de 

eventos comportamentais das larvas de A. monuste orseis foram registradas em cada 

instar / tratamento, bem como notificados quais eventos comportamentais estavam 

ocorrendo quando do ataque por inimigos naturais. Quatro eventos comportamentais 

foram considerados, a saber: 1) Repouso: grupo imóvel (sensu Bernays et al., 2004); 2) 

Alimentação:  ingestão da folha pelo grupo, geralmente detectada através do 

movimento ritmado e conjunto das cabeças (sensu Bernays et al., 2004); C) 

Exploração: a região anterior dos corpos que compõe o grupo oscila em todas as 

direções sem um deslocamento efetivo (sensu Despland & Hamzeh, 2004) e D) 

Deslocamento: as larvas movem o corpo todo em uma direção, o que acarreta em 

locomoção efetiva (sensu Despland & Hamzeh, 2004). Todos os comportamentos foram 

considerados mutualmente exclusivos.  

Para determinar se os diferentes comportamentos apresentados pelas larvas 

diferem quanto aos riscos de ataque, os riscos relativos de cada comportamento (% 

ataques durante o comportamento / % tempo despendido no comportamento) foram 

calculados tendo como base Bernays (1997). Os dados do 1o, 2o e 3o ínstares foram 
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agrupados e denominados ínstares iniciais, bem como dados relativos ao 4o e 5o 

ínstares. 

 

 Análise de dados 

. A permanência das larvas na planta hospedeira original nos diferentes 

tratamentos foi comparada pelo teste de Kruskal-Wallis e, quando da diferença 

significativa destes, posteriormente pelo teste de Comparações múltiplas de Dunn, 

considerado um α=0,05. As frequências de ataque de inimigos naturais por tratamentos, 

por ínstares e per capita foram analisadas pelo teste de Qui-quadrado seguidas pelo 

teste de Risco Relativo (BioEstat 5.0) para comparações pareadas entre os 

tratamentos. Na análise entre as frequências de ataque por ínstares (Tabela 5.3), os 

tratamentos foram agrupados. Para as análises dos riscos relativos de cada evento 

comportamental da agregação, o teste Qui-quadrado de aderência também foi utilizado 

para comparações múltiplas entre os tratamentos, pela inadequação do parâmetro risco 

relativo ao padrão de dados para testes binomiais (número de eventos/tamanho da 

amostra). Todas as comparações pareadas tiveram o α ajustado quanto à correção de 

Bonferroni, de acordo com o numero de comparações.  

 

5.3. RESULTADOS 

 

Permanência das larvas 

 A permanência das larvas na planta hospedeira original foi semelhante entre os 

tratamentos até o 4o instar [Kruskal-Wallis, p=0,29 (1o instar); p=0,28 (2o instar); p=0,58 

(3o instar) e p=0,06 (4o instar)] (Figura 5.1 A, B, C e D respectivamente). No 5o instar, 

um número significativamente maior de larvas do tratamento 50 permaneceu na planta 

comparado às solitárias (Testes múltiplos de Dunn; p=0,007) (Figura 5.1 E).  
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Figura 5.1 Frequência relativa de larvas 

permanentes (mediana e quartis) de A. 

monuste orseis dos diferentes tamanhos 

de agregações larvais na planta 

hospedeira original no (A) 1o, (B) 2o, (C) 

3o, (D) 4o e (E) 5o instar. N=27, 23 e 14 

agregações respectivamente para os 

tratamentos 1, 10 e 50. Num mesmo 

gráfico, letras diferentes acima das 

barras indicam diferença significativa 

entre os tratamentos. Testes múltiplos 

de Dunn, p<0,05.
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Inimigos naturais e respectivas frequências de ataque  

Uma grande variedade de animais foi observada forrageando próxima e na 

superfície das folhas de couve. Dentre estes, dípteros sirfídeos (Alograta sp.), 

muscídeos e taquinídeos, bem como hemípteros e coleópteros, não foram observados 

interagindo diretamente com as larvas de A. monuste orseis. Os animais observados 

atacando A. monuste orseis, e respectivas caracterizações taxonômicas, estão 

sumarizados na tabela 5.1.  

 

 

 

 

 

 

Tabela 5.1 Caracterização taxonômica dos inimigos naturais de A. monuste orseis. 
 

Inimigos naturais Táxon 

Vespas parasitoides (Braconidae) Cotesia sp. (Cameron, 1891)  

Vespas predadoras (Vespidae) Polybia ignobilis (Haliday, 1936)  

Formigas (Formicidae) Pachycondyla obscuricornis (Emery, 1890)  

Solenopsis invicta (Buren, 1972)  

Pheidole obscurithorax (Naves, 1985)  

Hemípteros (Pentatomidae) * Podisus nigrispinus (Dallas, 1851)  

Aranhas (Theridiidae) Anelosimus sp. (Simon, 1891)  

Aves (Tyrannidae) ** Pitangus sulphuratus (Linnaeus, 1766)  

*Observado atacando uma agregação de 27 larvas de 5o instar, não inclusa nos tratamentos (Figura 5.2 D) 

**Observado atacando uma agregação de 33 larvas de 5o instar, não inclusa nos tratamentos. 
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O ataque às larvas de A. monuste orseis por Cotesia sp. (Figura 5.2 A e B) 

caracterizou-se pelo pouso próximo à agregação ou larva e posterior inserção do 

ovipositor no corpo da larva. O comportamento de reinserção do ovipositor por vezes 

ocorreu numa mesma larva. Quando um dado parasitoide se aproximava das larvas, 

estas respondiam à presença do parasitoide ficando imóveis. Quando atacada, a larva 

movimentava rapidamente a região anterior do corpo, em movimentos ventro-dorsal. 

Quando uma larva apresentava tal comportamento, as outras larvas da agregação 

apresentavam o mesmo padrão comportamental. Esse comportamento sincronizado 

realizado pela agregação mostrou-se efetivo no afastamento dos parasitoides. 

Vespas e formigas (Figura 5.2 F, G e H) capturaram as larvas pelas mandíbulas 

e na maior parte das vezes isso resultou na morte das mesmas. Larvas pequenas 

foram carregadas inteiras por esses predadores, já larvas maiores foram primeiramente 

retalhadas e a coleta das partes retalhadas foi realizada por partes. Grupos de S. 

invicta conseguiam carregar uma larva grande ao ninho sem a necessidade de 

retalhação prévia. Vespas retalharam as larvas numa seção longitudinal (Figura 5.2 C), 

enquanto as formigas, transversal. A resposta das larvas ao ataque de formigas e 

vespas predadoras nesse caso consistiu no escape, independente do tamanho do 

grupo e da idade das larvas, através do rápido deslocamento do lugar onde as larvas 

estavam inicialmente. De maneira geral, apenas uma larva da agregação era atacada e 

morta pelas formigas e vespas, sendo a rápida dispersão das outras larvas da 

agregação uma estratégia eficiente contra a predação. Foi observada também a queda 

de larvas da planta, deixando-as suscetíveis ao ataque de outros predadores no solo. 

Uma vez no chão, larvas mais velhas demonstraram maior poder de locomoção e 

retorno à planta, enquanto larvas jovens raramente retornavam à planta.  

Detalhes dos ataques de Anelosimus sp. (Figura 5.2 E) foram difíceis de serem 

visualizados, devido à proximidade da aranha das larvas e aparente imobilidade do 

sistema predador-presa. Provavelmente, houve a aproximação e a inoculação da toxina 

pelas quelíceras, seguido de imobilização e morte das larvas. Nesse caso, não foi 

observado comportamento defensivo pelas larvas. 
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Figura 5.2 Inimigos naturais de A. monuste orseis observados no canteiro 

experimental: A) Pré-pupas de Cotesia sp. emergindo de larva de 5o instar; B) Cotesia 

sp. (adulto) em larva de 2o instar; C) Polybia ignobilis retalhando larva de 4o instar; D) 

Podisus nigrispinus atacando larva de 5o instar; E) Anelosimus sp. em larva de 2o instar; 

F) Pachycondyla obscuricornis após retalhação de larva de 5o instar; G) Solenopsis 

invicta carregando larva de 2o instar supostamente ao ninho e H) Pheidole 

obscurithorax carregando larva de 5o instar supostamente ao ninho. 
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De maneira geral, mais ataques ocorreram às larvas gregárias do que às larvas 

isoladas (Tabela 5.2). Vespas parasitoides parasitaram mais larvas em agregações do 

que larvas solitárias (T1 vs T10: risco relativo=0,08; p<0,0001; T1 vs T50: risco 

relativo=0,08; p<0,0001; T10 vs T50: risco relativo=0,92; p=0,33), sendo que todos os 

ataques por parasitoides ocorreram nos ínstares iniciais (Tabela 5.2 e 5.3). Já vespas 

predadoras e formigas atacaram somente larvas gregárias (Tabela 5.2), tendo 

concentrado os ataques nos ínstares finais (Tabela 5.3). Os ataques de aranha foram 

concentrados em larvas da maior agregação (Tabela 5.2), nos ínstares iniciais (Tabela 

5.3).  

 

 

 

Tabela 5.2 Frequência absoluta de eventos de ataques* às larvas de A. monuste orseis 

por inimigos naturais em ínstares iniciais e finais em função do tamanho da agregação 

(tratamento). Ínstares iniciais: 1o, 2o e 3o; instares; instares finais: 4o e 5o. Números 

entre parênteses representam a frequência relativa de ataques por tratamento / 

ínstares.  Para estatística acerca das comparações pareadas, ver texto. 

Tratamento Inimigo 
Natural 

Ínstares 
1 10 50 

Estatística 

Iniciais 4 (3,85)a 48 (46,15)b 52 (50)b χ
2 =38,96; gl = 2; p < 0,0001 Vespa 

Parasitoide Finais 0 (0)a 0 (0)a 0 (0)a χ
2 = 0,00; gl = 2; p > 1,00 

      
Iniciais 0 (0)a 1 (100)b 0 (0)a   χ

2=194,12; gl = 2; p < 0,0001 Vespa 
Predadora Finais 0 (0)a   0 (0)a 3 (100)b χ

2=194,12; gl = 2; p < 0,0001 
      

Iniciais 0 (0)a 1 (100)b 0 (0)a χ
2=194,12; gl = 2; p < 0,0001 Formiga 

Finais 0 (0)a 0 (0)a 8 (100)b χ
2=194,12; gl = 2; p < 0,0001 

      
Iniciais 0 (0)a 0 (0)a   2 (100)b χ

2=194,12; gl = 2; p < 0,0001 Aranha 
Finais 0 (0)a   0 (0)a 0 (0)a χ

2 = 0,00; gl = 2; p > 1,00 
*podem ocorrer no mesmo indivíduo. 

 

 

 

 

 

 



50 
 

Tabela 5.3 Frequência absoluta de eventos de ataques* às larvas de A. monuste orseis 

por inimigos naturais em função da ontogenia. Ínstares iniciais: 1o, 2o e 3o; instares; 

instares finais: 4o e 5o. Números entre parênteses representam a frequência relativa de 

ataques por ínstares.   

Inimigo natural Ínstares Estatística 

 Iniciais Finais  

Vespa parasitoide 104 (100)a 0 (0)b χ
2 =100,00; gl = 1; p < 0,0001 

Vespa predadora 1 (25)a 3 (75)b χ
2 =25,00; gl = 1; p < 0,0001 

Formiga 1 (0,09)a 8 (99,91)b χ
2 =100,00; gl = 1; p < 0,0001 

Aranha 2 (100)a 0 (0)b χ
2 =100,00; gl = 1; p < 0,0001 

*podem ocorrer no mesmo indivíduo. 

 

 

 A frequência de ataques per capita por inimigos naturais em A. monuste orseis 

(14,29%, 18,25% e 4,52%, respectivamente nos tratamentos 1, 10 e 50) variou segundo 

o tamanho da agregação larval (χ2=8,66; gl=2; p=0,01). Apesar do maior número 

absoluto de ataques em agregações maiores, larvas pertencentes ao tratamento com 

50 indivíduos apresentaram menor risco de ataque per capita do que os outros 

tratamentos (T1 vs T10: Risco relativo=0,78; p=0,39 / T1 vs T50: Risco relativo=3,16; 

p=0,02 / T10 vs T50: Risco relativo=4,04; p<0,0001, sendo α=0,01 de acordo com a 

correção de Bonferroni), indicando que o risco de morte individual diminuiu com o 

aumento do tamanho da agregação larval.  

  

 

Padrão comportamental e riscos relativos 

De um modo geral, as larvas passaram cerca de metade do tempo em repouso 

(50%) e a outra metade foi dividida entre alimentação (25%), exploração (20%) e 

deslocamento (5%) (Figura 5.3). Quando analisada a frequência da ocorrência dos 

eventos comportamentais, exploração, repouso e alimentação foram também mais 

frequentes do que o deslocamento (Figura 5.4). De maneira geral, larvas gregárias 

realizaram os comportamentos de exploração, repouso e alimentação com maior 

frequência que larvas solitárias. O deslocamento, por outro lado, foi mais frequente em 

larvas solitárias iniciais.  
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Os movimentos das plantas pela ação dos ventos e da chuva e a aproximação 

de dípteros, hemípteros, coleópteros e outros artrópodes interferiram no 

comportamento das larvas em todos os tratamentos, mas de maneira pontual. 
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Figura 5.3 Duração relativa aproximada do tempo despendido em cada comportamento 

por lagartas de A. monuste orseis frente aos diferentes tratamentos e ontogenia. 

Repouso (branco), Alimentação (pontilhado), Exploração (tracejado diagonal), 

Deslocamento (preto). Números à direita representam o número de larvas por 

tratamento / categoria ontogenética. A letra T seguida de números denota o tratamento 

e respectivo número de larvas iniciais em cada um. Categoria inicial: 1o, 2o e 3o 

ínstares; Categoria final: 4o e 5o ínstares (baseado em Bernays et al. 2004). 
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Figura 5.4 Frequência relativa (média ± erro padrão) de eventos comportamentais 

(E=exploração, R=repouso, A=alimentação e D=deslocamento) de larvas de A. 

monuste orseis em diferentes tamanhos de agregações (A e B = tratamento 1; C e D = 

tratamento 10; E e F = tratamento 50) e ínstares (primeira coluna de gráficos = ínstares 

iniciais, segunda coluna de gráficos = ínstares finais). Número acima das barras 

representam a frequência absoluta média da ocorrência de cada evento 

comportamental. 
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Os diferentes comportamentos apresentados pelas larvas diferiram em relação 

aos riscos relativos de ataque (Tabela 5.4). O comportamento mais perigoso para 

larvas solitárias iniciais e em agregações de 10 indivíduos foi o exploratório [R vs E, χ2= 

27.75; gl=1; p<0,0001 (T1) e A vs R=17,31; gl=1; p<0,0001, A vs E=48,37; gl=1; 

p<0,0001, R vs E=11,35; gl=1; p=0,0008 (T10)]. Já em larvas iniciais em agregações de 

50, a alimentação foi mais perigosa do que os outros comportamentos (A vs R=13,10; 

gl=1; p=0,0003, A vs E=5,93; gl=1; p=0,01, R vs E=1,5; gl=1; p=0,21). Em larvas 

avançadas em agregações de 50, o comportamento mais perigoso foi o exploratório (A 

vs R=1,87; gl=1; p=0,17, A vs E=46,77; gl=1; p<0,0001, R vs E=60,07; gl=1; p<0,0001).  

 

Tabela 5.4 Risco relativo de ataques* às larvas de A. monuste orseis por inimigos 

naturais em função dos eventos comportamentais e da ontogenia larval. Ínstares 

iniciais: 1o, 2o e 3o; ínstares finais: 4o e 5o. Para estatística acerca das comparações 

pareadas, ver texto. 

T1  T10  T50   
Evento comportamental  Ínstares Ínstares Ínstares 

 iniciais finais iniciais finais iniciais finais 

Alimentação 0,00 0,00 5,67a 0,00 50,75a 13,45a 

Repouso 23,66a 0,00 30,80b 0,00 20,25b 7,22a 

Exploração 76,34b 0,00 63,53c 0,00 29,00b 79,33b 

Deslocamento 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 

Estatística ** 
χ
2= 155,50; 
gl=1; 

p<0,0001 

χ
2 = 0,00; 
gl=3;  
p>1,00 

χ
2= 100,67; 
gl=2; 

p<0,0001 

χ
2 = 0,00; 
gl=3;  
p>1,00 

χ
2= 53,06; 
gl=2; 

p<0,0001 

χ
2= 161,05; 
gl=2; 

p<0,0001 
*considerando a escala arbitrária de 0-100. 
**os graus de liberdade são diferentes nos diferentes testes porque os comportamentos cujos riscos relativos foram 
nulos foram retirados da amostra, para que fosse possível a realização do teste de Qui-quadrado. 

 

 

5.4. DISCUSSÃO 

 

Os resultados do presente estudo dão suporte à hipótese de que grandes 

agregações larvais de A. monuste orseis diminuem os riscos de ataque por predação e 

parasitismo dos indivíduos do grupo e, assim, aumenta a taxa de permanência dessas 

larvas na planta original. Esses dados estão de acordo com outros estudos em 

lepidópteros (Hunter, 2000; Reader & Hochuli, 2003; McClure & Despland, 2011) e 
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constituem uma clara evidência de que larvas em agregações de diferentes tamanhos 

são distintamente protegidas contra os inimigos naturais.  

Cotesia sp., P. nigrispinus e P. ignobilis tinham sido anteriormente descritas 

como importantes reguladoras de populações de larvas de A. monuste orseis 

(Penteado-Dias, 1986; Picanço et al. 1997; Gobbi & Machado, 1986) em campo. 

Pássaros também são importantes reguladores de populações de adultos de A. 

monuste orseis (Pough & Brower, 1977), mas não tinham sido observados 

anteriormente predando larvas. Formigas e aranhas também foram novos grupos de 

predadores encontrados para essas larvas. Aranhas têm sido reportadas na literatura 

como importantes predadores generalistas; dípteros e colembolos compõe a maior 

parte de sua dieta, enquanto besouros, gafanhotos, hemípteros, borboletas e lagartas 

são geralmente evitados por estes aracnídeos (ver Foelix, 1996). Isso explica por que 

apesar da grande diversidade de aranhas observadas no canteiro de couve do presente 

experimento, somente dois eventos de uma única espécie de aranha foi observada 

realmente atacando lagartas de A. monuste orseis.  

Um maior número de ataques por vespas parasitoides aconteceu em agregações 

maiores, pois o mesmo parasitoide tinha a chance de atacar mais de uma lagarta por 

grupo. Entretanto, apesar dos ataques múltiplos, os ataques per capita foram menores 

para lagartas em agregações. Esse benefício individual pode acontecer pela 

amplificação do comportamento de defesa do grupo, alertando as outras larvas da 

presença do parasitoide. Mesmo a larva anteriormente atacada pode ser beneficiada, 

pela dificuldade de retorno do parasitoide à agregação após a realização conjunta do 

comportamento de defesa. O comportamento de defesa apresentado pelo grupo 

provavelmente aumenta a dificuldade das vespas em atacar todas as larvas do grupo. A 

realização do comportamento de defesa conjunto pode acontecer por contato/vibração 

ou pela liberação de químicos pelos coespecíficos, quando detectam ou são capturados 

por predadores (feromônios de alarme) (Chivers & Smith, 1998). O efeito da diluição, 

então, funciona em conjunto com o comportamento de defesa do grupo: apesar das 

agregações larvais serem mais facilmente detectadas pelos inimigos naturais, 

movimentos defensivos diminuem a taxa ou o sucesso dos ataques, aumentando a 



55 
 

proteção individual. A defesa conjunta da agregação deve ser o mecanismo por onde o 

efeito da diluição age (Hunter, 2000).  

A vulnerabilidade das larvas aos diferentes inimigos naturais relacionou-se não 

só com o tamanho da agregação, mas, principalmente, com a ontogenia das larvas. 

Enquanto vespas parasitoides e aranhas atacaram somente larvas em ínstares iniciais, 

vespas predadoras e formigas atacaram tanto larvas em ínstares iniciais como em 

finais, sendo que estes predadores concentraram seus ataques em larvas de ínstares 

finais. A variação na composição dos inimigos naturais durante a ontogenia das larvas 

é, provavelmente, reflexo do aumento de tamanho das larvas durante o 

desenvolvimento. Predadores pequenos são limitados às presas pequenas, enquanto 

predadores grandes atacam presas pequenas e grandes (Wilson, 1975, Roger et al., 

2003). Larvas de diferentes idades também apresentaram diferentes estratégias de 

defesas. A resposta defensiva diferencial esteve mais ligada à idade das larvas do que 

necessariamente ao tamanho da agregação ou ao tipo de predador. Larvas de todas as 

idades apresentam o comportamento de movimentação brusca da região anterior do 

corpo (“body-flicking”), verificada no presente trabalho e em outras espécies (McClure & 

Despland, 2011), mas enquanto larvas de ínstares iniciais adotam a estratégia da não 

movimentação quando da presença do inimigo, as de ínstares finais deslocam-se, em 

comportamento de fuga. Esses dados coincidem com os de Cornell et al. (1987), onde 

a ontogenia influenciou mais a resposta das larvas ao ataque do que o tamanho da 

agregação. Essa diferença se dá provavelmente devido ao custo de separação das 

larvas ser maior em ínstares iniciais. Nesse período, os desafios enfrentados pelas 

larvas no estabelecimento do sítio de alimentação são maiores (Zalucki et al., 2002) do 

que os de em ínstares finais e o deslocamento poderia levar ao desmembramento do 

grupo, deixando as ainda mais vulneráveis.  

Apesar da falta de quantificação da eficiência do comportamento de defesa pelas 

larvas de A. monuste orseis, houve de fato casos em que o comportamento do grupo foi 

eficaz na defesa dos indivíduos do grupo. Em um dos ataques de Cotesia sp., o 

comportamento de defesa foi vigoroso o bastante a ponto de não só afastar o 

parasitoide, como causar sua morte por afogamento, por ele ter caído numa poça de 

água formada na folha. Mas há contrapartidas a esse comportamento defensivo: 
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algumas vespas parasitoides chegavam perto da postura e não atacavam 

instantaneamente. Esperavam determinado momento até que o processo de oviposição 

no hospedeiro fosse rápido e pontual. 

O padrão de alimentação encontrado para larvas de A. monuste orseis concorda 

com o de outras espécies de lepidópteros solitários (Reynolds et al., 1986; Bernays & 

Woods, 2000; Bernays et al., 2004) em que larvas de ínstares finais alimentaram-se por 

aproximadamente 1/3 do tempo. Isso indica um padrão de alimentação mais fortemente 

coordenado por uma oscilação neural endógena (Bernays & Woods, 2000) do que pelo 

tamanho do grupo das larvas. Mas há certamente uma influência do comportamento 

das larvas vizinhas na frequência de realização de cada comportamento. De maneira 

geral, cada comportamento apresentado por larvas gregárias foram mais curtos em 

duração do que os apresentados por larvas solitárias, o que resultou em maior 

frequência de eventos relacionados a certo tipo de comportamento no período 

observado. Essa “contaminação” por comportamentos vizinhos pode ser um subproduto 

do comportamento de defesa de larvas gregárias, mas que facilita a comunicação entre 

as larvas do grupo. Essa contaminação pode explicar também porque agregações 

larvais de A. monuste orseis mostraram menor ingestão do alimento que larvas 

solitárias (ver resultados capítulo três); mudanças comportamentais frequentes podem 

resultar em maiores interrupções na ingestão do alimento.  

O fato de larvas solitárias de ínstares iniciais deslocarem-se mais do que larvas 

gregárias pode indicar a procura inata por coespecíficos. Em outras espécies gregárias, 

o comportamento exploratório também aumentou quando as larvas forragearam 

solitariamente (Fitzgerald & Vissher, 1996). Isso pode ser um indicativo da capacidade 

de larvas de A. monuste orseis em detectar feromônios de coespecíficos. Agregações 

larvais de lepidópteros do gênero Malacosoma sp. mantem-se coesas devido ao efeito 

de feromônios (Fitzgerald & Costa, 1986), sendo a deposição do feromônio 

concomitantemente à deposição de seda pelas larvas, mantendo as larvas coesas pelo 

efeito dessa transmissão química (Fitzgerald & Peterson, 1988). O depósito de seda 

também serve de base de sustentação para todo o grupo (Despland & Le Huu, 2007). A 

deposição de seda quando a larva está sozinha é menor do que quando está em 

grupos e essa base de sustentação fica, então, prejudicada para larvas solitárias, bem 
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como a detecção química do feromônio nela depositada (Despland & Le Huu, 2007). A 

menor taxa de permanência de larvas solitárias em comparação à de larvas gregárias, 

encontrada no presente trabalho, pode ser devido à esta diminuição na produção de 

seda, prejudicando o estabelecimento de larvas solitárias no hospedeiro. Experimentos 

prévios mostraram que larvas de A. monuste orseis seguem trilhas de seda depositadas 

por larvas coespecíficas (A.F.K. Santana, observações pessoais), mas ainda não foi 

estabelecido se trilhas químicas estão envolvidas. De fato, os desaparecimentos das 

larvas frequentemente ocorreram após períodos de chuva e é provável que essas 

larvas tenham caído das plantas nesse período sem conseguir retornar à planta 

hospedeira. Como larvas de A. monuste orseis evoluíram num contexto gregário, é 

provável que algum tipo de comunicação química também exista entre larvas 

coespecíficas desta espécie.  

De maneira geral, os comportamentos de exploração e alimentação – embora 

menos duradouros que o repouso - foram os mais perigosos para larvas de A. monuste 

orseis comparado com repouso e deslocamento, pois os riscos de serem predadas 

durante esses comportamentos foram maiores, tanto em larvas iniciais como finais. 

Estes resultados concordam com o obtido em larvas de Lepidoptera de hábito solitário 

no tocante à alimentação ser mais perigosa (Bernays, 1997), mas discordam em 

relação ao deslocamento per se constituir um perigo (ver Bergelson & Lawton, 1988). 

Como nenhum ataque foi registrado às larvas de A. monuste orseis durante o 

deslocamento, conclusões acerca desse comportamento não podem ser generalizadas. 

O repouso seria um comportamento seguro para larvas de A. monuste orseis, 

independente se a larva forrageia sozinha ou em grupo. A grande proporção de 

repouso observada durante o forrageamento dessas larvas em campo pode ser, 

portanto, um importante componente de estratégia alimentar de A. monuste orseis, 

assim como de outras larvas de lepidópteros (Bernays, 1997).  

 Concluímos que o desenvolvimento larval em agregações constitui uma proteção 

às larvas de A. monuste orseis contra predadores e parasitoides, não pela redução dos 

ataques às agregações, mas através do efeito da diluição do ataque entre os indivíduos 

do grupo. A existência de comportamentos de defesa realizados em grupo 

provavelmente auxilia na proteção das larvas contra o ataque dos predadores. Além 
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disso, os inimigos naturais de A. monuste orseis variam conforme a ontogenia das 

larvas, independente do tamanho da agregação. Os inimigos naturais desta espécie 

formam, portanto, uma forte pressão seletiva na manutenção da agregação larval 

durante a ontogenia, conferindo uma maior probabilidade de sobrevivência individual 

em agregações maiores. Por fim, semelhantemente a espécies de hábito solitário, 

eventos comportamentais que envolvem movimentação da cabeça como exploração e 

alimentação são mais perigosos para as larvas de A. monuste em comparação ao 

repouso e deslocamento.  
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6. CONSIDERAÇÕES FINAIS 

 

As hipóteses em relação às vantagens da agregação larval em A. monuste 

orseis foram comprovadas neste trabalho. Larvas gregárias apresentaram melhor 

performance, maior economia na utilização dos recursos alimentares e maior proteção 

per capita contra inimigos naturais que larvas solitárias. Além disso, a eclosão de larvas 

em posturas intermediárias foi maior do que em agregações pequenas. 

Consumir alimento suficiente para o crescimento e reprodução enquanto evita-se 

os perigos da predação é uma demanda conflitante enfrentada por diversos organismos 

(McPeek, 2004). Uma maior atividade de exploração e alimentação, por exemplo, 

recompensa os animais com um maior consumo de alimento, mas pode ser arriscado à 

medida que aumenta a sua exposição aos predadores. A agregação larval em A. 

monuste orseis resolve esse dilema de maneira brilhante, pois larvas gregárias obtêm 

uma performance adequada consumindo menos alimento e, consequentemente, 

expondo-se menos à predação. Além disso, a maior capacidade de produção de 

oócitos por larvas gregárias comparada às solitárias confere maior aptidão reprodutiva 

de larvas em agregações. 

A maior taxa de eclosão e o menor tempo de desenvolvimento de larvas 

gregárias, principalmente nos ínstares iniciais, evidencia a importância da agregação 

larval em A. monuste orseis especialmente nas fases de ovo e primeiros ínstares, visto 

que desvantagens da agregação também ocorrem nos ínstares finais. Nesse sentido, a 

sobrevivência nesses estágios do desenvolvimento é um benefício extremamente 

importante para a espécie (Zalucki et al., 2002). Como previsto por Krause (1994), os 

benefícios em pertencer a uma agregação não foram igualmente compartilhados entre 

os indivíduos do grupo. Para que a proteção individual na agregação ocorra, por 

exemplo, há o sacrifício de algumas larvas em benefício de suas irmãs. Apesar disso, a 

maior permanência das larvas (i.e. sobrevivência) de agregações maiores leva a uma 

maior aptidão das agregações larvais frente às larvas solitárias. 

As características dos tecidos foliares são pressões seletivas para a agregação 

de herbívoros ou ela é função de consequências não nutritivas da ontogenia, como a 

agregação de ovos, termorregulação e/ou comportamentos de defesa contra inimigos 
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naturais (Hochuli, 2001). Muitos pesquisadores tem um especial interesse em elucidar 

as origens do hábito de oviposição em agregações em Lepidoptera, pelo fato da 

agregação larval ser primordialmente uma consequência da evolução da agregação de 

ovos (Courtney, 1984). O fato é que tanto a agregação de ovos como a alimentação 

gregária evoluíram independentemente em diversas linhagens de lepidópteros (Sillén-

Tullberg, 1988) e é provável que cada uma dessas hipóteses sobre a agregação seja 

verdadeira para algum grupo (Fordyce, 2005). 

Muitos estudos sobre o papel da agregação larval na defesa focaram-se na 

toxicidade e no aposematismo de lepidópteros (Stamp, 1980; Sillén-Tullberg, 1988; 

Hunter, 2000). No presente trabalho, foi verificado que larvas gregárias beneficiam-se 

na defesa pela amplificação dos comportamentos defensivos, mas pouco se sabe sobre 

o efeito do aposematismo nessas defesas. Larvas de A. monuste orseis são crípticas 

no início do desenvolvimento, mas tornam-se aposemáticas nos ínstares finais 

(A.F.K.S. observações pessoais). Lacunas no estudo da agregação larval nesta espécie 

podem ser preenchidas pelo estudo do efeito do aposematismo nas defesas. Além 

disso, feromônios na agregação podem evoluir quando os indivíduos beneficiam-se da 

agregação (Wertheim et al., 2005).  A presença de feromônios na seda, a comunicação 

química e a possível presença de defesas químicas e seus respectivos funcionamentos 

são outros possíveis estudos a serem realizados com larvas de A. monuste orseis.  

Estudos com artrópodos pressociais fornecem pistas acerca do processo 

evolutivo e uma melhor compreensão das condições ecológicas em que a socialidade 

provavelmente evoluiu. A agregação larval em insetos geralmente apresenta efeitos 

tanto no crescimento quanto na sobrevivência larval, de maneira que o ponto em 

comum na evolução da socialidade larval tem um efeito do grupo nesses dois quesitos, 

sendo a importância de cada um deles variável de acordo com o contexto ecológico 

(Costa, 2006).  
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