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ABSTRACT. Spatial variation as a mechanism promoting coexistence in carrion insect communities. Coex-
istence in local communities could be mediated through several mechanisms such as interespecific competition,
temporal and spatial heterogeneity. In this paper we analyse a highly diverse guild of necrophagous insects to
determine the role played by aggregation on community structure. An experiment was designed to test predic-
tions derived from aggregation model of coexistence that in short require that in the balance between intra and
interespecific competition, the first one must be greater than interespecific competition in order to make
coexistence more likely. The data gathered comprise two protocols: collecting adults visiting carcasses and
rearing maggots collected from carcasses. The results showed a total of 21 necrophagous species reared and 18
collected. All species showed clumped patterns of distribution over resources and even though several negative
values were found in association indices, the overall trend was a neutral covariation between species. The analysis
also confirms that aggregation could maintain diversity in this community.
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RESUMO. A coexisténcia em comunidades locais pode ser mediada através de varios mecanismos tais como
competicdo interespecifica e heterogeneidade espacial e temporal. Neste trabalho é analisada uma guilda de
insetos necréfagos para se determinar o papel desempenhado pela agregacio na estrutura da comunidade. Um
experimento foi delineado para se testar as premissas derivadas do modelo de coexisténcia por agregacio que,
em resumo, requer que no balanco entre a competicio intra e interespecifica, a primeira deva ser maior, para
fazer com a coexisténcia seja possivel. Os dados coletados compreendem dois protocolos: a coleta de adultos
visitando a carcaca e a criacdo das larvas coletadas na carcaca. Os resultados demonstram que 21 espécies
necrofagas foram criadas e 18 espécies coletadas. Todas as espécies mostraram-se distribuidas de forma agregada
sobre os recursos e, embora varios valores negativos foram obtidos nos indice de associacdo, a tendéncia geral foi
de uma covariacdo neutra entre as espécies. A analise confirma que a agregacio pode manter a diversidade nesta
comunidade.

PALAVRAS CHAVE. Diversidade local, insetos necréfagos, modelo de agregacio.

Evidéncias experimentais acerca da coexisténcia sugerem que
espécies proximas e limitadas pelo mesmo recurso ndo podem
persistir indefinidamente no mesmo local. Em termos gerais, n
espécies ndo podem coexistir em menos do que n recursos ou
em menos do que n nichos (Levins 1968). Entretanto, a maio-
ria das comunidades ndo segue este padrdo, fato que deixou
evidente a questdo sobre como as espécies em determinadas
comunidades podem coexistir a despeito de um potencial para
a exclusao competitiva. Para explicar estes padrdes de diversi-
dade local, varios mecanismos tais como: partilha de recursos,
heterogeneidade ambiental, efeitos de predadores e parasitas e
variacdo espacial, tem sido propostos. A questdao sobre qual
destes mecanismos é mais freqiiente e mais importante na

manutencdo da diversidade tem sido um grande debate (Wiens
1977, ConNELL 1983).

A heterogeneidade ambiental, temporal ou espacial, pode
levar a mudancas no espaco fisico ocupado pela populacao,
fato que impediria as espécies desta comunidade de chegarem
a uma densidade de equilibrio promovendo assim a coexistén-
cia (CuessoN 2000). Entretanto, mesmo quando as espécies en-
contram-se em equilibrio e limitadas por um recurso a
heterogeneidade ambiental ainda pode mediar a coexisténcia
embora atuando através de uma via diferente. Neste caso, as
populacdes poderiam coexistir pelo poder de dispersao dos
competidores inferiores, que agiria promovendo uma disper-
sdo continua para novos sitios de colonizacdo impedindo a
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exclusdo destas espécies do sistema, conforme discutido por
HurcHinson (1951). Da mesma maneira, interagdes biodticas, tais
como predacdo e competicao, podem gerar e manter a diversi-
dade. Predagdo e parasitismo poderiam prevenir a exclusdo
competitiva caso as taxas de ataque forem mais fortes na espé-
cie dominante no sistema, reduzindo sua densidade e por con-
seguinte seu efeito na comunidade (Paine 1974). A competicdo
interespecifica é outro mecanismo que pode levar a coexistén-
ciaatravés da mediacgdo da utilizacao de porgdes diferentes nos
eixos do nicho que representam os fatores limitantes do siste-
ma (ScHoener 1974). Alternativamente, uma maneira particu-
lar de se obter coexisténcia devido a variagdo espacial, mas sem
separagdo nos eixos do nicho é através da agregacdo do com-
petidor superior como demonstrado por Hanski (1981) e
ScHorrocks et al. (1984). Neste modelo, a agregacdo dos com-
petidores afetard o balango entre a competigao intraespecifica
e interespecifica nas populag¢des tendo como resultado global
uma diminuicgdo do efeito interespecifico (lves, 1988a).

As comunidades compostas por espécies necrofagas sao
caracterizadas por uma alta diversidade alfa (Hanski 1987a),
recurso normalmente limitante (NichoLson 1957) e por esta-
rem restritas tanto no espag¢o quanto no tempo devido as ca-
racteristicas efémeras do substrato. Estas trés caracteristicas, va-
riacao espacial, imprevisibilidade temporal e alta riqueza, fa-
zem destas comunidades um 6timo modelo para se estudar e
testar hipoteses acerca da evolugao e estrutura das comunida-
des, como discute Finn (2001).

Quase todos 0s mecanismos citados acima tém sido usa-
dos para explicar a coexisténcia entre as espécies em comunida-
des necrofagas. A hipotese das espécies fugitivas foi sugerida
por Beaver (1977) como um provavel mecanismo de manuten-
¢do de diversidade, mas testes desta hipotese feitos por Kneioew
(1983) nao confirmaram o efeito esperado. Outra hipotese pro-
posta (Hanski & KuuseLa 1977) utilizava-se da idéia de efeitos de
prioridade como o mecanismo responsavel por manter as espé-
cies menos competitivas no sistema. Embora existam evidénci-
as favoraveis acerca da existéncia em comunidades naturais de
um efeito de prioridade (Kneioew 1983) as evidéncias produzidas
através de experimentos controlados em laboratorio(ScHorrocks
& BincLey 1994) demonstram que a magnitude deste efeito nao
seria suficiente para promover a diversidade encontrada. A par-
tilha de recursos foi outro mecanismo considerado para expli-
car a diversidade em comunidades necréfagas (Denno & CoTHraM
1975), mas evidéncias provenientes de estudos feitos em cam-
po demonstram que este mecanismo ndo manteria a diversida-
de em comunidades efémeras, pelo menos na auséncia de ou-
tros mecanismos (Scrorrocks & Sevenster 1995, WertHem et al.
2000). Recentemente, uma grande quantidade de evidéncias
tedricas (Hanski11981, | ves & M ay 1985, Ives 1991, S evenster 1996)
experimentais (Kneioer 1984, Hanski 1987) e de campo (lves 1991)
tem indicado que o modelo de coexisténcia por agregagéo é o
mecanismo mais importante na manutenc¢éo da diversidade em
comunidades efémeras (ScHorrocks & Sevenster 1995).
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Embora existam muitas evidéncias acerca do papel da agre-
gacdo como promotora da diversidade em comunidades efémeras
amaioria dos estudos de campo foram realizados em comunida-
des associadas a fungos e os poucos estudos realizados em cam-
po com comunidades necrofagas restringiram-se a analise de
poucas espécies. Neste trabalho, serdo apresentados dados de
uma guilda de insetos necr6fagos neotropicais. Nesta comuni-
dade o efeito da partilha de recursos na manutencao da diversi-
dade foi considerado pequeno. Embora a partilha de recursos
tenha sido considerada insuficiente para explicar a coexistén-
cia, foi encontrada uma grande variagado espacial, hipotetizada
como uma demonstracéo da variagcdo na distribuicdo das espé-
cies sobre 0s recursos, as carcagas. Se esta hipotese estiver corre-
ta, os resultados do trabalho deverdo indicar um maior grau de
competicao intraespecifica do que interespecifica. Assim, o ob-
jetivo deste trabalho é determinar qual o papel, para as comuni-
dades necrdéfagas, do padréo de distribuicéo espacial das espéci-
es componentes do sistema sobre os recursos. Especificamente o
experimento foi planejado para responder as seguintes questdes:
1) Qual o padréo espacial que as espécies presentes no sistema
apresentam?; 2) Como as espécies respondem entre si no siste-
ma, i.e. como as espécies covariam? e; 3) Qual o feito global da
distribui¢do paraa manutencdo da diversidade.

MATERIAL E METODOS

Coleta de dados

Para se determinar o padrao de ocupagdo empregado pelas
espécies presentes na comunidade, foi realizado um experimen-
to de colonizacdo repetido trés vezes (Réplicas I, Il e IlI). O
experimento foi realizado em um fragmento de Floresta
Ombrofila Subtropical localizado dentro do campus da Uni-
versidade Federal do Parana, em Curitiba. Neste ambiente a
vegetagao consistia de um mosaico de campo, composto prin-
cipalmente por arbustos e arvores dispersas, e areas de brejo.

O experimento consistiu em fornecer para colonizagao
36 carcagas de ratos (Rattus norvergicus L.) com pesos variando
entre 17 e 440 g. Ap6s serem sacrificados por deslocamento
cervical, os animais foram aleatoriamente alocados em uma
célula de uma grade medindo 50 x 60 m da seguinte maneira:
dez carcacgas pequenas ( < 100g) foram alocadas isoladamente
em copos plasticos dentro de uma armadilha para coleta de
adultos confeccionada segundo Ferreira (1978); dois grupos de
dez carcacas pequenas foram alocadas dentro de gaiolas de ara-
me (usadas peara exclusdo de necréfagos de porte médio e gran-
de) além de quatro carcagas médias (100-200 g) e duas grandes
(> 200 g) colocadas isoladamente em gaiolas de arame. O de-
senho acima permitia néo so verificar as premissas do modelo
de agregacdo em campo, mas também avaliar o efeito do agru-
pamento do recurso (carcagas agrupadas x ndo agrupadas) no
padréo de ocupacdo da comunidade. Os copos pléasticos tive-
ram 1/3 do seu volume preenchido por vermiculita e as gaiolas
possuiam uma bandeja localizada abaixo da carcaga também
preenchida parcialmente com vermiculita.
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Apos a instalacdo do experimento, as armadilhas foram
vistoriadas diariamente sendo os adultos coletados em cada
visita. As carcagas colocadas nos copos plasticos foram trazidas
para o laboratério assim que tivessem perdido aproximadamen-
te 1/3 do seu peso. Em cada gaiola, as bandejas eram vistoria-
das diariamente para procura de larvas que eram entédo
coletadas. Todas as larvas forma mantidas em laboratério sob
condigOes equivalentes as de campo até a emergéncia dos adul-
tos que foram, entdo, identificados e contados. As fémeas
coletadas em campo foram dissecadas para se determinar o es-
tagio de desenvolvimento ovariano, que foi classificado de acor-
do com Avancint & Prapo (1986).

Andlise dos dados

A andlise dos dados, adultos coletados e criados, foi feita
separadamente para cada repeticéo. Este procedimento foi uti-
lizado para evitar vieses associados com o agrupamento de
dados que exibem variacdo temporal na riqueza e densidade
das espécies. Em cada base de dados foram analisados os se-
guintes niveis: 1) todas as espécies combinadas, 2) todas as es-
pécies pertencentes a mesma familia e 3) cada espécie.

O nivel de agregacao foi determinado utilizando-se a ra-
z80 entre a variancia e a média (indice de dispersdo) e o indice
de agregacgdo intraespecifica de Sevenster (1996). A possivel re-
lacdo entre variancia e a média foi determinada pelo ajuste da
fungdo exponencial de Taylor.

O desvio do indice de dispersao (1) em relacdo a uma
distribuicéo de Poisson (I = 1) foi testado usando as seguintes
expressoes (Luowic & Revnorps 1988):

Para n > 30 individuos, ¢ = 1’202- «/2(N - 1) onde:c®=

I(N-1) e N = tamanho amostral e, para amostras com n < 30
individuos a aproximagao I(N-1).

Para quantificar o aumento proporcional na densidade
média de competidores em relagdo a uma distribuicdo ao acaso
a seguinte expresséo foi utilizada (Sevenster 1996):

aaé e, ni(ni - 99
1= g NZ e 5 1 onde, J = indice de agregacio intra-

especifica, n, numero de individuos que foram criados/cole-
tados na carcagai, ¢, € o tamanho da carcagaie N € o nimero
total de individuos da espécie icoletados.

A fungéo exponencial de Taylor (V =am®) foi ajustada as
bases de dados para se determinar se existia e qual era a magni-
tude de uma relagcdo densidade dependente entre a média (m)
e a variancia (V), através de uma regressdo log x log.

A existéncia ou ndo de associacdo entre as espécies foi
determinada baseando-se em dois descritores: a funcgéo f
(SHorrocks et al. 1990) e o indice de agregagdo interespecifica
de Sevenster (1996).

O Coeficiente de correlagéo Phi (f) é determinado pela
seguinte equagéo, baseando-se em uma tabela de contingéncia

ad - bc
Jla+b)c+d)(a+c)b+d)

de duas entradas: f , = onde are-

presenta 0 nUmero de co-ocorréncias das espécies x e y, b o na-
mero de presengas de x e auséncias dey; ¢ o nUmero de auséncias
de x e presencas de y e d o niUmero de duplas auséncias.

O grau proporcional de covariacéo entre as espécies foi
verificado utilizando-se a seguinte expressao (Sevenster 1996):
& é.ei , 2 nxinyif.j .
ny = gﬁ a e_.I - 1 onde, Cxlyfornece a medida de

x Ny P2
associagdo (covariagéo) entre a espécie x e a espéciey, n repre-
senta o nimero de individuos da espécie x na carcagca i, n,o
namero de individuos da espécie y na carcaga i, e, representa o
tamanho da carcagaie N o nimero total de individuos.
Para se determinar se a agregacgao intraespecifica facilita-
ria a coexisténcia foi utilizada a seguinte equacédo (Ives, 1991),

(3 + )y +22!
e+

denota a agregacédo intraespecifica das espéciesx ey, calculado
conforme expressao anterior, e C fornece a agregacéo inter-
especifica relativa das espécies x e y.

A andlise de facilitacdo da coexisténcia foi feita primei-
ramente entre toda as espécies par a par. Entretanto, como as
espécies na natureza competem com um arranjo de competi-
dores potenciais, foi feita uma segunda analise (Aagr) onde a
espécie x deveria competir com um “super competidor” for-
mado pela soma das abundancias e padrao de ocupacédo das
carcacas de todas as espécies presentes no sistema.

Todas as analises foram realizadas no programa Statistica
5.1 (Statsort 1996). Foram utilizadas Analises de variancia
(ANOVA) paramétricas e ndo paramétrica (Kruskall Wallis — H)
para se avaliar o efeito de mais de dois fatores e suas interagdes
sobre a variavel resposta. Para a comparacao entre dois fatores
foi utilizado o teste ndo paramétrico de Wilcoxon (W). Em to-
das as analises a variavel resposta foi o nimero total de indivi-
duos das espécies.

considerada como o coeficiente A: A= onde ]

RESULTADOS

A comunidade de insetos necrofagos na area de estudo é
composta por 26 espécies: 21 espécies necrofagas, trés
predadoras e duas especécies de parasitdides (Tab. 1). As tinicas
espécies necréfagas que ndo foram coletadas nas armadilhas
para adultos foram Ophyra chalcogaster Wied. e duas morfo-
espécies de Sphaeroceridae. Foram coletados um total de 1.082
adultos e criados 16.353 individuos.

Agregacdo das fémeas
O numero de fémeas coletadas por experimento foi mui-
to irregular, com trés espécies perfazendo mais de 70% de todo
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Tabela I. Espécies coletadas e nimero de individuos coletados e que emergiram a partir de carcagas de ratos em decomposi¢do durante
os meses de Janeiro (réplica ), Fevereiro (réplica Il) e margo (réplica Ill) de 1999. O traco indica que a espécie ou ndo foi coletada ou ndo

foi criada no periodo correspondente.

Réplica | Réplica Il Réplica llI
Téaxon
Coletados Criados Coletados Criados Coletados Criados
Diptera
Calliphoridae
Chrysomya albiceps 14 542 52 524 64 311
Chrysomya megacephala - 19 1 - 4 -
Lucilia eximia 69 4738 156 2877 165 4647
Lucilia sericata 1 6 - - 67
Paralucilia xanthogeneiates - - 2 - 5 33
Sarconesia chlorogaster - 109 - 11
Hemilucilia semidiaphana 5 43 - - 44
Muscidae
Ophyra aenescens 2 55 1 - 1 -
Ophyra chalcogaster - 27 - - - -
Sarcopromusca pruna - 50 1 - 1 -
Fanniidae
Fannia pusio - 17 - - -
Fannia femoralis - - 41 - -
Anthomyiidae
Craspedochaeta punctipennis 2 - - 4 - -
Sarcophagidae
Helicobia aurescens 1 15 - - 2 -
Towsendmyia halli 3 222 150 635
Sarcodexia lambens - 34 4 27 -
Pattonela resona 2 61 - - - -
Oxysarcodexia paulistanensis 30 9 53 - 61 20
Sphaeroceridae - 49 - - - -
Piophilidae 11 23 9 - 6 -
Hymenoptera
Ichneumonidae - 30 - 71 - 163
Encyrtidae - - - - - 171
Coleoptera
Histeridae - 34 - 14 - 57
Oxyletrum discicolle - 61 - 45 - 47
Staphilinidae - 89 - 95 - 66

o material. Isto imp6s uma analise incompleta da agregagdo
das fémeas ja que foram analisadas apenas as espécies com um
numero amostral suficiente e que estavam nos estagios de
oviposicao recente ou ovo maduro. Com relagao as espécies
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mais abundantes Chrysomya albiceps (Wiedemmann, 1819);
Lucilia eximia (Wiedemmann, 1819) e Oxysarcodexia paulista-
nensis (Mattos, 1919) (Tab. I), todas exibiram uma forte agre-
gacdo intraespecifica, tanto quantificadas por J quanto pela
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Tabela Il. Raz&o entre a variancia e a média e indice de agregacao intraespecifica para cada réplica (I, Il e Ill) do experimento de colonizagéo
para as Fémeas coletadas na armadilha. O grupo A representa as espécies em estagio de oviposi¢ao recente ou de ovo maduro e o grupo

B todas as espécies com mais de cinco individuos (ver resultados

sobre agregacdo das fémeas). O asterisco indica que o valor é

significativamente diferente do valor esperado (ver metodologia) a um nivel de 5% e o simbolo ns indica um valor néo significativo.

Espécies Raz&o entre a variancia e a média (V/m) indice de agregacao intraespecifa (J)
| I 1l | 1 ]
A
Chrysomya albiceps 7,15 * 0,64 * 1,09 ns 7,80 -0,40 1,11
Lucilia eximia 8,94 * 4,23 * 2,18* 4,70 1,50 1,57
Oxysarcodexia paulistanensis - 331 * 5,13 * - 2,14 8,84
B
Chrysomya albiceps 4,88 11,22 1,05 3,47 2,14 0,57
Lucilia eximia 19,08 4,95 6,69 2,40 0,85 1,88
Hemilucilia semidiaphana 3,22 - - 4,54 - -
Paralucilia xanthogeneiates - - 0,92 ns - - 1,20
Fanniidae - 1,30 - - 0,49 -
Oxysarcodexia paulistanensis 1,30 2,61 0,72 1,11 1,67 0,98

razao entre a variancia e a média (Tab. II-A). Em apenas um
experimento, C. albiceps ndo se distribuiu de forma agregada
(Tab. 11-A). Nenhuma das espécies teve sua captura influencia-
da pela posicdo da armadilha na grade (Anova, L.eximiaF . =
0,7 p=0,69; O. paulistanensis F, . = 1,24, P = 0,7 e C. albiceps
F.e = 0,51, p = 0,86) nem foi encontrada nenhuma interagao
entre a posi¢do da armadilha e o estagio de desenvolvimento
ovariano (Anova, L. eximia F,, . = 0,37, O. paulistanensisF .
=0,82, p=0,72andC. albicepsF,,, = 0,60, p = 0,93). Se forem
consideradas todas as fémeas capturadas, nédo se levando em
consideragdo seu status reprodutivo, mas com no minimo cin-
co individuos coletados (Tab. Il B), 0o mesmo padrdo aparece,
sendo que todas as fémeas possuem a tendéncia de estar agre-
gadas intraespecificamente e para as espécies dominantes, ndo
existiu relacdo entre a posicdo da armadilha e a frequéncia dos
individuos coletados (Kruskal Wallis, L. eximiaH =11,87, p=
0,22; O. paulistanensis H = 7,82, p= 0,55 e C. albiceps H = 7,82,
p =0,55).

Agregacdo dos adultos criados

Os resultados da razéo entre variancia e a média indica-
ram que todas as espécies estavam distribuidas de uma manei-
raagregada (Tab. I11). Os testes de significancia demonstraram
que todos os valores foram significativamente diferentes dos
valores esperados para uma distribuicédo de Poisson e que em-
bora exista uma variagdo temporal nas densidades, nao ocor-
reram diferengas temporais neste indice entre os experimentos
(Kruskal-Wallis, H = 1,23, p = 0,53).

Todos os valores do indice de agregagdo de Sevenster,
que mede o aumento relativo na densidade média de competi-
dores relativos a uma distribuicdo ao acaso, sdo positivos em
todos os experimentos (Tab. IIl) implicando que as espécies

neste sistema estavam agregadas sobre a carcaga. Os niveis de
agregacao encontrados correspondem a um aumento na den-
sidade esperada de coespecificos entre 0,28 e 82,55% de mag-
nitude, embora fossem encontrados valores téo altos quanto
130% de aumento de densidade (Tab. I11).

A funcdo de Taylor se ajustou bem aos dados na maioria
dos taxa ou combinagdes de taxa analisados (Tab. V). A rela-
¢ao linear obtida foi significativa em 21 dos 33 casos e a varia-
bilidade explicada pelo modelo foi em geral ao redor de 70%,.
Os valores do intercepto (logaritmo de a) variaram entre —-3,20
a 2,08. O coeficiente angular (b) teve 27 dos 33 valores estima-
dos maiores do que um com variagdo entre -1,94 e 3,26 com
uma média centrada ao redor de 2,0. Os valores negativos de b
ocorreram apenas duas vezes, para Ophyra aenescens e em
Staphilinidae, espécies que tiveram baixos tamanhos amostrais
e densidades.

Associacdo de adultos criados

Foram encontrados em todo o experimento valores po-
sitivos e negativos do coeficiente de correlacdo phi (Fig. 1).
Entretanto, em apenas uma das réplicas (réplica 1) os valores
negativos foram significativamente superiores aos positivos (c?
=36,48,1 GL, p<0,001). Com relacéo a variagdo temporal nos
valores do coeficiente entre as réplicas nao foram encontradas
diferencas significativas (H = 2,34, p = 0,65) mas um teste de
medianas indicou que os valores acima e abaixo da mediana (-
0,004) séo significativamente diferentes (c>= 7,92, 1 GL, p =
0,01). Embora foram encontrados mais valores negativos do
que positivos (Fig. 1) a média destes valores ndo diferiu signifi-
cativamente de zero (p = 0,57) da mesma maneira que a distri-
buicéo geral dos valores também néo difere de uma distribui-
¢ao com média zero (Wilcoxon, p =0,70).
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Tabela Ill. Média de individuos criados por carcaga (M); razdo entre a variancia e a média (V/m) e indice de agregacédo intraespecifica (J)
para cada réplica (1, Il e Ill) do experimento de colonizagéo. O asterisco indica que o valor é significativamente diferente do valor esperado

(ver metodologia) a um nivel de 5%.

M V/m J
Téaxons

| Il 1] | I I | Il 1]
Todas 182,60 142,50 190,51 217,59* 311,11* 728,54* 0,64 0,28 1,39
Calliphoridae 159,80 126,00 155,39 232,82* 318,00* 834,03* 0,80 0,33 2,09
Sarcophagidae 9,70 6,55 19,84 31,64 45,69* 77,02* 5,97 30,62 4,41
Muscidae 3,88 - - 29,18* - - 15,14 - -
Sphaeroceridae 1,44 - - 11,45* - - 14,87 - -
Coleoptera 5,41 8,05 7,08 14,91* 22,97* 19,60* 0,40 1,08 1,01
Hymenoptera - - 10,12 - - 30,99* - - 4,95
Chrysomya albiceps 15,94 19,40 9,42 83,21* 97,80* 74,49* 2,17 5,01 10,76
Chrysomya megacephala 0,56 - - 18,40* - - 8,29 - -
Lucilia eximia 138,70 106,60 141,27 225,24* 288,67  901,96* 1,15 0,45 2,56
L.ucilia sericata 0,18 - 141,27 5,67* - 901,96* 7,17 - 2,56
Sarconesia chlorogaster 3,20 - 0,33 47,66* - 7,28* 20,86 - 54,64
Hemilucilia semidiaphana 1,20 - 1,33 37,97* - 30,41* 8,10 - 9,94
Paralucilia xanthogeneiates - - 1,00 - - 31,92* - - 77,93
Ophyra aenescens 1,61 - - 22,21* - - 31,09 - -
Ophyra chalcogaster 0,80 - - 19,01* - - 64,56 - -
Sarcopromusca pruna 1,47 - - 48,57* - - 52,92 - -
Fannia pusio 0,50 - - 16,47* - - 82,55 - -
Fannia femoralis - - 1,52 - - 39,41* - - 129,25
Craspedochaeta punctipennis - - 0,15 - - 2,32* - - 5,76
Helicobia aurescens 0,44 - - 14,55* - - 75,64 - -
Towsendmyia halli 6,20 5,55 19,40 36,48* 52,25* 75,17 10,79 38,81 4,48
Sarcodexia lambens 1,00 1,00 - 19,71* 25,90* - 29,52 128,92 -
Pattonela resona 1,80 - - 28,64* - - 22,86 - -
Oxysarcodexia paulistanensis 0,26 - 0,60 4,32* - 19,61* 55,49 - 30,45
Piophilidae 1,00 - - 11,36* - - 37,64 - -
Ichneumonidae 0,88 2,62 4,93 29,10* 20,50* 30,09* 8,47 2,34 2,76
Encyrtidae - - 5,18 - - 40,64* - - 17,94
Histeridae 1,41 0,73 2,37 5,96* 2,57* 7,62* 1,09 3,87 1,20
Oxyletrum discicolle 2,54 2,36 8,64 4,13* 9,84* 4,43* 2,74 3,20 0,43
Staphilinidae 3,70 4,95 2,75 11,14* 17,66* 12,27* 0,52 0,71 1,76

A associacdo entre os componentes do sistema, mensu-
rada pelo coeficiente de agregagéo interespecifica (Fig. 2), reve-
lou que o nimero de associagdes negativas foi significativamente
superior ao de associagdes positivas nas réplicas | e Il (valores de
c? com probabilidade inferior a 0,001). Também, existem dife-
rencas nos valores de C entre as réplicas (H, ., = 30,62, p <0,001).
Embora as associa¢fes negativas tenham sido mais frequentes
do que as positivas em duas réplicas, a tendéncia geral foi de

Revista Brasileira de Zoologia 2! (3): 409-419, setembro 2004

que estes valores ndo diferem significativamente de zero
(Wilcoxon, p = 0,32; média global de 0,42).

Facilitagdo da coexisténcia

A analise dos valores pareados para o efeito da agregagao
intraespecifica (A) demonstrou que a maioria dos valores é su-
perior a um (In A > 0, Fig. 3a). Especificamente, em todas as
réplicas os valores de A foram significativamente diferentes de
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Tabela IV. Valores dos parametros da fungao exponencial variancia = a*médiab ajustada por regressao linear para os t&xons que emergiram
durante Marc¢o de 1999 (experimento | a Ill) a partir de carcagas de rato em decomposicéo. Estimativas dos parametros, erro padrao (SE),
numero de amostras (n), variancia explicada pelo modelo (R2) e significancia (Prob.) dos valores. (n.s) N&o significativo, (*) significativo

no minimo a 0,05.

Taxons n Log a b se R2 Prob
Réplica |
Todas 26 -1,122 0,578 2,752 0,369 0,70 *
Calliphoridae 24 -0,946 0,609 2,558 0,362 0,69 *
Sarcophagidae 8 -0,957 1,128 2,307 0,963 0,48 n.s.
Sphaeroceridae 3 -0,633 0,956 1,648 1,131 0,68 *
Coleoptera 10 -0,602 0,334 2,099 0,395 0,77 *
Chrysomya albiceps 6 -0,594 0,271 2,360 0,194 0,94 *
Lucilia eximia 16 0,528 0,356 1,829 0,196 0,86 *
Sarconesia chlorogaster 3 -0,229 0,229 1,313 0,199 0,97 n.s.
Ophyra aenescens 3 2,081 0,860 -1,947 0,940 0,81 n.s.
Towsendmyia halli 3 -2,553 2,010 2,721 1,455 0,77 n.s.
Piophilidae 3 -1,517 2,200 2,460 2,690 0,45 *
Histeridae 3 -0,018 0,001 1,524 0,001 0,99 *
Oxyletrum discicolle 4 0,022 0,022 0,261 0,024 0,98 *
Staphilinidae 4 -0,193 0,232 1,645 0,285 0,94 *
Réplica Il
Todas 11 -0,770 0,533 2,457 0,303 0,88 *
Calliphoridae 10 -2,011 1,000 2,587 0,550 0,73 *
Coleoptera 9 -0,766 0,962 2,598 0,122 0,98 *
Chrysomya albiceps 3 0,149 2,310 1,890 1,298 0,68 n.s.
Lucilia eximia 6 -2,169 1,815 2,914 0,896 0,72 *
Oxyletrum discicolle 4 -0,451 0,627 1,634 1,289 0,44 n.s.
Staphilinidae 5 -0,985 0,370 2,401 0,531 0,87 *
Réplica IlI
Todas 23 -0,935 0,398 2,558 0,247 0,83 *
Calliphoridae 10 -1,062 0,290 2,686 0,171 0,97 *
Sarcophagidae 4 1,232 0,803 0,918 0,630 0,51 n.s.
Hymenoptera 4 0,244 0,488 1,630 0,460 0,86 n.s.
Coleoptera 17 0,096 0,107 1,091 0,197 0,67 *
Chrysomya albiceps 4 -0,045 2,158 1,308 1,642 0,24 n.s.
Lucilia eximia 9 -3,207 0,427 3,260 0,242 0,96 *
Towsendmyia halli 5 -2,319 1,265 2,420 0,807 0,75 *
Encyrtidae 4 1,031 0,850 0,994 0,749 0,46 n.s.
Ichneumonidae 4 0,324 0,809 0,536 0,851 0,16 n.s.
Histeridae 3 0,165 0,728 1,316 1,496 0,43 n.s.
Staphilinidae 4 1,059 0,302 -0,051 0,604 0,29 *

uma distribuicdo com média um (Wilcoxon, p < 0,001 em to-
dos 0s casos).

Existe, também uma diferenga significativa da variavel A
entre as réplicas (KW, =9,37, p = 0,009) sendo que nas répli-
cas | e Il a mediana é superior ao valor dois (2,0) e na réplica
I, inferior.

Os resultados das analises do efeito da agregacdo
intraespecifica das espécies e seus competidores potenciais com-
binados (Aagr) demonstram que todos os valores excedem um
(Aagr > 1, Fig. 3b) significativamente (W, p < 0,001). Uma com-
paracao entre os experimentos demonstrou ndo haver diferen-
cas significativas (KW, , = 5,114, p = 0,07) entre eles.
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DISCUSSAO

As premissas do modelo da agregacdo estabelecem que em
ambientes com heterogeneidade espacial a agregacéo de um com-
petidor superior permite o estabelecimento no sistema de outros
competidores (ATkinson & SHorrocks 1981, Hanski 1981). Tais afir-
magc0Oes baseiam-se na existéncia de areas (carcagas, frutos ou fun-
gos) em que a média dos individuos deste competidor superior
sera pequenaou zero (areas nao utilizadas) permitindo assim, que
uma espécie que normalmente seria excluida permanecesse (Hanski
1981, Sevenster 1996). Embora o modelo tenha sido descrito ape-
nas para um par de competidores (lves 1988a) a extensao de suas
premissas a interagdes competitivas multiespecificas permanecem
vélidas devido a robustez de suas premissas (Ivess & May 1985).

As premissas do modelo incluem a existéncia de agrega-
¢do das espécies na comunidade e a auséncia de associagdes
entre estas mesmas espécies. Todas as espécies estudadas nesta
comunidade apresentaram valores dos indices estimadores de
agregacao consistentes com as predigdes do modelo. A grande
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maioria dos valores é superior aos encontrados na literatura
(cf. Atkinson & SHorrocks 1984, Ives 1991, Sevenster 1996).

Os dados apresentados somam-se a uma vasta literatura
que evidencia o padrao de distribui¢ao agregada das espécies que
se utilizam ambientes efémeros como sitios de oviposigao
(ATkinsoN & SHorrocks, 1984; RosewelrL et al. 1990, Krucer &
Sevenster 2001). Embora existam estas evidéncias sobre o papel
da agregacao, os resultados estdo baseados na utilizagdo de indi-
ces como o expoente k da distribuicdo binomial negativa e do
indice | (razéo variancia/média) além de a maior parte estar base-
ados em espécies frugivoras e fungivoras (cf. AtkinsoN & S HoRROCKS
1984, SHorrocks & Rosewelt 1986, RosewerL et al. 1990). Tais indi-
ces embora Uteis, modelam distribuicdes discretas e/ou possuem
uma relagdo de dependéncia da densidade Piecou 1977, Kress
1989).

Os valores de | descritos para a comunidade estudada
sdo significativamente diferentes do que seria esperado em uma
distribuicdo ao acaso da mesma maneira que descrito em ou-
tros estudos com comunidades necrofagas (Hanski & KuuseLa
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1977, Beaver 1977, KuuseLa & Hanski 1982).

A relacdo entre média e variancia pode ser descrita por
uma fungéo exponencial (TavLor 1961). Da mesma maneira, 0
expoente k da distribui¢do binomial negativa variacom a den-
sidade dos competidores. Desta forma, ndo poderia ser usado
como descritor do grau de agregacdo de um sistema. A partir
destas constatacdes a relagdo exponencial entre a variancia e
média (variancia = a,média®) foi incorporada ao modelo, apre-
sentando bons ajustes (Atkinson & SHorrocks 1981).

Na maioria dos casos desta comunidade, este modelo des-
creve bem arelacdo entre a média e a variancia. Os casos onde a
relacdo exponencial ndo foi significativa correspondem aos
menores valores amostrais (Tab. V) que podem, dependendo
do valor das médias e das variancias em cada carcaga, produzir
ajustes fracos do modelo (Routtepce & Swartz 1991, Hacstrum et
al. 1997). As variagOes do intercepto (log a) e do coeficiente
angular (b) sdo maiores do que a variacao apresentada em ou-
tros trabalhos (RoseweLe et al. 1990, Sevenster & Van ALpHeN 1996).
O valor médio do coeficiente angular encontrado foi dois (2,0)
sendo que, este foi o valor utilizado por Hanski (1981) quando
da formulagdo de uma versdo do modelo de agregacéo. Os valo-
res destes dois pardmetros ndo foram diferentes entre experi-
mentos. Este resultado indica que um mesmo mecanismo pode
estar agindo na relagdo entre média e variancia entre as varias
espécies. Embora os valores do intercepto (a) e do coeficiente
angular (b) ndo sejam significativamente diferentes entre expe-
rimentos, a variacao de a € muito maior (duas magnitudes) que
a de b. Tais varia¢cdes de a podem ser causadas por uma mudan-
¢a na linha de regressdo (aumento da variancia) ou por uma
“modificacdo do meio” (variacéo espacial) como observado em
outros sistemas (e.g. TavLor et al. 1998).

O indice de agregacdo de Sevenster (J) fornece uma medi-
da da agregagdo que pode ser compreendida como o0 aumento
proporcional da densidade (J) dos competidores em relagédo a
sua distribui¢do ao acaso. Todos os valores de Jdemonstram que
ocorre um aumento significativo de competidores em relagdo a
sua distribuicdo ao acaso. Estes valores sdo, em geral, maiores
do que os registrados em comunidades de drosofilideos (Sevenster,
1996) e carcagas (lves 1991, Woobcock et al. 2002).

A utilizagdo de individuos que emergem das carcagas para
aanalise de agregacgao requer que a mortalidade no estagio larval
seja independente da densidade (Ives, 1988a) caso contrario, as
estimativas tenderdo a ser inferiores a agregacdo original das
fémeas. Em dipteros necréfagos a mortalidade é dependente da
densidade (von Zusen et al. 1993), mas atua apenas apés um
determinado limiar. Até atingir este limiar o efeito da densida-
de é principalmente sobre o tamanho do adulto (Hanski 1987,
entre outros). Os resultados obtidos nas analises de agregagao
das fémeas coletadas claramente indicaram agregacéo dos prin-
cipais competidores bem como da comunidade de uma manei-
ra geral, o que reforga o argumento sobre a validade da utiliza-
¢do dos dados das espécies criadas na andlise.

A associagao neutra entre as espécies é premissa do mode-

lo (Hanski 1981, Shorrocks et al. 1984). Em geral as médias das
distribuicdes dos valores (phi e C) ndo diferem dos valores predi-
tos. Em nivel da comunidade o coeficiente phi indicou que, na
maioria dos casos, a covariagao entre as espécies tendeu a zero,
embora os valores negativos foram em nuimero maior que os
positivos. O coeficiente de agregacao interespecifica de Sevenster
(C) é mais sensivel a variagdo dos dados do que o coeficiente phi.
Os resultados obtidos indicaram que a maioria dos valores nos
réplicas | e Il sdo negativos. Os valores de C estdo proximos ao
valor zero (média de 0,4). Estes valores negativos de C ndo de-
vem refletir uma repulsao entre as espécies e sim a utilizacdo de
carcacas pequenas, as quais contém menor ndmero espécies re-
duzindo assim as possibilidades de interacéo, e levando o valor
do indice a ser negativo. Mesmo que estes valores indicassem
um fendmeno real de repulsdo entre espécies, evidéncias teori-
cas (lves 1988b) apontam para a covariagao positivacomo sendo
um fator que dificultaria muito mais a coexisténcia do que
covariancias negativas em ambientes espacialmente estruturados.

O efeito da agregacao intraespecifica na coexisténcia foi
avaliado através da relacdo entre agregacdo intraespecifica e
interespecifica (A). Todos os valores excederam o valor unita-
rio, indicando uma magnitude maior da agregacéo intraes-
pecifica. Este mesmo padrao foi encontrado em comunidades
de drosofilas (Sevenster & van AcpHen 1996, SHORROCKS & S EVENSTER
1995, krucer & Sevenster 2001) e de moscas necrofagas
(Woobcock et al. 2002). Levando-se em conta que as espécies
competem com um arranjo das espécies presentes no sistema
os valores de A, utilizando-se de todos os competidores possi-
veis permanecem superiores ao valor unitario implicando na
coexisténcia de todas as combinages de espécies, baseado em
um estimador que tende a ser altamente conservativo. O mes-
mo padrao de estruturagdo também foi encontrado por
SHorrocks & Sevenster (1995), Sevenster & van ArpHen (1996),
Krucer & Sevenster (2001) e Woobpcock & Cous (2002).

De maneira geral, os dados expostos confirmam as pre-
missas gerais associadas com o modelo da agregac¢ao indican-
do que este € um mecanismo importante na manutengdo da
diversidade neste tipo de comunidade.

AGRADECIMENTOS

A Claudio J.B. de Carvalho e Gustavo Graciolli pelas criti-
cas feitas ao trabalho. A Aricio X. Linhares e um revisor anoni-
mo pelas contribui¢des ao trabalho. Este trabalho foi parcial-
mente financiado pelo Conselho Nacional de Desenvolvimen-
to Cientifico e Tecnolégico e pela Fundagao Araucaria.

REFERENCIAS

Avancing R.M.P. & A.P. po Prapo. 1986. Oogenesis in Chrysomya
putoria (Wiedemann) (Diptera: Calliphoridae). Internatio-
nal Journal of Insect Morphology and Embryology,
London, 15:375-384.

Atkinson, W.D. & B. SHorrocks. 1981. Competition on a divided

Revista Brasileira de Zoologia 2! (3): 409-419, setembro 2004



418

M. O. Moura

and ephemeral resource: a simulation model. Journal of
Animal Ecology, London, 50:461-471.

Atkinson, W.D. & B. SHorrocks. 1984. Aggregation of larval
diptera over discrete and ephemeral breeding sites: the
implication for coexistence. American Naturalist, Chica-
go, 124:336-351.

Beaver, R.A. 1977. Non-Equilibrium ‘Island’ Communities:
Diptera breeding in dead snails.Journal of Animal Ecology,
London, 46: 783-798.

CHesson, P. 2000. Mechanisms of maintenance of species
diversity. Annual Review of Ecology and Systematics, Palo
Alto, 31:343-366.

ConneLt, J.H. 1983. On the prevalence and relative importance
of interspecific competition: evidence from field expe-
riments. American Naturalist, Chicago,122: 661-696.

Denno, R.F. & W.R. CotHran. 1975. Niche relationships of a guild
of necrophagous flies. Annalsofthe Entomological Society
of America, Lanhan, 68: 741-754.

Ferreira, M.J.M. 1978. Sinantropia de dipteros muscoides em
Curitiba, Parand I. Calliphoridae. Revista Brasileira de Bi-
ologia, Rio de Janeiro, 38:445-454.

Finn, J.A. 2001. Ephemeral resource patches as model systems
for diversity function experiments. Oikos, Copenhagen, 92:
363-366.

Haestrum, D.W.; B. Susramanyam & P.W. FLinn. 1997. Nonlinearity
of a generic variance-mean equation for stored grain insect
sampling data. Environmental Entomology, Lanhan, 26:
1213-1223.

Hanski, 1. 1981. Coexistence of competitors in patchy envi-
ronment with and without predation. Oikos, Copenhagen,
37:306-312.

. 1987. Carrion fly community dynamics: patchiness,
seasonality and coexistence. Ecological Entomology,
London, 12: 257-266.

Hanski, 1. & S. KuuseLa. 1977. An experiment on competition
and diversity in the carrion fly community. Annals of
Entomology Fennici, Helsinki, 43:108-115.

HurcHinson, G.E. 1951. Copepodology for the ornithologist.
Ecology, Washington, 32:571-577.

lves, A.R. 1988a. Aggregation and coexistence of competitors.
Annals ofZoology Fennici, Helsinki, 25: 75-88.

.1988b. Covariance, coexistence and the population
dynamics of two competitors using a patchy resource.
Journal of Theoretical Biology, New York,133:345-361.

. 1991. Aggregation and coexistence in a carrion fly
community. Ecological Monographs, Washington, 61:75-
94.

Ives, A.R. & R.M. Mav. 1985. Competition within and between
species in a patchy environment: relation between micros-
copic and macroscopic models. Journal of Theoretical
Biology, New York, 115: 65-92.

Kneiper, K.A. 1983. Fugitive species and priority during colo-
nization in carrion breeding Dipteran communities. Ecolo-

Revista Brasileira de Zoologia 2! (3): 409-419, setembro 2004

gical Entomology, London, 8: 163-169.

.1984. Competition and disturbance in communities
of carrion-breeding Diptera. Journal of Animal Ecology,
London, 53: 849-865.

. 1985 Patchiness, aggregation, and the coexistence
of competitors for ephemeral resources. Ecological Ento-
mology, London, 10: 441-448.

Kuusera, S. & I. Hanski 1982. The structure of carrion fly
communities: the size and the type of carrion. Holartic
Ecology, Lund, 5:337-348.

Kress, C. J. 1989. Ecological Methodology. New York, Harper
& Row Publishers, XI1+654p.

Kriiger, C.L. & J.G. Sevenster. 2001. Higher species diversity
explained by stronger spatial aggregation across six neotro-
pical Drosophila communities. Ecological Letters, London,
4:106-115.

Levins, R. 1968. Evolution in changing environments.
Princeton, Princeton University Press, 132p.

Luobwig, J.A. & J.F.RevnoLps. 1988. Statisticsl ecology:A primer
on methodsandcomputing. New York, John Wiley & Sons,
XVI1+337p.

Nicroison, AJ. 1957. The self-adjustment of populations to
change. Cold SpringHarbor Symposiumin Quantitative
Biology, Cold Spring Harbor,22:153-173.

Paing, R.T. 1974. Intertidal community structure: experimental
studies on the relationship between a dominant competitor
and its principal predator. Oecologia, Berlin, 15:93-120.

PieLoy, E. C. 1977. Mathematical Ecology. New York, John
Wiley & Sons, 385p.

Routiepce, R.D. & T.B. Swartz. 1991. Taylor’s power law re-
examined. Oikos, Copenhagen, 60:107-112.

RoseweLL, J.; B. SHorrocks & K. Ebwarps. 1990. Competition on
adivided and ephemeral resource: testing the assumptions.
1. Aggregation. Journal of Animal Ecology, London, 59:
977-1001.

ScHoener, T.W. 1974. Resource Partioning in Ecological
Communities. Science, Washington, 185:27-39.

SevensTer, J.G. 1996. Aggregation and coexistence. I. Theory and
analysis. Journal ofAnimal Ecology, London, 65: 297-307.

SevensTer, J.G. & J.J.M. van ArpHen. 1996. Aggregation and
coexistence. Il. A neotropical Drosophila community.
Journal of Animal Ecology, London, 65: 308-324.

SHorrocks, B. & J. RoseweLL. 1986. Guild size in Drosophilids: A
simulation model. Journal of Animal Ecology, London,
55:527-541.

SHorrocks, B. & M. BincLey. 1994. Priority effects and species
coexistence: experiments with fungal breeding Drosophila.
Jurnal of Animal Ecology, London, 63: 799-806.

SHorrocks, B. & J. G. Sevenster. 1995. Explaining local species
diversity. Proceedings ofthe Royal Society ofLondon —
serie B, London, 260:305-309.

SHorrocks, B.; J. Rosewerr & K. Epwarps. 1984. Interspecific
competition is not a major organzing force in many insect



Variagdo espacial como mecanismo promotor da coexisténcia...

419

communities. Nature, London, 310: 310-312.

SHorrocks, B.; J. Rosewert & K. Ebwarps. 1990. Competition on
a divided and ephemeral resource: testing the assumptions
1. Association. Journal of Animal Ecology, London, 59:
1003-1017.

Statsort. 1996. Statistica for Windows 5.1. Computer program
manual. Tulsa.

TavLor, L.R. 1961. Aggregation, variance and the mean. Nature,
London, 189:732-735.

. 1984. Assessing and interpreting the spatial distri-
bution of insect populations. Annual Review of Entomo-
logy, Palo Alto, 29:321-357.

TavLor, R.AJ.; R.K. Linoouist & J.L. SwHipe. 1998. Variation and
consistency in spatial distributions as measured by Taylor’s
power law. Environmental Entomology, Lanhan, 27:191-

Recebido em 12.1X.2003; aceito em 07.VI.2004.

201.

von ZueeN, C.J.; S.F. pos Ress; J.B.R. Var; W.A.C. Gopoy & O.B.
Riseiro. 1993. Dynamics of a mathematical model of
Chrysomyamegacephala (Diptera: Calliphoridae). Journal
of Medical Entomology, Lanhan, 30: 443-448.

WerTHEIM, B.; J.G. Sevenster; I.LE.M. Eis & J.J.M. van ALpHeN. 2000.
Species diversity in a mycophagous insect community: the
case of spatial aggregation vs. resource partitioning.Journal
of Animal Ecology, London, 69, 335-351.

Wiens, J.A. 1977. On competition and variable environments.
American Scientist, New York, 65:590-596.

Woobcock, B.A.; A.D. Watt. & S.R. Leatrer. 2002. Aggregation,
habitat quality and coexistence: a case study on carrion fly
communities in slug cadavers. Journal of Animal Ecology,
London, 71:131-140.

Revista Brasileira de Zoologia 2! (3): 409-419, setembro 2004



