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RESUMO 

 

OLIVEIRA, Sharrine Omari Domingues de, M.Sc., Universidade Federal de 
Viçosa, junho de 2012. Competição larval no caruncho-pequeno-do-
feijão Zabrotes subfasciatus (COLEOPTERA: CHRYSOMELIDAE: 
BRUCHINAE). Orientador: Raul Narciso Carvalho Guedes. Coorientadora: 
Nelsa Maria Pinho Guedes. 

 

Estratégias de competição intraespecífica podem ser consideradas como 

acomodativas, na qual há uma coexistência e acomodação entre 

competidores, ou como ativa ou por disputa, onde apenas um indivíduo 

assegura para si o recurso necessário para sua sobrevivência e reprodução 

e os demais morrem. Apesar da importância da competição em estratégias 

de história de vida e comportamental, nenhum estudo foi realizado em 

Zabrotes subfasciatus. Tendo em vista sua importância como praga de feijão 

armazenado, o presente trabalho objetivou avaliar o comportamento de 

competição larval em Z. subfasciatus, assim como os efeitos populacionais 

da estratégia de competição larval quando em duas variedades distintas de 

feijão. Além dos resultados quantitativos de competição larval, os quais 

normalmente são usados para reconhecer a estratégia de competição 

prevalecente, como a taxa de sobrevivência, tempo de desenvolvimento 

larval, proporção de fêmeas, massa de machos e fêmeas, biomassa total, 

longevidade e fecundidade de fêmeas, e massa da progênie; a competição 

larval foi observada diretamente através de equipamento de raios-X digital 

de alta resolução. A análise das imagens possibilitou observar todas as 

fases do desenvolvimento, desde a larva até o adulto, e a formação das 

galerias durante o período larval, evidenciando a movimentação e o posterior 

posicionamento dos indivíduos nas laterais do grão. Este padrão de 

comportamento torna inquestionável o comportamento de competição 

acomodativo de Z. subfasciatus.  
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ABSTRACT 

 

OLIVEIRA, Sharrine Omari Domingues de, M.Sc., Universidade Federal de 
Viçosa, june, 2012. Larval competition in Mexican bean weevil Zabrotes 
subfasciatus (COLEOPTERA:CHRYSOMELIDAE:BRUCHINAE). Advisor: 
Raul Narciso Carvalho Guedes. Co-advisor: Nelsa Maria Pinho Guedes. 

 

Strategies of intraspecific competition among individuals can be considered 

as accommodative, in which there is coexistence and accommodation 

between competitors, or as confrontation where only one individual secures 

for itself the necessary resource for their survival and reproduction and the 

others die. Despite the importance of competition in life history strategies and 

behavior, there was any study conducted in Zabrotes subfasciatus. Given its 

importance as a pest of stored beans, this study aimed to evaluate the 

behavior of larval competition in Z. subfasciatus, as well as the population 

effects when larval competition in two distinct varieties of beans. In addition 

to the quantitative results of larval competition, which are commonly used to 

recognize the prevailing competition strategy, as the survival rate, larval 

developmental time, the proportion of females, males and females mass, 

total biomass, longevity and fecundity of females and mass of progeny; larval 

competition was observed directly by X-ray equipment digital high resolution. 

Image analysis allowed observing all stages of development from larva to 

adult, and the formation of the galleries during the larval period, showing the 

movement and the subsequent placement of individuals on the sides of the 

grain. This pattern of behavior becomes unquestionable the competition 

accommodative behavior of Z. subfasciatus. 
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1. INTRODUÇÃO 

A competição por recursos limitados tem sido amplamente 

reconhecida como um importante processo, responsável tanto pela seleção 

natural quanto pela regulação do tamanho populacional (Nicholson, 1954; de 

Wit, 1960; MacArthur & Wilson, 1967). Conceitualmente, a competição por 

recursos pode ocorrer na forma de exploração ou interferência (Birch, 1954). 

Competição por exploração ocorre quando um animal utiliza um 

recurso comum sem perceber a presença de outro, caracterizando-se como 

uma ação independente de todos os animais envolvidos (de Jong, 1976). A 

competição por interferência pode ocorrer na forma direta ou indireta. A 

interferência direta ocorre sempre que um animal impede ou tenta impedir o 

outro animal de utilizar o recurso em questão. Interferência indireta ocorre 

quando um histórico de utilização de um determinado recurso no passado 

influencia a utilização do recurso no presente (de Jong, 1976). 

Estratégias de competição intraespecíficas por disputa ou 

acomodativa, originalmente definido por Nicholson (1954), referem-se à 

forma de utilização do recurso, que podem ocorrer através do mecanismo de 

interferência ou de exploração, independentemente. 

Na competição ativa ou por disputa, o animal tenta assegurar para si 

o máximo de recursos necessários para sua sobrevivência e reprodução 

onde há apenas um vencedor (de Jong, 1976). A competição por 

acomodação ocorre quando o animal partilha o recurso disponível com os 

coespecíficos. Neste caso existirão indivíduos conseguindo o máximo, o 

mínimo ou até mesmo nenhum recurso necessário para a sua sobrevivência 

(de Jong, 1976). De forma geral, competidores por acomodação possuem 

igual acesso ao recurso limitado (Nicholson 1954, Łomnicki 1988, Guedes et 

al.  2007), ocorrendo uma adequação de todos os organismos envolvidos e 

permitindo o aumento no número de sobreviventes. Consequentemente é 

esperada uma redução no ganho de recursos individuais e, assim, na massa 

dos adultos na emergência e na fecundidade. Estes resultados são distintos 

dos observados em competição ativa ou disputa (Miller, 1967; Smith & 

Lessells, 1985; Credland et al., 1986; Giga & Smith 1991; Lale & Vidal 2001). 
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A competição por recursos limitados se torna particularmente 

importante em insetos granívoros devido ao fato destes, na fase imatura, 

passarem a vida dentro de um único grão. Este é um exemplo de um 

sistema fechado, no qual o indivíduo é incapaz de evitar a competição com 

os coespecíficos, já que vários ovos são depositados e eclodidos no mesmo 

grão (Smith 1990, 1991; Colegrave 1994).   

Zabrotes subfasciatus (Bohemann, 1833) (Coleoptera: 

Chrysomelidae: Bruchinae) (Mazzonetto & Vendramim, 2002), vulgarmente 

conhecido como caruncho-pequeno-do-feijão, é praga de grande importância 

econômica e social, uma vez que seu principal hospedeiro é o feijão 

(Phaseolus vulgaris), uma das principais fontes de proteína na América 

Latina e África (Minney et al., 1990). As fêmeas de Z. subfasciatus 

ovipositam na superfície das sementes após a deiscência das vagens ou 

quando ainda estão dentro das mesmas, através de perfurações realizadas 

por outros insetos-praga (Credland & Dendy, 1992). Após a emergência, as 

larvas penetram em um único grão, construindo galerias de um lado a outro 

e destruindo o cotilédone (Southgate 1979; Credland & Dendy 1992). Desta 

forma, as fêmeas se tornam responsáveis pela correta determinação da 

qualidade e quantidade de alimento para sua prole (Dendy & Credland, 

1991), o que pode afetar o desempenho reprodutivo do adulto (e.g. 

Credland, Dick & Wright 1986; Grether, Hudon & Millie 1999; McGraw et al. 

2002), uma vez que esta espécie não se alimenta na fase adulta (Carvalho & 

Rosseto, 1968; Abate & Ampofo, 1996; Teixeira & Zucoloto, 2003). Nesse 

contexto, a competição larval se insere como um fator potencialmente 

limitante frente à disponibilidade de recurso ao indivíduo.  

As consequências da relação entre competição larval e desempenho 

reprodutivo (Vamosi, 2005) são as possíveis alterações nas taxas de 

crescimento e estabilidade populacional (Smith & Lessells, 1985), o que 

demonstra uma íntima relação entre ecologia, comportamento e estratégias 

de história de vida de uma determinada espécie (Smith & Lessells, 1985; 

Godfray, 1987; Łomnicki, 1988; Ives, 1989; Guedes et al, 2007; Mano & 

Toquenaga, 2007). 

Devido à relação ecologia versus comportamento de competição, 

vários estudos utilizam resultados populacionais, como: a relação entre 
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número inicial de indivíduos pelo número indivíduos emergentes, densidade 

inicial de ovos por grão, taxa de respiração e de alimentação, massa  

corporal e desempenho reprodutivo do adulto para determinar estratégias de 

competição. (Varley et al., 1973; Bellows, 1982; Credland & Dick, 1987; 

Daniel & Smith, 1994; Guedes et al. 2003, 2007, 2010). Porém, a distinção 

entre processo de comportamento de competição e resultados populacionais 

da competição é de vital importância (Smith & Lessells, 1985; Smith, 1990; 

Guedes et al., 2007), pois o comportamento de competição resulta de um 

processo intrínseco de seleção, enquanto que o seu resultado populacional 

também depende da quantidade de recurso exigido pelo organismo em 

relação a sua disponibilidade (Smith & Lessells, 1985). Resultados 

populacionais geralmente relacionados a um tipo de competição específico 

podem esconder a verdadeira estratégia de competição. Altas taxas 

metabólicas são frequentemente relacionadas à competição ativa ou por 

disputa. Porém, Callosobruchus maculatus (Coleoptera: Chrysomelidae: 

Bruchinae), por exemplo, apresenta elevada taxa metabólica, característica 

de competição por disputa. Porém, foi observada a capacidade de construir 

câmaras de proteção, que podem minimizar os efeitos de interferência e 

favorecer o igual acesso de alimento aos competidores, caracterizando-se 

como competição por acomodação (Guedes et al., 2007).  

 O sucesso reprodutivo em diferentes hospedeiros do caruncho-

pequeno-do-feijão (Meik & Dobie, 1986) pode ser explicado pela capacidade 

de um organismo, com um fenótipo pré-determinado, reagir ou resistir a 

fatores ambientais adversos (Palmer & Strobeck, 1986). Essa capacidade é 

denominada homeostase do desenvolvimento (Lerner, 1954) e opera por 

meio da canalização ou de diversos outros mecanismos que assegurem a 

estabilidade do desenvolvimento (Del Lama et al., 2002).  

 Nesse contexto, pode ser mais vantajoso para o organismo possuir 

um elevado potencial plástico na expressão fenotípica de suas 

características (Koehn & Bayne, 1989), onde o indivíduo com fenótipo pré-

determinado apresenta a capacidade de alterar sua morfologia, fisiologia e 

comportamento em resposta às condições ambientais, sem que mudanças 

genéticas sejam necessárias (Scheiner, 1993; Marteleto et al., 2009).  



4 
 

Diante desta situação e da importância do caruncho-pequeno-do-

feijão em nosso país, o presente trabalho teve como objetivo estudar o 

processo de competição larval em Z. subfasciatus através de imagens 

obtidas pelo aparelho de raio-x, assim como, avaliar os resultados 

populacionais relacionados à redução da disponibilidade de alimento em 

função do aumento da densidade de larvas, em dois tipos de feijão 

(Phaseolus vulgaris) com tamanhos distintos, pois esta característica pode 

potencialmente alterar o processo comportamental e/ou o resultado da 

competição que caracteriza a estratégica de competição da espécie. 

 

2. MATERIAIS E MÉTODOS 

2.1. Condições experimentais 

Todos os experimentos foram realizados sob condições controladas 

de temperatura (26 ± 2ºC), umidade relativa (56 ± 5 %) e fotoperíodo (12 

horas). Os insetos utilizados foram provenientes do laboratório de Manejo 

Integrado de Pragas da Universidade Federal de Viçosa / MG. A criação dos 

insetos foi estabelecida em dois tipos de feijão, vermelho e manteigão. O 

primeiro possui grãos de tamanho médio e o segundo possui o dobro do 

tamanho do grão do feijão vermelho. A razão da utilização de grãos de feijão 

com tamanhos diferentes deve-se a Marteleto (2009), que observou a 

existência de plasticidade morfológica e fisiológica em Z. subfasciatus, o que 

pode constituir ferramenta adaptativa importante para a manutenção do seu 

hábito generalista no que se refere ao consumo e na oviposição em 

diferentes variedades de feijão. Esse experimento teve como objetivo avaliar 

a competição larval em dois tipos de grãos diferentes em tamanho e sua 

possível consequência na reprodução. Os estudos tiveram início após duas 

gerações do inseto em cada tipo de grão a ser testado (i.e. vermelho e 

manteigão).  
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2.2. Avaliação do comportamento de competição larval 

Casais adultos de Z. subfasciatus foram colocados em contato com 

diferentes densidades de feijão P. vulgaris (vermelho e manteigão) para 

acasalamento e posterior oviposição. Grãos com ovos de mesma idade e 

densidade foram selecionados e colocados em microplacas com 24 células 

(2,5 cm de diâmetro) para a observação do tempo de desenvolvimento (do 

ovo até o adulto) e do comportamento de competição larval dentro de cada 

grão.  

A densidade de ovos/grão variou de 1 a 14 ovos para grãos de feijão 

vermelho e de 1 a 22 ovos para feijão manteigão. Após a eclosão dos ovos, 

o número de larvas emergidas, a competição larval e o número de adultos 

emergidos foram registrados. A observação do comportamento larval até a 

emergência do adulto foi feita utilizando um equipamento de raio-X digital 

(MX-20) acoplado a uma câmera, também digital, de 14-bit (Faxitron X-Ray 

Corp., Wheeling, IL, U.S.A.). Após a emergência das larvas, foram 

observados grãos contendo de 1 a 9 larvas/grão e de 1 a 13 larvas/grão (em 

grãos de feijão vermelho e manteigão, respectivamente), o número de 

repetições foi inversamente proporcional à densidade larval, variando de 

uma a 30 repetições devido à dificuldade de se obter alta densidade de 

larvas por grão.  

Através das imagens de raio-x pôde-se determinar o número de larvas 

emergidas em função do número de ovos, a porcentagem de sobrevivência, 

calculada através do número de adultos emergidos em função do número de 

larvas emergidas e o tempo de desenvolvimento larval.  

 

2.3. Avaliação do desempenho reprodutivo 

Após a emergência, os adultos foram pesados em microbalança 

(Mettler Toledo, X53DU) e sexados. Pequenas manchas de coloração parda 

no élitro de fêmeas e seu tamanho, quase o dobro do tamanho do macho, 

foram parâmetros utilizados na diferenciação de fêmeas e machos (Ferreira, 

1960; Dendy & Credland, 1991; Romero & Johnson, 2000). 
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A partir de uma hora após a emergência, machos e fêmeas de Z. 

subfasciatus começaram a cópula e a oviposição teve início 2 horas após o 

acasalamento. O acasalamento ocorreu entre pares de adultos provenientes 

da mesma densidade larval por grão, em placas de Petri (8,5 cm de 

diâmetro) contendo 50 grãos de feijão vermelho e 25 grãos do feijão 

manteigão, como substrato para oviposição. Após 24 horas, o macho foi 

retirado e a fêmea avaliada até a sua morte. Parâmetros como razão sexual, 

massa corporal e biomassa (mg/grão), fecundidade e longevidade das 

fêmeas adultas foram avaliados, tanto para adultos emergidos de grãos de 

feijão vermelho, quanto no feijão manteigão.   

Durante a avaliação das fêmeas, os grãos que continham ovos foram 

acondicionados em microplacas até a emergência da progênie em sala 

climatizada. Quando da emergência, machos e fêmeas foram pesados em 

microbalança, determinando-se, assim, o ganho de massa dos indivíduos da 

segunda geração, a qual não sofreu intensa competição. 

 

2.4. Análise estatística 

Os dados obtidos de sobrevivência (densidade de ovo x larvas 

emergidas/grão e densidade de larvas emergidas/grão x emergência de 

adultos), tempo de desenvolvimento, massa de fêmeas e machos, proporção 

de fêmeas (nº total de fêmeas/total de insetos), longevidade, fecundidade e 

massa da progênie (machos e fêmeas) foram submetidos a análises de 

covariância utilizando procedimento PROC GLM (SAS institute, 2002). A 

densidade de ovos e a densidade larval (larvas emergidas e larvas 

sobreviventes) foram utilizadas como variáveis independentes. Em seguida, 

foram estabelecidas análises de regressão complementares (P<0,05), 

utilizando o procedimento de ajustes de curvas do programa TableCurve 2D 

(SPSS, 2000), quando conveniente. A biomassa (massa total/grão) de 

fêmeas e machos (y) em função da densidade larval sobrevivente (x) foi 

analisada apenas por regressão para feijão do tipo vermelho e manteigão.  

A sobrevivência (%) e a massa de adultos na emergência refletem 

resultados de competição. Os resultados de fecundidade e longevidade 
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estão relacionados à massa corporal e, portanto, devem ser incluídas na 

avaliação do desempenho dos indivíduos (Smith & Lessells, 1985; Credland 

et al., 1986; Messina, 1991). Os resultados observados na massa corporal 

da progênie permitem observar os efeitos da competição sofrida pela 

geração parental, uma vez que a progênie não foi submetida à competição 

durante o período de desenvolvimento larval.   
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3. RESULTADOS 

3.1. Sobrevivência larval 

O número total de ovos depositados na superfície do grão (Fig.1) 

afetou significativamente a densidade de larvas emergidas por grão 

(P<0,0001, F=63,25), não havendo efeito significativo do tipo de grão e nem 

da interação entre grão e densidade (P>0,05, F=1,87) . Assim, observa-se 

que quanto maior a densidade de ovos no grão, maior o número de larvas 

emergidas nesteA perda de ovos viáveis se mantém praticamente constante, 

mesmo em elevadas densidades.  

 

 

 

  

A sobrevivência larval (%)não foi afetada significativamente pela 

densidade de larvas no grão (P>0,05; F=0,80; n=323). Além disto, a elevada 

taxa de sobrevivência, 93,4±1,67% (média ± erro padrão), evidencia a 

Figura 1: Densidade de ovos em função da densidade de larvas emergidas. 

Dados referentes ao feijão vermelho são representados por círculos, e do 

feijão manteigão por triângulos (Média ± erro padrão). 



9 
 

capacidade dos indivíduos se acomodarem e partilharem o alimento 

necessário para o seu desenvolvimento e reprodução. 
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3.2. Tempo de desenvolvimento larval e proporção de fêmeas  

 A análise de covariância indica que há influência do tipo de grão no 

tempo de desenvolvimento das larvas (P<0,0001; F=2826,77), com médias 

de 37,65 ± 0,08 e de 29,5 ± 0,06 dias para indivíduos desenvolvidos em 

feijão vermelho e manteigão, respectivamente. O maior tempo de 

desenvolvimento das larvas em feijão vermelho pode refletir um 

comportamento de competição, uma vez que estes grãos são menores, 

forçando a proximidade dos indivíduos e intensificando possíveis efeitos de 

interferência, entre outros fatores. Não houve influência da densidade larval 

(P>0,05; F=0,62; para feijão do tipo vermelho, e para feijão do tipo 

manteigão) ou da interação entre tipo de grão e densidade larval (P>0,05; 

F=1,62). As médias do tempo de desenvolvimento larval em grão do tipo 

vermelho e manteigão podem ser observadas no gráfico da figura 2.  

 

 

 

Não houve efeito da densidade larval na proporção de fêmeas (0,52 ±0,02) 

para ambos os tipos de feijões (P>0,05; F=0,54).  

 

Figura 2: Tempo de desenvolvimento de larvas, em dias, desenvolvidas em 

feijão vermelho e feijão manteigão (médias ± erro padrão). 
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3.3. Massa de fêmeas e machos 

A análise de covariância indica efeito significativo da densidade larval 

no ganho de massa das fêmeas (P<0,01; F=2,43), porém, não houve efeito 

do tipo de grão (P>0,05; F=1,18) ou da interação entre tipo de grão e 

densidade larval (P>0,05; F=0,35). Assim, o aumento da densidade larval 

implica na redução do ganho de massa (Fig.3), mesmo em grãos com maior 

quantidade de alimento e espaço disponível, sugerindo um processo de 

competição. 

 

 

 

 

 

 

O ganho de massa dos machos foi influenciado pela densidade larval 

(P<0,05; F=2,08) e pelo tipo de grão (P<0,01; F=10,14). A massa dos 

machos apresentou um declínio com o aumento da densidade larval (Fig.4), 

característico de processo de competição por acomodação. O tipo de grão 

Figura 3: Massa de fêmeas recém-emergidas em grão de feijão vermelho e 

manteigão. Dados referentes ao feijão vermelho são representados por círculos, e 

do feijão manteigão por triângulos. 
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também foi determinante para a redução do ganho de massa. Tamanhos 

diferentes podem ter influenciado na intensidade da competição, assim como 

fatores nutricionais. Não houve influência da interação entre tipo de grão e 

densidade larval (P>0,05; F=0,72). 

 

 

 

 

 

 

 

3.4. Curvas de competição larval  

 A curva de competição relaciona o desempenho larval (produção de 

massa dos adultos por grão) à densidade de larvas emergentes por grão. Os 

valores da biomassa foram obtidos através da massa de fêmeas e machos 

multiplicados pela sobrevivência, pela densidade larval e pela razão sexual. 

Para fêmeas, a análise de covariância indica efeito significativo da 

Figura 4: Massa de machos recém-emergidos em grão de feijão vermelho e 

manteigão. Dados referentes ao feijão vermelho são representados por círculos, e 

do feijão manteigão por triângulos.  
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densidade larval (P<0,0001; F=863,7), para o tipo de grão (P<0,0001; 

F=78,3) e para a interação entre densidade larval e tipo de grão (P<0,0001; 

F=18,5). Para machos, a análise de covariância indica significância entre 

densidade larval (P<0,0001; F=518,4) e para a interação entre densidade e 

tipo de grão (P<0,0001; F=17,2). Não houve significância no tipo de grão 

(P>0,05; F=3,2). A análise de regressão linear foi o que melhor representou 

a biomassa de fêmeas e machos em função da densidade larval para o 

feijão vermelho e manteigão (Fig. 5 e 6).  

Frequentemente, as curvas de competição representativas de 

processo de competição ativa possuem a forma de um plateau quando em 

elevadas densidades, enquanto que um ponto ótimo representa um 

processo de competição por acomodação (Smith & Lessells, 1985). Todavia, 

ambos os resultados podem ser representativos de competição 

acomodativa, ou nenhum destes resultados podem representar a 

competição ativa, na qual nenhuma variação no desempenho do indivíduo é 

esperada (Smith & Lessells, 1985, 1990, 1991). Assim, de acordo com os 

resultados observados neste estudo, não é possível supor qual o processo 

de competição que o caruncho-pequeno-do-feijão apresenta através desse 

parâmetro.  
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Figura 5: Biomassa de fêmeas (mg/grão) em função da densidade larval. 

Dados referentes ao feijão vermelho são representados por círculos, e do 

feijão manteigão por triângulos. 
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Figura 6: Biomassa de machos (mg/grão) em função da densidade larval. 

Dados referentes ao feijão vermelho são representados por círculos, e do 

feijão manteigão por triângulos. 
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3.5. Fecundidade e longevidade da fêmea 

  A fecundidade das fêmeas (Fig.7) foi influenciada pela densidade 

larval (P<0,001; F=4,22) e pelo tipo de grão (P<0,01; F=9,18). Não houve 

interação significativa entre densidade larval e tipo de grão (P>0,05; F=0,55). 

A redução da fecundidade está intimamente relacionada com o ganho de 

massa de fêmeas e machos e a competição sofrida durante a fase larval. 

Fêmeas desenvolvidas em grão vermelho apresentam uma redução mais 

acentuada da fecundidade, devido ao menor tamanho do grão e, 

consequentemente, intensificando os efeitos da competição e a redução da 

disponibilidade de alimento.   

 

 

 

 

 

 

A análise de covariância indica que a variedade do grão (P<0,001; 

F=20,93) e a densidade larval (P<0,001; F=18,45) influenciam na 

Figura 7: Número de ovos produzidos por fêmeas submetidas à competição. 
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longevidade das fêmeas (Fig.8). Assim, observa-se que fêmeas 

desenvolvidas em grãos de feijão vermelho foram afetadas pelo número de 

indivíduos presentes no mesmo grão. O tipo de grão também mostra ter 

influência, uma vez que fêmeas desenvolvidas no feijão vermelho 

apresentam menor longevidade, em todas as densidades, quando 

comparado às desenvolvidas em feijão manteigão (13,87±0,73). Não há 

interação entre tipos de grão e densidade larval (P>0,05; F=0,78). 

 

 

 

 

 

 

 

3.6. Desempenho da progênie 

 A influência da competição larval na geração parental no desempenho 

da progênie pode ser observada através das equações de regressão linear 

para o feijão vermelho e para o feijão manteigão (Fig.9). A competição 

Figura 8: Longevidade de fêmeas desenvolvidas em grãos de feijão vermelho 

e manteigão, Dados referentes ao feijão vermelho são representados por 

círculos, e do feijão manteigão por triângulos. 
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sofrida pelos parentais (P<0,001, F=7,85) e a variedade do grão (P<0,001, 

F=23,10) influenciam diretamente na massa das fêmeas da progênie em que 

os pais foram submetidos a competição crescente. É importante salientar 

que a progênienão foi submetida a nenhum tipo de ambiente adverso, como 

excesso de larvas em um mesmo grão. Assim, é possível inferir que a 

competição larval sofrida pela geração parental afeta diretamente o 

desempenho de fêmeas da progênie.  Em contraste, nos machos não houve 

influência da competição sofrida pelo parental ou do tipo de grão (P>0,05; 

F=1,34). 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 9: Massa corporal de fêmeas da geração F1 em função da densidade 

larval na qual o parental foi submetido. 
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3.7. Comportamento larval no interior do grão 

 

 Além de parâmetros comumente utilizados para fazer inferências a 

respeito do comportamento de competição, este trabalho utilizou imagens de 

raios-X para avaliar as interações larvais no interior dos grãos e determinar 

diretamente o processo comportamental de competição. As Figuras 10, 11 e 

12 ilustram o desenvolvimento diário dos insetos, em feijão vermelho, desde 

a eclosão dos ovos até a transformação em adultos, com uma, quatro e nove 

larvas por grão de P. vulgaris.  

 Os ovos são colocados próximo ao embrião e, no momento da 

eclosão, as larvas penetram no tegumento, formando galerias e destruindo o 

cotilédone. A sequência de imagens mostra que as larvas não interagem 

diretamente entre si, mesmo em elevada densidade larval. O movimento 

para a região periférica do grão evidencia um comportamento característico 

de competição por acomodação. As figuras 13 e 14 mostram o 

desenvolvimento de larvas de Z. subfasciatus em grão de feijão manteigão, 

evidenciando a falta de interação agressiva entre as larvas e corroborando 

com os resultados encontrados com o feijão vermelho. 
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Figura 10: Sequência temporal de imagens de raio-X mostrando as interações e 

desenvolvimento de uma larva dentro de um grão de Phaseolus vulgaris. Barra 

indica 5 mm de comprimento.  
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Figura 11: Sequência temporal de imagens de raio-X mostrando as interações e 

desenvolvimento de quatro larvas dentro de um grão de Phaseolus vulgaris. 

Barra indica 5 mm de comprimento.  
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Figura 12: Sequência temporal de imagens de raio-X mostrando as interações e 

desenvolvimento de nove larvas dentro de um grão de Phaseolus vulgaris. Barra 

indica 5 mm de comprimento.  
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Figura 13: Sequência temporal de imagens de raio-X mostrando as interações e 

desenvolvimento de uma larvas dentro de um grão de Phaseolus vulgaris do tipo 

manteigão. Barra indica 5 mm de comprimento.  

 

Figura 14: Sequência temporal de imagens de raio-X mostrando as interações e 

desenvolvimento de nove larvas dentro de um grão de Phaseolus vulgaris do tipo 

manteigão. Barra indica 5 mm de comprimento.  
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4. DISCUSSÃO 

 

Os efeitos do comportamento de competição, comumente 

demonstrados, são baseados no processo de competição individual, na 

qualidade e quantidade de recurso (Guedes et al., 2007). Assim, resultados 

no desempenho do indivíduo que refletem o processo de competição são 

dependentes da população, da qualidade nutricional do hospedeiro, no caso 

o grão de feijão, e seu tamanho (Smith, 1990; Toquenaga & Fujii, 1991; 

Toquenaga, 1993; Tuda & Iwasa, 1998; Takano et al., 2001; Guedes et al., 

2003a, b; Messina, 2004).  

Neste trabalho, um dos parâmetros utilizados para avaliar a 

intensidade da competição em diferentes hospedeiros foi o número de 

número de larvas emergidas e a porcentagem de adultos sobreviventes com 

aumento da competição (i.e., densidade de larvas por grão). O tamanho do 

hospedeiro foi decisivo para a maior oviposição, sugerindo que o feijão do 

tipo manteigão seja mais atrativo e/ou mais adequado nutricionalmente para 

o desenvolvimento de Z. subfasciatus. Esses resultados condizem com os 

observados por Teixeira & Zucoloto (2003), que consideram o tamanho do 

grão fator importante para a escolha de oviposição por Bruchinae. Ainda 

assim, o número de ovos viáveis se manteve constante dentre as diferentes 

densidades e entre os hospedeiros (feijão vermelho e manteigão). Da 

mesma forma, a elevada taxa de sobrevivência, mesmo em elevadas 

densidades larvais, é uma forte evidência da partilha de recurso limitado e, 

assim, do comportamento de acomodação (de Jong, 1976; Toquenaga & 

Fugii, 1990; 1991; Giga & Smith, 1991; Toquenaga, 1993; Lale & Vidal, 

2001; Guedes et al.; 2007, 2010). Em casos de competição ativa, de forma 

geral, há uma reduzida porcentagem de adultos emergidos (Throne, 1994; 

Danho et al., 2002; Danho & Haubruge, 2003), e apenas um indivíduo 

sobrevive na maioria das vezes (De jong, 1976; Smith & Lessells, 1985; 

Guedes et al., 2007; Mano et al., 2007). 

Estudos prévios em competição interespecífica tem mostrado que a 

as condições do desenvolvimento, entre outros fatores, podem influenciar o 

desempenho do adulto (Bellows, 1982, Wilson, 1989, Toquenaga 1993; 
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Timms, 1998) de forma indireta através do tempo de desenvolvimento e 

ganho de massa durante a fase larval (Fox et al., 1996; Hieschberger, 1999).   

De acordo com os resultados observados, a densidade larval não 

influencia o tempo de desenvolvimento dos indivíduos. Isso significa que a 

presença de duas larvas implica em um mesmo efeito quando nove ou mais 

larvas estão presentes no mesmo grão. Contudo, o tipo do grão influenciou 

significativamente no tempo de desenvolvimento dos indivíduos, onde larvas 

desenvolvidas em feijão de menor tamanho (feijão tipo vermelho) 

apresentaram maior tempo de desenvolvimento. Grãos de leguminosas 

podem apresentar uma ampla variedade de condições que podem 

influenciar o desenvolvimento larval, desde a simples diferença de tamanho, 

incitando comportamentos de competição ativos ou de interferência, a 

redução na quantidade de alimento disponíveis (Hu et al., 1995; Horng, 

1997; Yang & Horng, 2002; Guedes et al., 2007), diferenças na qualidade 

nutricional e até a presença de uma diversidade de toxinas (Bernays & 

Chapman, 1994; Carlini & Grossi-de-Sá, 2002). 

O menor tamanho do grão pode intensificar a competição entre os 

indivíduos confinados (Huang & Oetting, 2007) levando até mesmo a um 

processo de competição ativa (Smith & Lessells, 1985; Colegrave, 1995; 

Tuda & Iwasa, 1998), uma vez que o encontro entre as larvas se torna 

inevitável (Messina, 2004). Toquenaga (1993), em estudos de competição 

interespecífica, observou que diferentes populações de C. maculatus 

apresentam comportamento de interferência durante o processo de 

competição acomodativa, onde indivíduos dominantes geram uma vibração 

ao bater na parede da cavidade onde se encontram, provocando o atraso no 

crescimento de indivíduos subordinados presentes no mesmo grão 

(Thanthianga & Mitchell, 1987). Apesar de não ter-se realizados estudos 

acústicos, inferências a respeito de um comportamento de interferência em 

larvas de Z. subfasciatus representam uma explicação plausível para o 

atraso no seu tempo de desenvolvimento em grãos menores. Outra hipótese 

refere-se à capacidade nutricional do grão feijão. A menor disponibilidade de 

recurso também pode atrasar o tempo de desenvolvimento larval, pois esta 

irá precisar de mais tempo para obter recursos suficientes para completar 

seu desenvolvimento (Chong & Oetting, 2007). A presença de substancias 
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tóxicas no grão pode influenciar os mecanismos e custos da detoxificação no 

desenvolvimento larval em insetos da subfamília Bruchinae, o que ainda 

permanece sem elucidação (Guedes et al., 2007). 

 O peso de adultos em insetos granívoros se torna particularmente 

importante, devido a estes, em fase adulta, não se alimentarem. Dessa 

forma, as reservas de energia para sobrevivência e reprodução devem ser 

acumuladas na fase larval (Smith & Lessells, 1985). Assim, os efeitos da 

competição podem ser observados nas curvas de ganho de massa de 

fêmeas e machos em função da densidade larval, na qual se observa a 

redução do ganho de massa para ambos os sexos, sob intensa competição, 

estando de acordo com o modelo de competição larval acomodativa 

(Nakamura, 1995; Ode et al., 1996; Zaviezo & Mills, 2000; Allen & Hunt, 

2001; Guinnee et al., 2005; Keasar et al. 2006; Chong & Oetting, 2007). O 

ganho de massa dos machos apresentou influência não apenas da 

densidade larval, mas também do tipo de grão, onde machos desenvolvidos 

em feijão do tipo manteigão apresentaram maior ganho de massa quando 

comparados com machos desenvolvidos em feijão vermelho. Diversos 

estudos relacionam positivamente o tamanho do hospedeiro com o tamanho 

corporal do indivíduo (Harvey et al., 1995, 2004; Noda & Nakamura, 2004;  

Silva-Torres, 2009), estando intimamente ligados à oferta de recursos 

alimentares (Bryant & Turner, 1978; Baldwin & Bryant, 1981). Assim, a baixa 

competição decorrente da adequada oferta de alimento observado no feijão 

do tipo manteigão pode ser responsável pela produção de machos maiores 

(Lomônaco & Germanos 2001), quando comparados aos machos 

desenvolvidos em feijão vermelho. Outra hipótese a ser considerada é a da 

estabilização do desenvolvimento dos indivíduos decorrente da rápida 

habilidade adaptativa desse grupo de insetos no uso de diferentes 

hospedeiros (Teixeira & Zucoloto 2003). Como fêmeas não apresentaram 

tais variações e foram submetidas às mesmas condições ambientais que 

machos, pode-se supor que haja diferenças de gênero na habilidade do 

organismo em neutralizar possíveis distúrbios ambientais ou de outra 

natureza durante seu desenvolvimento (Clarke et al 1992, Markow 1995, 

Rowe et al 1997), que podem ocorrer através de ajustes metabólicos 

http://onlinelibrary.wiley.com/doi/10.1111/j.1570-7458.2009.00903.x/full#b30
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capazes de garantir a estabilidade homeostática nos padrões de 

desenvolvimento (Lomônaco & Germanos 2001). 

A razão sexual obtida não foi afetada pela densidade larval ou pela 

mudança de hospedeiro, sugerindo ser este um caráter canalizado, não 

sujeito às influências ambientais. Características morfológicas que auxiliam 

os insetos a sobreviverem em seu hospedeiro são geralmente objetos de 

seleção estabilizadora e, por isso, tendem a apresentar menor variabilidade 

e maior herdabilidade (Kindlmann & Dixon, 1992, Via & Shaw, 1996). 

Os efeitos da competição larval e do tipo de grão também podem ser 

observados no desempenho reprodutivo das fêmeas, as quais apresentaram 

uma considerável redução do número de ovos produzidos em função da 

densidade larval, acompanhando sua redução de ganho de massa também 

em função da competição sofrida. A relação entre massa de fêmeas e 

machos e a fecundidade tem sido demonstrada em estudos em 

Callosobruchus (Smith & Lessells, 1985; Credland et al., 1986; Messina, 

1991; Huang, et al.2005; Paukku & Kotiaho, 2005) e em outras espécies de 

insetos (Varley et al., 1973; Waage & Ng, 1984; Charnov & Skinner, 1985; 

Credland et al., 1986). Vamosi (2005) e Giga & Smith (1991) também 

observaram a redução da fecundidade em função da massa corporal em C. 

rhodesianus (Pic). e em C. maculatus, respectivamente, sendo ambos 

representativos de competição por acomodação. Fêmeas desenvolvidas em 

feijão vermelho apresentaram uma redução mais drástica da fecundidade, 

que pode ser devido à ação conjunta da maior intensidade de competição e, 

consequentemente, redução do recurso disponível, e à possibilidade de 

haver diferenças qualitativas nos diferentes hospedeiros (Janzen, 1977). Um 

grão em particular pode incrementar a fecundidade provendo micronutrientes 

ou vitaminas para a produção de ovos, mas que não são essenciais ao 

crescimento corporal (Timms, 1998), que pode estar em menor quantidade 

no grão de feijão vermelho, uma vez que, mesmo em pequenas densidades 

larvais, a fecundidade foi mais baixa quando comparada com fêmeas 

desenvolvidas em feijão manteigão. Alternativamente, a fecundidade pode 

ser reduzida devido à presença de toxinas, tanto pela sua acumulação 

quando pelo custo da detoxificação (Timms, 1998). 
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A variação das condições ambientais e a taxa de sobrevivência larval 

podem ser responsáveis por um balanço ótimo entre reprodução e 

longevidade (Sibly & Calow, 1986; Smith, 1991; Huang et al., 2005). A 

elevada taxa de sobrevivência favorece a elevada fecundidade e a baixa 

longevidade dos adultos, e vice-versa (Williams, 1966; Reznick, 1985; Begon 

et al., 1996; Guedes et al., 2008). Uma vez que a elevada taxa de 

sobrevivência é característica de processo de competição por acomodação 

(Nicholson, 1954), a longevidade deve ser usada como mais um parâmetro 

de avaliação, a fim de possibilitar inferências mais precisas a respeito do 

processo de competição (Anderson,1978). Corroborando com estes 

trabalhos, as fêmeas desenvolvidas em feijão do tipo vermelho apresentam-

se menos longevas enquanto mais fecundas. Em contrapartida, as fêmeas 

desenvolvidas em feijão do tipo manteigão não apresentaram nenhum efeito 

na longevidade, apesar da redução no ganho de massa e na fecundidade.  

Evidências contra o trade off, ou seja, uma correlação positiva ou nenhuma 

relação entre fecundidade e longevidade, podem ser observados em alguns 

estudos (Lessells, 1991; Messina & Slade, 1999; Reznick et al., 2000; 

Messina & Fry, 2003). Além disso, histórias de acasalamentos de machos 

tem mostrado efeito na longevidade de sua parceira durante os primeiros 

acasalamentos. Estudos em C. maculatus sugerem que a ejaculação de um 

macho virgem é composta por um líquido rico em nutrientes (Savalli & Fox, 

1998; Wilson et al., 1999). Assim, as fêmeas recebem energia extra, 

permitindo uma vida mais longa. Entretanto, há suspeitas de que o benefício 

da maior longevidade se deve simplesmente a maior quantidade de água 

presente nas primeiras ejaculações. Como pragas de grãos armazenados 

vivem em ambientes secos, uma quantidade extra de água proveniente da 

ejaculação pode ser de grande valia para as fêmeas (Paukku & Kotiaho, 

2005). Assim, devido a maior qualidade nutricional do feijão manteigão 

indiretamente observada através de resultados populacionais, como o maior 

ganho de massa e maior fecundidade, a qualidade da ejaculação pode 

explicar a longevidade constante das fêmeas frente à alocação de recursos 

para a reprodução.  

As curvas de competição também representam uma indicação do 

processo de competição. Se o modelo apresenta um plateau em elevadas 
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densidades de larvas, significa que, a princípio, os resultados são 

característicos do processo de competição ativa ou agressiva (Price, 1975; 

Mano et al., 2007). Este comportamento, apesar de menos frequente, é 

encontrado em algumas espécies como Ravena rubiginosa (Coleoptera: 

Curculionidae) e C. analis (Toquenaga & Fujii, 1990; Alves-Costa & Knogge 

2005, Guedes et al. 2007). Neste trabalho, as curvas de competição não 

apresentaram um ponto ótimo entre o desempenho larval e a densidade, 

evidenciando uma continuidade na adequação dos indivíduos, não servindo 

de parâmetro para inferir o comportamento de competição.  

Os efeitos da competição sofrida pela geração parental podem ser 

observados no desempenho da progênie (segunda geração), a qual não 

sofreu competição durante seu estágio larval. Os resultados obtidos 

mostram que, quanto maior a intensidade de competição sofrida, menor o 

ganho de massa de fêmeas da segunda geração, i.e., os efeitos são 

transferidos para gerações futuras, mesmo quando desenvolvidas em 

ambientes propícios. A redução na massa corporal das fêmeas parentais 

implica na redução do corpo gorduroso, responsável pelo processo de 

vitelogênese. O vitelo é o principal componente dos ovos, que confere maior 

capacidade de desenvolvimento larval, possibilitando suposições a respeito 

da redução na capacidade de síntese de vitelo ou alguma dificuldade de 

transferência deste composto aos ovos sintetizados, ainda que avaliações 

desta natureza não tenham sido realizadas. A baixa reserva energética dos 

machos parentais pode trazer implicações não apenas na síntese de 

esperma, mas também no líquido seminal, o qual é composto de nutrientes 

que, entre outras funções, auxiliam a fêmea diretamente na formação da 

progênie (Wedell, 1993; Reinhold, 1999).  

Apesar de os resultados populacionais já exemplificados neste 

trabalho possibilitarem a inferência do processo comportamental de 

competição, como por exemplo, a elevada taxa de sobrevivência, nem 

sempre os resultados observados refletem de forma fiel o processo de 

competição. Por tanto, a observação do comportamento de competição 

através de imagens de raio-x tornam o estudo não apenas mais preciso e 

inquestionável, como também possibilita a descrição do comportamento e 

todas as etapas do seu desenvolvimento. 
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Nesta espécie, a oviposição ocorre diretamente no tegumento 

(Credland & Dendy, 1992), próximo do embrião, quando não há elevada 

competição por sítio de oviposição. A eclosão dos ovos ocorre em torno do 

6º dia, quando ocorre a penetração da larva no tegumento, onde completa 

seu desenvolvimento se alimentando apenas do cotilédone (Southgate, 

1979; Credland & Dendy, 1992). A movimentação larval para a periferia do 

grão observada nas imagens reduz ou impede a interação entre os 

indivíduos. Este comportamento possibilita a coexistência e a elevada 

proporção de indivíduos emergentes (Credland et al., 1986; Giga & Smith, 

1991, Toquenaga, 1993). Esse padrão de movimentação também foi 

observado em Callosobruchus phaseoli, por Toquenaga & Fugii (1990). 

Larvas que apresentam um processo de competição ativa ou agressiva, a 

movimentação ocorre para o centro do grão, possibilitando o encontro com 

qualquer outra larva presente e posterior ataque, como observado em 

Callosobruchus analis (Umeya et al., 1975) e em Sitophilus zeamais 

(Coleoptera: Curculionidae), apesar de este último apresentar resultados 

populacionais frequentemente relacionados à competição por acomodação 

(Guedes et. al., 2010).  Algumas larvas apresentam a habilidade de reduzir a 

interferência causada por indivíduos da mesma espécie, como é o que caso 

de Callosobruchus chinensis e Callosobruchus maculatus. Suas larvas 

constroem câmaras separadamente umas das outras, logo abaixo da 

superfície do grão, o que reduz os danos causados pelo comportamento de 

interferência, resultando em um processo de competição por acomodação 

(Mano & Toquenaga, 2008).   

Tendo em vista o padrão de comportamento larval dentro do grão, a 

elevada taxa de sobrevivência, também observada através das imagens de 

raio-x, a redução do ganho de massa e o trade off entre longevidade e 

fecundidade, pode-se compreender o comportamento de competição 

acomodativo de Z. subfasciatus. 
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5. CONSIDERAÇÕES FINAIS: 

 As observações realizadas em imagens de radiografia e os resultados 

populacionais indicam não apenas o processo de competição por 

acomodação no caruncho-pequeno-do-feijãoReflexos da competição sofrida 

pelos parentais podem ser observados na progênie, mesmo que esta não 

tenha sofrido restrição alimentar devido à elevada competição ou a 

deficiências nutricionais do grão. 

 Os dados obtidos neste trabalho demonstram a existência de 

respostas plásticas distintas a tratamentos similares, o que indica variações 

genéticas, fisiológicas e comportamentais afetando essa resposta em Z. 

subfasciatus. 
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