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RESUMO

SANTOS, Luziene Seixas dos, M.Sc., Universidade Federal de Vicosa, dezembro de 2022.
Assembleia de artropodes associados a super-hospedeira Andira nitida: padroes de co-
ocorréncia, efeitos dos tracos funcionais e da engenharia de ecossistema. Orientadora:
Tatiana Garabini Cornelissen. Coorientador: Guilherme Ramos Demetrio Ferreira.

Plantas sofrem ataque por multiplos insetos herbivoros que podem co-ocorrer no espago e
tempo. Nas ultimas décadas, estudos que tratam dos fatores que podem determinar a estrutura
das assembleias insetos herbivoros nas plantas tém sido complementados por abordagens que
incorporam a co-ocorréncia e engenharia de ecossistemas. NOs estudamos os artropodes
associados a espécie hospedeira Andira nitida (Fabaceae), com o objetivo de identificar os
mecanismos envolvidos na estrutura da assembleia de artrépodes associados, sobretudo dos
herbivoros foliares. Primeiro verificamos a ocorréncia de herbivoros foliares e se havia um
padrdo de co-ocorréncia entre tipos e guildas de herbivoros foliares em A. nitida. Também
avaliamos se os padroes de ocorréncia encontrados estavam relacionados aos tragos
funcionais foliares da planta. Posteriormente, avaliamos o papel de galhas caulinares
abandonadas como engenheiras de ecossistema a partir dos efeitos de sua presenca e
densidade na assembleia de artrépodes e nos niveis de herbivoria foliar encontrados em A.
nitida. Nossos resultados indicam que A. nitida sofre danos simultineos por galhadores,
minadores e mastigadores e que as guildas e tipos de danos de herbivoros apresentam uma
sequéncia temporal de estabelecimento e desenvolvimento na folha, sendo o pico de
estabelecimento préximo ao brotamento foliar. Sete pares de tipos de herbivoros exibiram co-
ocorréncia agregada (positiva) e dois pares exibiram co-ocorréncia segregada (negativa).
Assim, aceitamos parcialmente nossa hipotese de que os herbivoros foliares em A. nitida t€m
um padrdo de co-ocorréncia predominantementesegregado, pois encontramos pares de
espécies com padao de co-ocorréncia negativa, positiva e aleatéria, sendo este dltimo mais
frequente. Tracos foliares como Area foliar, Area foliar especifica e Teor de matéria seca se
mostraram determinantes para a ocorréncia de alguns tipos de herbivoros, especialmente dos
insetos galhadores. Também evidenciamos que galhas caulinares sao frequentes nos ramos de
A. nitida e que quando abandonadas podem abrigar individuos de diferentes tdxons, em
diferentes estdgios de vida e com diferentes castas, sendo Formicidae o grupo mais abundante
e frequente. Além disso, a densidade de galhas abandonadas afeta positivamente o nimero de
galhas ocupadas e a possibilidade da galha estar ocupada, e o tamanho da galha caulinar

abandonada tem papel central na possibilidade de ocupagdo dessa estrutura. Ao contrario do



esperado, ndo encontramos relacdo entre tamanho da galha caulinar com a riqueza e
abundancia de artropodes e entre a presenca de galhas caulinares e a herbivoria foliar por
mastigadores. Portanto, apontamos que mais de um processo define a ocorréncia de
artrépodes, sobretudo de herbivoros foliares, associados a super-hospedeira A. nitida.
Diferencas temporais no ciclo de vida, disponibilidade de recursos, e diferencas morfoldgicas
podem gerar os padrdoes de ocorréncia e co-ocorréncia encontrados. Adicionalmente, a
densidade de galhas caulinares abandonadas representa um recurso adicional para artrépodes
e a abundancia de artrépodes ocupando as galhas ndo foi o suficiente para afetar a herbivoria
foliar. Esses resultados oferecem perspectivas iniciais sobre os processos envolvidos na

interacdo entre A. nitida e sua fauna de artrépodes associada.

Palavras-chave: Interagdes inseto-planta. Herbivoria. Tragcos funcionais. Co-ocorréncia.

Engenharia de ecossistema. Super-hospedeira.



ABSTRACT

SANTOS, Luziene Seixas dos, M.Sc., Universidade Federal de Vigosa, December, 2022.
Assemblage of arthropods associated with the superhost Andira nitida: patterns of co-
occurrence, effects of functional traits and ecosystem engineering. Adviser:
Tatiana Garabini Cornelissen. Co-adviser: Guilherme Ramos Demetrio Ferreira.

Plants are attacked by multiple herbivorous insects that can co-occur in space and time. In
recent decades, studies that address the factors that can determine the structure of herbivore
insect assemblages in plants have been complemented by approaches that incorporate co-
occurrence and ecosystem engineering. We studied the arthropods associated with the host
species Andira nitida (Fabaceae), with the aim of identifying the mechanisms involved in the
structure of the assemblage of associated arthropods, especially foliar herbivores. We first
checked the occurrence of foliar herbivores and whether there was a pattern of co-occurrence
between types and guilds of foliar herbivores in A. nitida. We also evaluated whether the
occurrence patterns found were related to the functional traits of the plant's leaves. Later, we
evaluated the role of abandoned stem galls as ecosystem engineers based on the effects of
their presence and density on the arthropod assemblage and on the levels of leaf herbivory
found in A. nitida. Our results indicate that A. nitida suffers simultaneous damage by gallings,
miners and chewers and that the guilds and damage types of herbivores show a temporal
sequence of establishment and development in the leaf, with the peak of establishment close
to leaf sprouting. Seven pairs of herbivore types exhibited aggregate (positive) co-occurrence
and two pairs exhibited segregated (negative) co-occurrence. Thus, we partially accept our
hypothesis that leaf herbivores in A. nitida have a predominantly segregated co-occurrence
pattern, as we found pairs of species with negative, positive and random co-occurrence
patterns, the latter being more frequent. Leaf traits such as Leaf area, Specific leaf area and
Dry matter content were determinant for the occurrence of some types of herbivores,
especially galling insects. We also showed that stem galls are frequent on branches of A.
nitida and that, when abandoned, they can harbor individuals of different taxa, at different
stages of life and with different castes, with Formicidae being the most abundant and frequent
group. In addition, the density of abandoned galls positively affects the number of occupied
galls and the possibility of the gall being occupied, and the size of the abandoned stem gall
plays a central role in the possibility of occupation of this structure. Contrary to expectations,
we did not find a relationship between the size of the stem gall and the richness and

abundance of arthropods and between the presence of stem galls and leaf herbivory by



chewers.Therefore, we point out that more than one process defines the occurrence of
arthropods, especially foliar herbivores, associated with the super-host A. nitida. Temporal
differences in the life cycle, resource availability, and morphological differences can generate
the patterns of occurrence and co-occurrence found. Additionally, the density of abandoned
stem galls represents an additional resource for arthropods and the abundance of arthropods
occupying the galls was not enough to affect leaf herbivory. These results offer initial
perspectives on the processes involved in the interaction between A. nitida and its associated

arthropod fauna.

Keywords: Insect-plant interactions. herbivory. Functional traits. Co-occurrence. Ecosystem
engineering. Super host.
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10

1 INTRODUCAO GERAL

As interagdes ecoldgicas, antagdnicas ou mutualistas, através de seu potencial de
ligacdo entre organismos, podem estruturar as comunidades biolégicas (MITTELBACH &
MCcGILL, 2012). Plantas e insetos tém coexistido por milhdes de anos, e ao longo do tempo
evolutivo uma série de relacdes com efeitos geralmente reciprocos evoluiram entre esses
grupos (PRICE, 2002; LEWINSOHN et al, 2006; BECERRA, 2007).

Do ponto de vista das relagdes consumidor-recurso, plantas e insetos podem estar
ligados, direta ou indiretamente, por meio de interagcdes tréficas. As plantas sdo o grupo que
fixa a maior parte de toda energia dos sistemas terrestres, e quase todos os grupos da fauna,
como os insetos, dependem, direta ou indiretamente, dessa producdo (PRICE, 2002;
LEWINSOHN et al, 2006). Os insetos, considerados o grupo mais diverso entre os animais,
apresentam indmeras associagdes as plantas. Essas interacdes exercem forte influ€ncia nesses
grupos, como no caso da herbivoria (STRONG et al., 1984; PRICE, 2011), ja4 que estes
animais podem se alimentar de uma grande variedade de recursos alimentares, e muitas
espécies apresentam hdbito herbivoro ao menos em uma fase do seu ciclo de vida. Dessa
forma, se consolidam como importantes consumidores da producdo primdria terrestre
(LEWINSOHN et al., 2012). Assim, as interacdes entre esses niveis tréficos sdo a forca
motriz da biodiversidade de qualquer ecossistema, e o estudo dessas interacdes geram
importantes predicdes sobre mecanismos que moldam dindmica e diversidade das
comunidades biol6gicas (BURKEPILE & PARKER, 2017).

Os insetos herbivoros s@o constituidos por vérias guildas de alimentacdo, que podem
apresentar diferentes niveis de especializacdo em relagdo a planta hospedeira e a parte da
planta utilizada, refletindo a complexidade das histérias naturais desses grupos. Para os
propositos deste trabalho, guilda refere-se aos integrantes de uma dada comunidade bioldgica
que exploram os recursos de maneira semelhante (SIMBERLOFF & DAYAN, 1991). Os
insetos herbivoros podem explorar as partes vegetais de diferentes formas como cortar e
mastigar partes externas, sugar fluidos internos, consumir parénquima, formar galerias ou
induzir a formacdo de galhas (SIMBERLOFF & DAYAN, 1991; ARAUJO & OLIVEIRA,
2021). Podem consumir poucas ou uma ampla variedade de espécies de plantas, além de
poder apresentar preferéncia por partes especificas ou fazer uso de vdrias partes do vegetal
(NOVOTNY et al., 2010; SCHOWALTER, 2016; ARAUJO & OLIVEIRA, 2021).

A estrutura da assembleia de insetos herbivoros em uma planta pode ser determinada

por diversos fatores. No geral, pode ser afetada tanto pela biologia dos herbivoros, isso inclui
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necessidades fisioldgicas e comportamento alimentar, como também por caracteristicas
associadas a planta, e por interagdes com o mesmo nivel tréfico ou niveis tréficos superiores
(VEGA et al, 2012; LORANGER et al, 2012; CUEVAS-REYES et al., 2017). Esses
processos tém sido agrupados em duas forcas moduladoras: forcas estocdsticas e
deterministicas (HUBBELL, 2001; CHASE & LEIBOLD, 2009; BARBER & MARQUIS,
2011). E previsto que esses fatores ocorram em diferentes escalas espaciais e temporais,
podendo atuar como filtros para as espécies e guildas de herbivoros que se estabelecerdo em
uma planta, sendo centrais para a organizacdo dessas assembleias (KRAFT er al., 2015;
DESCOMBES et al., 2016).

As guildas e espécies de insetos herbivoros podem ocorrer simultaneamente,
sequencialmente ou isoladamente em uma mesma planta hospedeira, interagindo ou ndo umas
com as outras e com outras espécies de artropodes (ERB ez al., 2011; TACK & DICKE, 2013;
ALI & AGRAWAL, 2014; SANTOS et al., 2021; DE BOBADILLA et al., 2022). A
coexisténcia entre diferentes guildas de herbivoros pode ser mediada por interacdes
ecologicas (competicdo, predacdo e facilitacdo), que promovem, dentre outras respostas,
agrupamento ou a segregacao das espécies (ALI & AGRAWAL, 2014; FARIAS et al., 2021;
DE BOBADILLA et al., 2022). Insetos galhadores, por exemplo, constituem um sistema
complexo de interacdo, uma vez que interagem diretamente ou indiretamente com outros
organismos, incluindo predadores, parasitoides, sucessores e outros (SUGIURA &
YAMAZAKI, 2009; CORNELISSEN et al., 2013; PILICHOWSKI et al., 2019; FARIAS et
al., 2021; LEITE et al., 2022).

Por sua vez, as caracteristicas das plantas, que geralmente respondem aos fatores
bidticos e abidticos através de ajustes em seus tracos morfoldgicos, quimicos e fisioldgicos
podem influenciar no desempenho e distribuicdo de insetos herbivoros (PEETERS, 2002;
LORANGER et al., 2012; GALMAN ¢ al., 2018). Dessa maneira, os tracos funcionais
foliares, especialmente as propriedades fisicas e nutricionais, sdo considerados caracteristicas
importantes na palatabilidade e susceptibilidades das folhas ao ataque de herbivoros
(PEETERS, 2002; LORANGER et al., 2012; PEREZ-HARGUINDEGUY et al., 2013). Ha
evidéncias de que drea foliar, drea foliar especifica e teor de matéria seca foliar, sdo
excelentes preditores da susceptibilidade das plantas ao ataque de herbivoros, uma vez que
podem afetar de formas diferentes o desempenho alimentar de distintos herbivoros
encontrados em uma mesma planta hospedeira (PEETERS, 2002; FONSECA et al., 2018).

Insetos herbivoros que modificam a morfologia das plantas, como os galhadores, além

de manipular o metabolismo da hospedeira em seu beneficio, podem também influenciar a
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diversidade e abundancia de diferentes artropodes, por meio do aumento da disponibilidade de
habitats e/ou modificagdes desses (JONES et al., 1994; FUKUI, 2001; VIEIRA & ROMERO,
2013; CORNELISSEN et al., 2016; HENRIQUES et al., 2019; PEREIRA et al., 2020). Os
indutores de galhas representam a guilda mais especializada, pois sdo os Unicos que t€ém a
capacidade de manipulacdo das estruturas fisioldgicas e anatdmicas de suas hospedeiras
(SHORTHOUSE et al., 2005; RAMAN, 2021). Apds a eclosdo do organismo adulto, as
galhas senescentes podem permanecer na planta hospedeira e, ocasionalmente, serem
ocupadas por uma sucessdo de fauna, agindo como engenheiras de ecossistema
(MARUYAMA et al., 2012; CORNELISSEN et al., 2016; WETZEL et al., 2016; SANTOS
et al., 2019; GIANNETTI et al, 2019). Essas estruturas podem, por exemplo, ser
secundariamente ocupadas por vdrios artropodes, como dcaros, aranhas, besouros e,
principalmente, por formigas (ALMEIDA et al., 2014; SANTOS et al., 2019).

Neste estudo, avaliamos a contribui¢io de processos bidticos na estruturacdo da
assembleia de artropodes, sobretudo de herbivoros foliares, associados a espécie hospedeira
Andira nitida (Fabaceae). Essa espécie suporta uma considerdvel riqueza e abundancia de
herbivoros de diferentes guildas, podendo ser utilizada como modelo para testar hipdteses
relacionadas a montagem de assembleia de herbivoros em uma planta. Tivemos como
objetivo entender os padrdes de ocorréncia de herbivoros foliares e caulinares e a existéncia
de co-ocorréncia, testando os efeitos dos tracos funcionais das folhas e da engenharia de
ecossistema por galhas caulinares senescentes na assembleia de artrépodes e nos niveis de
herbivoria foliar encontrados em A. nitida.

Para atingir esse objetivo, estruturamos o estudo em dois capitulos. O primeiro
consiste em um estudo sobre herbivoria foliar em A. nitida, abordando a ocorréncia de
herbivoros e existéncia de co-ocorréncia por meio de modelos nulos, e andlise dos efeitos dos
tracos funcionais foliares nos padroes de ocorréncia encontrados. No segundo, avaliamos o
papel dos insetos indutores de galhas caulinares como engenheiros de ecossistemas e
facilitadores, criando habitats que podem ser secundariamente ocupados por artropodes, e

seus potenciais efeitos na herbivoria foliar.
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CAPITULO 1: Ocorréncia temporal e co-orréncia de herbivoria foliar por mastigadores,
minadores e galhadores: os tragos foliares importam?

RESUMO

SANTOS, Luziene Seixas dos, M.Sc., Universidade Federal de Vicosa, dezembro de 2022.
Ocorréncia e co-orréncia de herbivoria foliar por mastigadores, minadores e
galhadores: os tracos foliares importam? Orientadora: Tatiana Garabini Cornelissen.
Coorientador: Guilherme Ramos Demetrio Ferreira.

Uma série de fatores pode determinar a estrutura das assembleias de insetos herbivoros em
uma planta hospedeira. Neste capitulo, tivemos como objetivo descrever a ocorréncia e
verificar a existéncia de co-ocorréncia entre insetos herbivoros em folhas de Andira nitida,
além de verificar se os tragos funcionais foliares influenciam esses padrdes. Testamos as
hipoteses de que existe uma sequéncia temporal de colonizacdo e um padrdo de segregagdo
entre os tipos e guildas de herbivoros, e que os tragos funcionais explicam a herbivoria foliar.
Prevemos que os galhadores sejam os primeiros a colonizar as folhas e que guildas de
herbivoros subsequentes evitem seu estabelecimento em folhas previamente galhadas,
configurando co-ocorréncia negativa. Prevemos também que a abundancia de galhadores e
minadores e a porcentagem de danos por mastigadores sdo afetadas pelos valores de Area
foliar, Area foliar especifica e Teor de matéria seca dos individuos. Para documentar a
dindmica temporal e padroes de ocorréncia de herbivoros foliares em A. nitida,
acompanhamos e inspecionamos folhas em intervalos semanais ao longo de cinco meses.
Também realizamos afericdo da Area foliar, Area foliar especifica e Teor de matéria seca das
folhas. Nossos resultados indicam que as folhas apresentaram danos simultineos por
minadores, mastigadores e galhadores (seis morfotipos), sendo essas duas tultimas guildas
mais frequentes. A galha lenticular-extralaminar foi o morfotipo mais abundante (91,42% do
total) e a porcentagem de area foliar consumida por mastigadores apresentou valor médio de
3% por folha. Encontramos uma sequéncia temporal no estabelecimento de herbivoros
foliares, sendo galhadores (galha lenticular-extralaminar) os primeiros a se estabelecerem nas
folhas, juntamente com mastigadores. Na sequéncia, outras galhas (fusiforme, periforme e
globosa-pilosa) colonizam as plantas e as galhas globosa-abaxial, globosa-adaxial e
minadores tendem a se tornar mais frequentes mais tardiamente. Observamos que o indice C-
score diferiu dos valores gerados pelo modelo nulo para tipos, mas ndo foi diferente para
guildas de herbivoros. Quando avaliada a co-ocorréncia entre pares de tipos de herbivoros, um

padrdao de co-ocorréncia aleatdria foi predominante para a maioria dos pares analisados.
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Identificamos apenas sete casos de co-ocorréncia positiva e dois pares com menor
probabilidade de co-ocorréncia. Das trés combinagdes de guildas possiveis, registramos
menor probabilidade de co-ocorréncia, entre minadores e galhadores e entre mastigadores e
galhadores. Nossos resultados indicam que os tracos das folhas da planta hospedeir tém
impacto fraco na estruturacio da assembleia de herbivoros, afetando apenas a abundancia de
galhadores. Esses resultados demonstram que o padrdo de co-ocorréncia de herbivoros
foliares associados a A. nitida foi estruturado por processor biolégicos para alguns pares de
espécies, enquanto ocorre ao acaso para outros. Assim, interacdes ndo podem ser usadas para
explicar a organizac¢do dos insetos herbivoros em A. nitida. Além disso, destacamos que para
0 nosso sistema de estudo os padrdes de ocorréncia dependem mais da histéria de vida dos
herbivoros que dos aspectos associados a tracos funcionais das plantas. Sugerimos que exista
uma diferenciacdo no uso da folha, tanto de espaco quanto de tempo, o que leva a formagao

de diferentes pares de herbivoros co-ocorrentes.

Palavras-chave: Montagem de comunidades. Insetos herbivoros. Herbivoria foliar. Co-
ocorréncia. Tragos funcionais. Dindmica temoral.
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ABSTRACT

SANTOS, Luziene Seixas dos, M.Sc., Universidade Federal de Vigosa, December, 2022.
Occurrence and co-occurrence of leaf herbivory by chewers, miners and gallers: do leaf
traits matter?Adviser: Tatiana Garabini Cornelissen. Co-adviser: Guilherme Ramos
Demetrio Ferreira.

A number of factors can determine the structure of herbivore insect assemblages on a host
plant. In this chapter, we aimed to describe the occurrence and verify the existence of co
occurrence between herbivorous insects in leaves of Andira nitida, in addition to verifying
whether functional leaf traits influence these patterns. We tested the hypotheses that there is a
temporal sequence of colonization and a pattern of segregation among herbivore types and
guilds, and that functional traits explain leaf herbivory. We predict that gallers will be the first
to colonize the leaves and that subsequent herbivore guilds will avoid their establishment on
previously galled leaves, configuring a negative co-occurrence. We also predict that the
abundance of gallers and miners and the percentage of damage by chewers are affected by the
values of Leaf Area, Specific Leaf Area and Dry Matter Content of individuals. To document
the temporal dynamics and occurrence patterns of leaf herbivores in A. nitida, we tracked and
inspected leaves at weekly intervals over five months. We also measure leaf area, specific
leaf area and dry matter content of leaves. Our results indicate that the leaves showed
simultaneous damage by miners, chewers and gallers (six morphotypes), the latter two being
the most frequent guilds. The lenticular-extralaminar gall was the most abundant morphotype
(91.42% of the total) and the percentage of leaf area consumed by chewers showed an average
value of 3% per leaf. We found a temporal sequence in the establishment of foliar herbivores,
with gallers (lenticular-extralaminar gall) being the first to establish themselves on leaves,
along with chewers. Subsequently, other galls (fusiform, pear-shaped and globose-hairy)
colonize the plants and globose-abaxial, globose-adaxial and miner galls tend to become more
frequent later on. We observed that the C-score index differed from the values generated by
the null model for types, but it was not different for herbivore guilds. When evaluating the co-
occurrence between pairs of herbivore types, a pattern of random co-occurrence was
predominant for most of the analyzed pairs. We identified only seven cases of positive co-
occurrence and two pairs with a lower probability of co-occurrence. Of the three possible
combinations of guilds, we recorded a lower probability of co-occurrence, between miners
and gallers and between chewers and gallers. Our results indicate that host plant leaf traits

have a weak impact on herbivore assemblage structuring, affecting only galling abundance.
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These results demonstrate that the pattern of co-occurrence of leaf herbivores associated with
A. nitida was structured by biological processors for some pairs of species, while it occurs by
chance for others. Thus, interactions cannot be used to explain the organization of herbivorous
insects in A. nitida. In addition, we highlight that for our study system, the occurrence
patterns depend more on the life history of the herbivores than on the aspects associated with
the functional traits of the plants. We suggest that there is a differentiation in leaf use, both in

space and time, which leads to the formation of different pairs of co-occurring herbivores.

Keywords: Community assembly . Herbivorous insects. Leaf herbivory. Co-occurrence.
Functional traits. Temporal dynamics.



20

1 INTRODUCAO

Em uma comunidade bioldgica, as espécies podem estar ligadas direta ou
indiretamente por meio das relagdes consumidor-recurso (VALDES & EHRLEN, 2019). As
plantas sd@o os maiores produtores primdrios do planeta, sendo o grupo que fixa a maior parte
de toda energia dos sistemas terrestres, € quase toda a fauna, incluindo os insetos herbivoros,
depende dessa producdo, entre elas os insetos herbivoros (PRICE, 2002; LEWINSOHN et al,
2006; DEL-CLARO & TOREZAN-SILINGARDI, 2009).

Plantas e insetos coexistem por milhdes de anos, tempo suficiente para o surgimento
de uma série de relagdes com efeitos geralmente reciprocos entre esses grupos
(LEWINSOHN et al., 2006; BECERRA, 2007). O estudo dessas interacdes geram
importantes predi¢cdes sobre mecanismos que moldam a dindmica e diversidade das
comunidades ecolédgicas (PRICE, 2002; BURKEPILE & PARKER, 2017). Nesse sentido,
nota-se que as interacdes entre insetos herbivoros e suas plantas hospedeiras podem variar no
tempo e no espago (KAPLAN & DENNO, 2007; VALDES & EHRLEN, 2019), e as relagdes
de herbivoria exercidas por diferentes herbivoros sdo de grande importancia para
compreensdo de padrdes que expliquem a diversidade bioldgica e distribuicdo dos insetos
herbivoros em seus ambientes (VAN DER PUTTEN et al., 2001).

No geral, insetos herbivoros podem consumir praticamente qualquer parte de uma
planta, desde raizes, caules, folhas, flores, frutos ou sementes (STRAUSS & ZANGERL,
2002). Dessa forma, a organizacdo de assembleias de insetos herbivoros em uma mesma
planta pode entdo ser determinada por diversos fatores, dentre quais destacamos, histéria de
vida das espécies e tipos de guildas de herbivoros, fatores ambientais, aqueles mediadas pelas
caracteristicas das plantas (FINCHER er al., 2008; BARBER & MARQUIS, 2011;
DESCOMBES et al., 2016; MUIRURI et al., 2019). Para além desses fatores, as interacoes
entre espécies do mesmo nivel tréfico, como competi¢do e facilitagdo, podem ser mecanismos
centrais para a ocorréncia e persisténcia de herbivoros em nivel local (KRAFT et al., 2015;
PILICHOWSKI et al., 2019; OLIVEIRA-JUNIO et al., 2021; SANTOS et al., 2021; LEITE
etal, 2022).

Esses processos podem ser agrupados em duas importantes teorias de montagem de
comunidades ecoldgicas. A primeira € a de processos estocdsticos (ou neutros), que prevé que
a distribuicdo de espécies é determinada por fatores aleatérios ou dependente de padrdes de
limitacdo de dispersdo e especiacio (HUBBEL, 2001; BARBER & MARQUIS, 2011). Em

contraste, a teoria de processos deterministicos, baseia-se em modelos de nicho de uma
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espécie, enfatizando a importancia da filtragem ambiental e das interacdes ecoldgicas
(CHASE & LEIBOLD, 2003; BARBER & MARQUIS, 2011). Estudos recentes consideram
que processos neutros e deterministicos podem atuar conjuntamente na montagem de
comunidades biolégicas (CHASE et al., 2009; ELLWOOD et al., 2009; SIEPIELSKI et al.,
2010; VELLEND et al., 2014).

As condig¢des bidticas sao fatores responsaveis pelo modo como insetos herbivoros se
estabelecem e persistem em suas hospedeiras, atuando como filtro ambiental que vao definir
as regras de montagem de comunidades de herbivoros (KRAFT et al., 2015; DESCOMBES et
al., 2016). Premissas das teorias de montagem de comunidades indicam que vdrias
caracteristicas da planta, como o local de ocorréncia da planta hospedeira (RIBEIRO &
FERNANDES, 2000), o conteido nutricional (PEREZ—HARGUINDEGUY, 2003;
MALDONADO-LOPEZ et al., 2014; RUIZ-GUERRA et al, 2021), defesas fisicas e
quimicas (CORNELISSEN & FERNANDES, 2001; BOEGE & ROBERT, 2005) e variagdes
fenoldgicas (VAN et al., 2007; EKHOLM et al., 2022; COSTA et al., 2022), afetam a
quantidade e a qualidade dos recursos disponiveis que, por sua vez, podem afetar a
colonizagdo, persisténcia e distribuicao de seus herbivoros associados.

Os tracos funcionais foliares, especialmente as propriedades fisicas e nutricionais,
podem atuar como uma for¢a deterministica e sdo considerados caracteristicas importantes na
palatabilidade e susceptibilidades das folhas ao ataque de herbivoros em uma planta
(PEETERS, 2002; PEREZ-HARGUINDEGUY et al., 2003; LORANGER et al., 2012). Hi
evidéncias de que insetos herbivoros tém preferéncia por folhas macias e com maior
qualidade nutricional (PEREZ-HARGUINDEGUY et al., 2003; CORNELISSEN et al., 2003;
LORANGER et al., 2012). Mesmo assim, guildas diferentes de herbivoros podem responder
de formas distintas aos efeitos dos tracos funcionais foliares (PEETERS, 2002; MUIRURI et
al., 2018). Para galhadores, por exemplo, € esperado uma preferéncia por sitio de oviposi¢ao
em tecidos jovens devido a maior quantidade detecidos meristematicos (WARING & PRICE
1990; FERREIRA et al., 2021). A preferéncia dos herbivoros € determinada nao apenas pelas
caracteristicas associadas a planta e pelo contexto ambiental, mas também pela historia de
vida dos organismos € por interacdes com outras espécies de herbivoros (DENNO et al,
1995; SANTOS et al., 2021). As diferentes guildas de herbivoros geralmente apresentam
padrées de distribuicdo especificos e muitas vezes opostos (RIBEIRO & FERNANDES,
2000) e podem ocorrer simultaneamente em uma mesma planta hospedeira, interagindo, ou
ndo, umas com as outras, estabelecendo relacdes de co-ocorréncia (TACK & DICKE, 2013;

SANTOS et al., 2021; FARIAS et al., 2021). O estudo de padrdes de co-occorréncia pode
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possibilitar a compreensdo de diversos processos que resultam na estrutura e organizacao das
assembleias de herbivoros (STONE & ROBERTS, 1990; CORNELISSEN et al., 2013;
FAGUNDES et al., 2018). E esperado, por exemplo, que diferentes espécies e guildas de
insetos herbivoros que co-ocorrem no espago € no tempo experimentem interagdes de
repulsdo ou de facilitacdo (FAGUNDES et al., 2018; RAMOS et al., 2019).

Uma vez que a planta hospedeira Andira nitida (Fabaceae) suporta herbivoria por
diferentes guildas, pode ser usada como modelo para testar hipéteses relacionadas a padrdes
de co-ocorréncia de insetos em sistemas tropicais, além de proporcionar uma oportunidade de
melhor entendimento da ecologia desse grupo. Este capitulo tem como objetivo entender
como a assembleia de herbivoros foliares em A. nitida sao formadas, verificando ocorréncia e
existéncia co-ocorréncia entre os tipos e guildas de herbivoros. Além de verificar se os
padrées de ocorréncia encontrados sdo influenciados pelos tracos funcionais foliares da
espécie hospedeira. Assim, buscamos: 1) descrever a herbivoria foliar por diferentes guildas
de herbivoros em folhas de A.nitida; ii) avaliar a sequéncia temporal de colonizacdo dos
herbivoros foliares; iii) verificar se folhas previamente ocupadas por um herbivoro sdo
evitadas ou preferidas por outros herbivoros por meio de andlise de co-ocorréncia; e iv)
analisar se a herbivoria foliar € influenciada pelos tragcos funcionais foliares de A. nitida.

Testamos as hipdteses de que 1) existe uma sequéncia temporal de colonizacdo e ii) os
herbivoros demonstram um padrdo de segregacdo em folhas de A. nitida. Espera-se que os
galhadores devido a preferéncia por tecidos jovens sejam os primeiros a colonizar as folhas, e
que guildas de herbivoros subsequentes evitem seu estabelecimento em folhas previamente
galhadas, preferindo folhas sem danos, devido a efeitos de inibi¢do causados pelos herbivoros
previamente estabelecidos; e iii) os tracos funcionais das folhas estdo relacionados a
quantidade de herbivoria experienciada por uma folha. Assim, prevemos que individuos com
caracteristicas de tracos funcionais semelhantes devem ter ocorréncia semelhantes de

herbivoros foliares.

2 MATERIAL E METODOS
2.1 Area de estudo
O estudo foi realizado em um fragmento de vegetacdo da Unidade de Conservacdo

(UC) Area de Protecio Ambiental da Marituba do Peixe, situada na regido do Baixo Sdo

Francisco, ao Sul do estado de Alagoas, entre as coordenadas geograficas 10°24°30” e
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10°14°27” de latitude sul, e 36°31°16” ¢ 36°17°16” de longitude oeste (ALAGOAS, 2006;
OLIVEIRA, 2020).

A APA da Marituba do Peixe possui 18.556 hectares e inclui em seu territorio parte
dos municipios de Feliz Deserto, Penedo e Piagabucu (ALAGOAS, 2006). A regido possui
clima classificado como subimido e imido, com maior incidéncia de chuva ocorrendo entre
os meses de marco e agosto, e periodo menos chuvoso de setembro a fevereiro. Nos periodos
mais chuvosos caracterizam-se por aumento no volume de dgua e enchentes recorrentes,
sendo por isso conhecida como “Pantanal Alagoano” (ALAGOAS, 2006; OLIVEIRA, 2017,
OLIVEIRA, 2020) (Figura S1). A drea de estudo apresenta elementos vegetacionais de
Caatinga, Mata Atlantica e Restinga, sendo frequentemente segmentada em trés formagdes
nativas distintas: restinga, varzea e formacoOes florestais. Possui alta riqueza de espécies de
plantas, onde destacam-se representantes das familias Myrtaceae, Fabaceae e Anacardiaceae
(ALAGOAS, 2006). Este estudo foi realizado em um mesmo fragmento vegetacional

localizado nas coordenadas 10°23'52.84" S e 36°26'47.25" O (Figura S1).

2.2 Sistema de estudo

O género Andira Lam. compreende espécies vegetais pertencentes a familia Fabaceae,
considerada uma das familias de Angiospermas mais ricas do mundo (PENNINGTON, 2003).
Andira possui 30 espécies lenhosas distribuidas pela América tropical e Africa. A maioria das
espécies do gé€nero se concentra na América do Sul, com maior endemismo no Brasil
(RAMOS et al., 2022). O pais abriga 29 espécies, sendo 17 endémicas, distribuidas nos
dominios da Amazdnia, Cerrado, Mata Atlantica e Caatinga. Desse total, o maior ndmero é
encontrado em Minas Gerais e Amazonas (PENNINGTON, 2003; CAMARGO, 2005;
RAMOS et al., 2022).

Andira nitida Mart. ex Benth, popularmente conhecida como “Argelim” ou “Argelim
morcego” ¢ endémica e nativa do Brasil, encontrada em ambiente de restinga e em transi¢ao
de campo natural, com ocorréncia registrada nos estados de Alagoas, Bahia, Paraiba,
Pernambuco, Rio Grande do Norte e Sergipe, na regido Nordeste; e Espirito Santo, Rio de
Janeiro, na regido Sudeste (SILVA er al., 2014, CONCEICAO et al., 2013; LIMA et al.,
2011; ARAUJO et al., 2008) (Figura S2). Possui porte médio arbéreo, atingindo em média
8m de altura, com copa arredondada e tronco reto. Apresenta folhas brilhantes e compostas
imparipinadas, variando de 5 a 9 foliolos opostos (MATTOS, 1979; MARTINS & BIONDIN,
1990; PENNINGTON, 2003). Caracterizada por ser uma planta decidua com periodo de
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brotamento foliar ocorrendo entre os meses de setembro e outubro (observacdes de campo).
Até o momento, seis morfotipos de galhas sdo encontrados em folhas de A. nitida, todos
induzidos por espécies ainda nao identificadas de Diptera (Cecidomyiidae) (observagao
pessoal; BREGONCI et al., 2010; SILVA & URSO-GUIMARAES, 2021) (Tabela 1). Na
drea de estudo hd registro de herbivoria foliar por mastigadores, galhadores e minadores

ocorrendo nos mesmos individuos, e por vezes nas mesmas folhas da referida espécie (Figura

S2).

Tabela 1- Caracterizacdo dos morfotipos de galhas encontrados em folhas de Andira nitida na APA da
Marituba do Peixe, AL.

Morfotipo Descricao do formato Localizaciao Ocorréncia

Lenticular- Achatamento dorsoventral Qualquer extensao da ldmina Isolada

extralaminar e glabras foliar

Globosa-adaxial Projecdes verticais e Qualquer extensao da ldmina Isolada
glabras. Face adaxial. foliar

Globosa-abaxial Projecdes verticais e Qualquer extensdo da lamina Isolada
glabras. Face abaxial. foliar Agrupada

Globosa-pilosa Projecdes verticais e Geralmente no centro, Isolada
presenca de tricomas. proximo a nervura principal Agrupada
Face adaxial do foliolo

Fusiforme Entumecimento Qualquer extensao da lamina Isolada
vermiforme e glabras foliar Agrupada

Clavada Porg¢ao apical mais Sempre no centro, proximo a Agrupada
arredondada que a base nervura principal do foliolo

2.3 Amostragem dos dados

2.3.1 Monitoramento das folhas

Para documentar a dindmica temporal e padrdes de ocorréncia de herbivoros foliares
em A. nitida, marcamos 30 individuos que se encontravam na mesma fenofase de emissao de
folhas novas. Em cada individuo, selecionamos conforme disponbilidade 10 folhas novas
totalmente expandidas e sem danos aparentes por mastigadores, galhadores e minadores
(n=300 folhas). Estas foram devidamente marcadas no peciolo foliar com uso de fita crepe
adesiva, para melhor identificacdo e individualizacdo das folhas (Figura S3).

As folhas marcadas foram inspecionadas visualmente uma vez por semana durante o

periodo de cinco meses, contados a partir da data de marcagao do individuo, totalizando 23
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semanas (exceto nos casos em que as 10 folhas marcadas no individuo cairam antes de
completar os 5 meses de acompanhamento). Para cada folha marcada definimos a condicdo da
folha em relacdo a presenca de herbivoros e/ou abscisdo, considerando as seguintes
categorias: i) folha intacta, quando a folha estava sem danos aparentes por herbivoros
mastigadores, galhadores e minadores; ii) folha galhada, quando houve sinais de tumores
isolados ou em grupo por qualquer morfotipo; iii) folha mastigada, quando o tecido da folha
estava removido na borda ou lamina foliar devido a acdo de insetos mastigadores; iv) folha
minada, quando verificado a presenga de tineis, manchas ou vesiculas no limbo foliar e vi)
folha abscisada, quando a folha caiu da planta. Ressaltamos que com esse procedimento de
amostragem continua, por meio de acompanhamento temporal de herbivoria nas mesmas
folhas e com idades parecidas, minimizamos diferencas de herbivoria em decorréncia do
tempo de exposicao das folhas a agdo dos herbivoros.

Quando encontrados sinais de galhas, ainda em campo ocorreu o registro do nimero
total de galhas de cada folha (abundancia), considerando-se os morfotipos (riqueza) e a
posicdo encontrada nas folhas (faces adaxial e abaxial). Para os insetos minadores também
registramos o numero total de minas em cada folha (abundancia). Quanto a herbivoria por
mastigadores, durante a inspe¢do semanal, todas as folhas foram fotografadas
individualmente, utilizando-se uma folha de papel com marcagdes de dois centimetros como
fundo, sobre a qual as folhas de A .nitida foram cuidadosamente apoiadas com a face adaxial
voltada para cima, para entdo serem fotografadas perpendicularmente ( Figura S3).

Esse procedimento se repetiu semanalmente entre 12 de setembro de 2021 a 12 de
marco de 2022, totalizando 23 semanas de acompanhamento. As fotografias semanais foram
utilizadas para determinagdo da propor¢do de drea foliar consumida por insetos mastigadores
(nivel de herbivoria) entre o intervalo de cada semana de monitoramento e a herbivoria
acumulada durante todo o experimento, através da utilizacdo do software ImageJ® (Versao
1.53k).

Considerando-se que apds expansdo completa da folha a planta tende a cessar o
crescimento do limbo foliar, a mensuragcdo da area total das folhas (cm?) ocorreu apenas nas
fotografias de folhas tiradas na semana de marcacdo de cada individuo (tempo inicial de
acompanhamento). Para isso, as fotografias das folhas foram individualmente importadas para
o software ImageJ (Versdo 1.53k), calibradas, e em seguida tracamos a borda dos foliolos
seguindo o contorno original. Os valores de drea de cada foliolo foram somados para obtengado

da area total da folha (PEREZ—HARGUINDEGUY et al., 2013).
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A mensuracdo da drea foliar consumida de cada folha ocorreu todas as vezes que
observamos remocao de tecido foliar devido a¢@o de insetos mastigadores (danos em formas
de buracos no limbo e/ou remog¢do de tecido na margem do limbo foliar). Para isso, as
fotografias de folhas foram importadas em pares (ex: 1.2 da semana 1 e 1.2 da semana 2) e
analisadas no ImageJ®, para medicdo da &rea foliar consumida em cada folha, sendo a
fotografia da semana anterior utilizada como referéncia para observacdo de surgimento e/ou
evolucdo do dano foliar ja existente, na semana de interesse.

Quando encontrado sinal de mastigacdo, para obtencdo da drea consumida por
herbivoros mastigadores na semana de anélise, ocorreu a medicao do contorno de drea foliar
consumida, por foliolo. Feito isso, a porcentagem de drea foliar consumida em cada folha foi
estimada a partir da soma das dreas removidas de todos os foliolos (cm?), dividida pela area
total da folha (cm?), multiplicado por 100. Esse procedimento foi realizado em todas as fotos
das folhas marcadas nos 30 individuos, até que todas as fotos das 23 semanas (ou até a

senescéncia da folha) fossem comparadas par a par entre as semanas de acompanhamento.

2.3.2 Tragos funcionais foliares

Os tracos funcionais foliares de A. nitida foram medidos em até 10 folhas por
individuo, conforme disponibilidade, em cada um dos 30 individuos em que a herbivoria foi
acompanhada. Para tal avaliacdo, usamos folhas maduras (correspondente ao ultimo
brotamento), totalmente expandidas e sem sinais de ataque de herbivoros.

As folhas foram utilizadas para aferi¢do da drea foliar (do inglés LA: leaf area, em
cm?), drea foliar especifica (do inglés SLA: specific leaf area, em cm?/g) e teor de matéria
seca (do inglés LDMC: leaf dry matter content, em g). E importante mencionar que embora
muitos outros tracos funcionais da planta sejam frequentemente associadas a susceptibilidade
das plantas ao ataque de herbivoros, a escolha destes deve-se a facilidade de mensuragao e por
serem comumente apontados como descritores da qualidade nutricional eenvolvidos na
resisténcia fisica e dureza da folha contra danos fisicos e herbivoros (PEREZ—
HARGUINDEGUY et al.,, 2013; KOZLOV et al., 2015; PIERCE et al., 2017). Apds a
coletas as folhas foram embrulhadas em papel imido, acondicionadas em sacos pldsticos
devidamente identificados, conduzidas ao Laboratério de Ecologia Vegetal (LEVE) na
Universidade Federal de Alagoas (UFAL), e armazenadas em geladeira at¢ o momento do
processamento. Em laboratério, as folhas frescas foram pesadas em balanga de precisdo para

determinacdo da massa fresca (g). Na pesagem, consideramos apenas os foliolos da folha,



27

sendo removido o peciolo. Em seguida todas as folhas foram digitalizadas juntamente com
uma escala métrica de 2cm, em um scanner de mesa, para posterior mensuracao da drea foliar
(cm?), desconsiderando o peciolo, através da utilizacdo do programa ImageJ® (Versao 1.53k).
As amostras foram embaladas em sacos de papel e secas em estufa por 72 horas a 60°C. Apds
secagem, as folhas foram novamente pesadas, nesse momento para a determinag¢do da massa
seca (g) (Figua S3).

Os valores da massa seca das folhas e da drea foliar foram utilizados para calcular a
SLA, através da razdo entre area foliar total e massa seca foliar. Os resultados da massa seca e
da massa imida foram utilizados para determinar o LDMC, calculado a partir da razdo entre a
massa seca e a massa fresca da folha. Todos os procedimentos de coleta, armazenamento das
folhas e mensuragcdo dos tracos foram realizados de acordo com o protocolo proposto por

Pérez-Harguindeguy et al., (2013).

2.4 Analises dos dados

Primeiramente foram executadas andlises descritivas de dados através do programa
Excel (Microsoft Office 2010), seguido de testes inferenciais por meio do software RStudio
(linguagem R versdes 4.2.0 e 3.3.0) (R Core Team, 2022).

Para os propésitos deste trabalho, guilda refere-se a integrantes de uma dada
assembleia biologica que exploram os recursos de maneira semelhante (SIMBERLOFF &
DAYAN, 1991), por exemplo, insetos de vida livre (mastigadores), minadores e galhadores
que se alimentam de folhas. Devido desconhecimento sobre identidade taxonOmica dos
herbivoros foliares suportados por A. nitida, quando cabivel consideramos morfotipos de

galhas, e herbivoria por mastigadores e minadores com tipos de danos.

2.4.1 Sequéncia temporal de colonizacdo

Para testar se houve associac@o da ocorréncia dos herbivoros a sequéncia temporal de
colonizacdo das folhas de A .nitida, realizamos um teste Qui-quadrado (¥*) , comparando as
varidveis de interesse em duas tabelas de contingéncia.

Na primeira tabela de contingéncia as linhas foram representadas pela varidvel semana
de acompanhamento (Semana 01 a 23) e as colunas pelos diferentes tipos de herbivoros
(morfotipos de galhas, mastigadores e minadores). As células da tabela indicam os valores da

absolutos de folhas atacadas e/ou colonizadas por cada tipo de herbivoro. Na segunda tabela
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de contingéncia, as linhas foram representadas pelas 23 semanas de acompanhamento em que
as folhas foram acompanhadas e as colunas pelas guildas de herbivoros: mastigador, minador
e galhador. As células indicam os valores absolutos de folhas infectadas por cada guilda de

herbivoro.

2.4.2 Padroes de co-ocorréncia de herbivoros foliares

Para responder se folhas previamente danificadas por um herbivoro foliar sdo evitadas
ou preferidas por outros, construimos duas matrizes de presenca (1) e auséncia (0) para
realizacdo das andlises de co-ocorréncia, utilizando modelos nulos. Uma matriz foi construida
para realizacdo de uma andlise em escala de guilda, na qual as colunas representam as folhas
(300 folhas) e as linhas representam trés guildas de herbivoros (galhador, mastigador e
minador). Uma segunda matriz foi construida para realiza¢do de uma andlise a nivel de dano,
considerando os morfotipos de galhas como danos diferentes de herbivoros, em que cada
linha da matriz representava um tipo de dano e cada coluna uma folha. Consideramos como
presente o tipo ou guilda de herbivoro que ocorreu ao menos uma vez na folha durante as
semanas de acompanhamento, e como ausente o tipo ou guilda que ndo ocorreu na folha em
nenhuma semana de acompanhamento.

O pacote EcoSimR versao 0.1.0 (GOTELLI & ELLISON, 2013; GOTELLI et al.,
2015) foi usado para quantificar o grau de co-ocorréncia dos insetos nas folhas (segregado,
aleatdrio ou agregado) para todos os pares de tipos de herbivoros possiveis por meio do indice
Checkerboard Score (VEECH, 2013). O Checkerboard Score (C-score) € um indice numérico
que mede a aleatoridade ou ndo da distribui¢do de pares de espécies em uma matriz de co-
ocorréncia (STONE & ROBERTS,1990). Diferente de outros indices de co-ocorréncia, ao
calcular a segregacdo dos pares de espécie o C-score ndo exige segregacdo completa dos
pares de espécies analisados e € considerado um dos melhores indices para determinar os
padrdes de co-occorréncia de espécies (GOTELLI, 2000; GOTELLI & ROHDE, 2002).

A hipétese nula deste indice é de que a co-ocorréncia entre as espécies € gerada ao
acaso, indicando que a presenca de uma dada espécie ndo interfere na ocorréncia de outras e
como hipétese alternativa que pares de espécies sdo estruturadas por interagdes bidticas
(GOTELLI, 2000). Para determinar se o C-score médio observado € significativamente
diferente do que pode ser esperado de um modelo nulo, comparamos os valores observados
com as médias esperadas obtidas de 1.000 simulagdes de modelos nulos, usando o algoritmo

SIMO (fixed-fixed algorithm), que preservou os totais de ocorréncias das linhas e colunas da
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matriz original nas matrizes simuladas (GOTELLI, 2000; GOTELLI et al., 2015). A escolha
da métrica e algoritmo mencionado deve-se a menor propensdo a erros dos tipos I e II
(GOTELLLI, 2000).

Altos valores de C-score, indicam menor co-ocorréncia, em média, entre todos os
pares de espécies de matriz, ou seja, uma maior probabilidade de que a distribui¢cdo de uma
espécie tenha sido diretamente afetada pela presenca de outras espécies, rejeitando-se a
hipétese nula (TONDOH, 2006). Assim, em comunidades estruturadas por competi¢ao, por
exemplo, o indice C-score observado deve ser significativamente maior que o indice médio de
todas as simulagdes. Em contraste, um C-score significativamente menor que o esperado ao
acaso indica uma matriz mais agregada (TIHO & JOSENS, 2007; HOUMAN et al., 2009).

Adicionalmente, construimos um modelo probabilistico de co-ocorréncia de espécies,
para calcular as frequéncias observadas e esperadas de co-ocorréncia entre cada par de
espécies (VEECH, 2013). A anélise foi realizada por meio do pacote cooccur (GRIFFITH et
al., 2016) e fez uso das mesmas matrizes de presenca e auséncia usadas para o calculo do C-
score. O pacote, além de calcular as frequéncias observadas e esperadas de co-ocorréncia
entre cada par de espécies, também classifica as interacOes entre as espécies como positivas,
negativas ou aleatdérias. A frequéncia esperada € baseada na distribuicio de cada espécie
sendo aleatéria e independente das outras espécies e sdo representadas pelas probabilidade
p_lt e p_gt. Essas indicam a probabilidade de que duas espécies ndo ocorram com menor ou
maior frequéncia do que o esperado, e podem ser interpretadas como valores de P (valor-p).
Se p_It < 0,05, entdo o par de espécies co-ocorre em uma frequéncia menor do que
esperariamos encontrar por acaso.Se p_gt < 0.05, o par co-ocorre a uma frequéncia maior do
que esperariamos encontrar por acaso (GRIFFITH et al., 2016)

A partir desta andlise foram geradas matrizes triangulares que mostram a relacdo entre
os tipos e guildas de herbivoros, indicando as interagdes de co-ocorréncia positiva, negativa
ou aleatdrias (ao acaso) que os tipos e guildas de herbivoros apresentam entre si. Redes de co-
ocorréncia também foram construidas usando os pacotes visNetwork e igraph. Cada varidvel
€ representada por um né e o segmento de reta, conectando dois nds, representa a relacdo

entre essas duas varidveis (ALMENDE et al., 2019).

2.4.3 Herbivoria e tracos funcionais foliares

Com os dados de herbivoria foliar e de média de tracos funcionais foliares por

individuo de A. nitida, construimos Modelos Lineares Generalizados (GLMs) para verificar se
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e quais tracos funcionais foliares afetam o padrdo de ocorréncia de herbivoros. A abundancia
acumulada dos diferentes morfotipos de galhas e de minadores, e os registros de
presenca/auséncia de 4drea foliar consumida por mastigadores foram consideradas como
varidveis respostas e as médias de LA, LDMC e SLA de cada inidividuo como varidveis
preditoras. Foram construidos modelos separados para cada varidvel resposta. Devido a

sobredispersao utilizamos a distribui¢do quasipoisson e quasibinomial.

3 RESULTADOS

3.1 Herbivoria foliar em A. nitida

De um total de 300 folhas acompanhadas e inspecionadas durante o periodo de cinco
meses 291 foram ultilizadas nas analises, sendo que 286 (98%) apresentaram danos por
herbivoros e apenas cinco folhas permaneceram intactas até a senescéncia foliar. As folhas
apresentaram danos por mastigadores, minadores e galhadores e todos os seis morfotipos de
galhas foram amostrados em nossa drea de estudo. Contabilizamos 283 (97,25% do total)
folhas com danos por galhadores, 262 por mastigadores (90,03% do total) e 72 por minadores
(24,74% do total).

No total foram encontradas 19.310 galhas. A galha lenticular-extralaminar foi o
morfotipo mais abundante com 17.655 galhas (91,42% do total), seguida pela fusiforme (500
galhas, 2,59% do total), globosa-adaxial (472 galhas, 2,44%), globosa-abaxial (375 galhas,
1,94%), globosa-pilosa (244 galhas, 1,26%) e clavada (64 galhas, 0,33%). Os valores de drea
foliar variaram de 3,93 cm? a 316,45 cm?2, com valor médio de 61,65 cm? (+46,08 DP). A
porcentagem de area foliar consumida por herbivoros mastigadores apresentou valor médio de
3%, variando de 0 a 88%.

Além disso, 24,12% das folhas apresentaram danos simultaneos por todas as guildas
de herbivoros, 66,43% por mastigadores e galhadores, 1,05% por minadores e galhadores e
0% por minadores e mastigadores (Figura 1). Apenas duas folhas apresentaram danos por
todos os seis morfotipos de galhas (0,68%). Nenhuma folha foi danificada simultaneamente

por todos os seis morfotipos de galhas, e por mastigadores e minadores.
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Mastigador

Galhador Minador

Figura 1 -Diagrama de Venn ilustrando a varia¢do na frequéncia de folhas danificadas
exclusiva e/ou simultaneamente por guildas (galhador, mastigador e minador) de
herbivoros foliares em individuos de Andira nitida encontraados na APA da Marituba
do Peixe, AL.

3.2 Sequéncia temporal de colonizacao de tipos e guildas de herbivoros em folhas de A.

nitida

Verificamos que hd associacdo entre a semana de acompanhamento e a frequéncia de
folhas danificadas por cada tipo de herbivoros foliares (3> = 320,54; g.l. = 154; p<0.001).
Observamos variagdes nos valores e na natureza das contribuicdes de cada célula da matriz
para a pontuagdo total do Qui-quadrado. Os valores de residuos ndo sdo simetricamente
representados entre as semanas, sugerindo variacdo na frequéncia de folhas danificadas por
cada tipo de herbivoro no decorrer do tempo (em semanas).

Notamos uma tendéncia de forte associagdo positiva entre mastigadores e as primeiras
semanas de observacdo, o que indica que mastigadores consomem as folhas nos primeiros
momentos apds a emissdo. O mesmo aconteceu com galhas lenticular-extralaminar, que
colonizam A. nitida no inicio da estacdo. Essas observacdes contrastam com as fortes
associacOes negativas entre as galhas globosa-adaxial e globosa-abaxial, e as primeiras

semanas. Também parece existir uma associagdo negativa entre minadores e as primeiras
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semanas de observacdo das folhas. Provavelmente, galhas globosas (abaxial e adaxial) e
minadores se estabelecem em folhas com mais tempo de vida, em comparagdo aos outros
tipos de herbivoros (Figura 2A).

No caso de minadores, que s@o aparentemente mais tardios, os sinais de presenca das
minas se acumulam ao longo do tempo de vida das folhas, sendo mais frequentes na 11*
semana ap6s a emissao foliar. Para mastigadores, também percebemos uma sincronia com as
folhas, sendo raro eventos de aumento da remocao de tecido foliar a medida que as folhas
envelheciam.

Também encontramos associacao significativa entre a semana de acompanhamento e a
frequéncia de folhas danificadas por cada guilda de herbivoros foliares (y*>= 97.373, g.l. = 44,
p <0.0001). Observamos que a guilda de galhadores apresentou uma associag@o positiva com
as primeiras semanas, se tornando menos frequente da décima semana em diante. A guilda de
mastigadores também foi mais frequente nas primeiras semanas e minadores ainda menos

frequente nas primeiras semanas (Figura 2B).

A) Tempo (semanas)

. 172 3 4 5 6 7 8 8 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23
Lenticular- 3.54
Extralaminar - 268

Clavada L 1.82

Globosa-adaxial - 0.9
Globosa-abaxial F0.1

_ +-0.76
Globosa-pilosa 161

Fusiforme --2.47
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Figura 2 - Matriz de correlagdo de ocorréncia de A) tipo de danos por herbivoros e B) guildas de
herbivoros foliares em Andira nitida em fungdo das semanas amostradas. Os residuos de Pearson
(padronizados) foram extraidos da func¢do qui-quadrado e plotados. Em cada célula, as cores indicam
residuos positivos (azul) ou residuos negativos (vermelho). A barra vertical da direita indica os valores
dos residuos de Pearson. Nimeros superiores correspondem ao tempo de acompanhamento em semana
(Semana 1 a Semana 23).
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3.3 Folhas previamente ocupadas por um tipo e guilda de herbivoro foliar siao evitadas

ou preferidas por outros?

A andlise de co-ocorréncia entre os tipos de herbivoros foliares aqui considerados
demonstrou que a ocorréncia de herbivoros em folhas de A.nitida apresenta um padrdo
diferente do esperado ao acaso, evidenciando que a referida assembleia encontra-se
estruturada por processos bioldgicos (Tabela 2). O valor do C-score foi significativamente
maior que o valor do C-score esperado (Figura 3). Isso indica que pode existir uma relacdo de
segregacdo entre as ocorréncias de herbivoros em folhas de A. nitida, ou seja, a presenca de
um tipo de herbivoro diminui a probabilidade de ocorréncia de outro tipo de herbivoro.

Entretanto, ao agrupar os herbivoros em guildas, encontramos um padrdo aleatério de
co-ocorréncia (Tabela 2). Observamos que o indice C-score ndo diferiu dos valores gerados
pelo modelo nulo, indicando que as guildas de herbivoros ndo sdo estruturadas por processos

bioldgicos.

Tabela 2 - Resultados do indice C-score para andlise de co-occorréncia dos tipos e guildas de
herbivoros em folhas de individuos de Andira nitida amostrados na APA da Marituba do Peixe, AL.
Valores em negrito sdo significativamente maiores que o esperado ao acaso (p<0.05). (Obs.) valores do
C-Score observados. (Esp.) valores do C-Score gerados ao acaso. (Var.) Varidncia do indice simulado.

Matriz Obs. Esp. Var. p (obs> esp) p (obs < esp)
Tipos de herbivoros 1160.5 1127.5 287.43 0.016 0.975
Guildas de herbivoros -275.0 -271.06 183.58 0.656 1
*
o
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Figura 3 - Histograma dos valores simulados e obtidos para o C-score na andlise de co-ocorréncia dos
tipos de herbivoros foliares em individuos de Andira nitida amostrados na APA da Marituba do Peixe,
AL. O histograma mostra a frequéncia de C-Score simulados utilizando modelo fixed-fixed (SIM9). As
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barras indicam as métricas simulada O par de linhas verticais de traco longo indicam os pontos de corte
de 95% de uma cauda e as linhas de trago curto indicam os pontos de corte de 95% de duas caudas. O
(*) indica o valor do indice de C-Score observado (1160.5). Portanto, os indices que estdo fora do
limite de 95% da distribui¢do de frequéncia das matrizes randomizadas indicam a existéncia de co-
ocorréncia.

Das 28 combinacdes possiveis de pareamento de tipos de herbivoros, a andlise de co-
ocorréncia indicou que a maioria ndo diferem do esperado pelo acaso , pois para 19 pares
(67,85%) o indice nao conseguiu identificar um padrido de co-ocorréncia, nem positiva € nem
negativa (Figura 4).

Por outro lado, nove pares de herbivoros (32,15%) apresentaram co-ocorréncia nao
aleatdria entre si. Desses pares, sete apresentaram co-ocorréncia positiva e dois co-ocorréncia
negativa (Figura 4; Figura 5). No geral, observamos que os herbivoros encontrados em A.
nitida co-ocorrem com pelo menos um outro tipo de herbivoro, € no méximo com quatro
outros. Galhas-pilosas t€ém menor probabilidade de co-ocorréncia ao acaso com galhas
lenticulares-extralaminares e com mastigadores, sendo essas as Unicas co-ocorréncias
negativas registradas. Galhas lenticulares-extralaminares além de terem menor probabilidade
de co-ocorrer com galhas globosa-pilosas, também t€ém maior probabilidade de co-ocorrer
com as galhas globosas-adaxiais e com danos causados por insetos mastigadores. A galha
globosa-adaxial é o morfotipo de galha que mais co-ocorre com outros tipos de herbivoros,
registrando co-ocorréncia positiva com galhas lenticulares-extralaminares e globosas-
abaxiais, e com minadores e mastigadores . Por outro lado, herbivoros minadores e as galhas
fusiformes e clavadas registraram apenas uma co-ocorrénciapositiva com outros tipos de
herbivoros, sendo a primeira com a galha globosa-adaxial e as duas dltimas com a globosa-
abaxial (Figura 4).

Na escala de guildas, das trés combinagcdes possiveis, registramos duas interacdes
negativas, entre minadores e galhadores e entre mastigadores e galhadores. Nao foi

encontrado nenhum padrdo de interag@o entre minadores e mastigadores (Figura 4; Figura 5).



Co-ocorréncia:- Negativa Aleatdria - Positiva

Figura 4 - Matriz de interagdo gerada a partir da andlise de co-ocorréncia entre A) guildas e entre B) tipos de
herbivoros foliares em Andira nitida. A matriz mostra comparagdes de frequéncias observadas e esperadas da co-
ocorréncia com base no modelo probabilistico de espécies de Veech (2013). Padrdes positivos (em roxo) sugerem
uma alta probabilidade de co-ocorréncia, enquanto os negativos (em vermelho) tém uma baixa probabilidade de co-
ocorréncia. Padrdes aleatérios estdo indicados em cinza. Consultar Tabela S1 para conferir resultados do modelo de

probabilidade de co-ocorréncia de pares de tipos de herbivoros foliares.
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Extralaminar

Figura 5- Rede de co-ocorréncia entre A) tipos e B) guildas de herbivoros em folhas de Andira nitida. Tipos e
guildas de herbivoros sdo representadas por nés. Os segmentos de reta conectando dois nds representam a co-
ocorréncia entre as varidveis: segmento reto (co-ocorréncia positiva) e segmento tracejado (co-ocorréncia
negativa).
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3.4 Relacio entre ocorréncia de herbivoros e tracos funcionais foliares

Identificamos um efeito negativo de SLA sobre a abundancia de galhas fusiformes. Os
tracos que influenciaram a abundincia de galhas lenticulares-extralaminares, por outro lado,
foram diferentes, pois apenas LA e LDMC foram positivamente relacionadas com a
abundancia desse morfotipo de galhador. Assim, a galha lenticular-extralaminar tende a ser
mais abundante em folhas com maior area e com maiores valores de LDMC, e folhas com
maior SLA apresentam menor abundancia de galhas fusiformes em comparagdo com folhas
de menor SLA.

Nenhum dos tragcos funcionais analisados influenciaram a abundancia dos demais
morfotipos de galhas. Porém, quando analisada a abundancia total de galhas, LA e LDMC
foram positivamente relacionados com a abundancia da guilda galhadores. Por outro lado, a
ocorréncia de danos por mastigadores e a abundancia de danos por minadores ndao foram

influenciados por tragos foliares de A. nitida (Tabela 3).

Tabela 3- Resultados dos Modelos Lineares Generalizados (GLMs) para avaliar os efeitos da média
dos valores de tracos funcionais foliares (SLA, LA e LDMC) sobre abundancia de galhas lenticular-
extralaminar e fusiforme, e sobre a guilda de galhadores. Para todos os modelos foi utilizado
distribuicdo Poisson, corrigida para sobredispersdo quando necessdrio. Valores em negrito sio
significativamente maiores que o esperado ao acaso (p<0.05). Variavel explicativa: LA — Area foliar;
LDMC- Teor de matéria seca; SLA-Area foliar especifica.

Variavel resposta Variavel explicativa Estimate Std. Error T value Pr(>|t|)
Lenticular-extralaming = 0,014882  0,003331 4,468 0,000161
LDMC 5058823  1,122002 4,509 0,000145
Fusiforme SLA -0,02586  0,01206 2,143 0,042 *
Guildas de salhad LA 0,013669  0,003103 4,404  0,000189
uridas ¢e gathadores - pmc 4671740  1,040867 4,488  0,000153 #*%
4 DISCUSSAO

Este estudo avaliou a ocorréncia e a co-ocorréncia de herbivoros foliares em A. nitida,
abordando ainda a influéncia dos tragos funcionais foliares nos padrdes de herbivoria.
Mostramos que A. nitida sofre danos simultdneos por seis morfotipos de galhadores,
mastigadores e minadores de folhas, podendo ser assim apontada como super-hospedeira,
representando um recurso chave para esses herbivoros (GRANDEZ-RIOS et al., 2020).
Galhadores foi a guilda mais frequente e abundante, acompanhada de danos por mastigadores.
Mesmo assim, o percentual de area foliar perdida por mastigadores do presente estudo esté

abaixo das estimativas globais (KOZLOV et al., 2015). Aceitamos parcialmente nossa
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hipétese de que os de herbivoros t€ém um padrdo de segregacdo em folhas de A. nitida, pois
encontramos pares de tipos e guildas de herbivoros com co-ocorréncia negativa, positiva e
aleatéria. Demonstramos, ainda, que os herbivoros foliares apresentam uma sequéncia
temporal de estabelecimento nas folhas, e que determinados tracos funcionais foliares sdo
determinantes para a ocorréncia de alguns tipos de herbivoros.

Sabe-se que as plantas interagem com vdrias espécies e guildas de insetos herbivoros
que podem ocorrer simultaneamente, sequencialmente ou isoladamente (ERB er al, 2011;
ALI & AGRAWAL, 2014; BOBADILLA et al., 2022). Notavelmente, plantas que fornecem
recursos de modo tempordrio, como € o caso de A. nitida, que parece possuir uma fenologia
assincrona produzindo manchas de recursos todo ano durante um curto espaco de tempo, sdao
geralmente atacadas por multiplos herbivoros (FLOR ef al, 2022). Assim, a presenca e
também a abundéncia da planta hospedeira a torna um recurso chave em habitats marcados
pelo estresse higrotérmico e de disponibilidade de recursos ao longo da estagdo
(FERNANDES & PRICE, 1988; YUKAWA, 2000; RAMOS et al., 2019; FAGUNDES et al.,
2020).

Insetos indutores de galhas e minadores requerem tecidos indiferenciados para iniciar
a induc¢do de galhas e minas e frequentemente tém seu ciclo de vida sincronizado com o ciclo
de suas hospedeiras (YUKAWA, 2000; MEDIANERO er al., 2003; YUKAWA &
AKIMOTO, 2006; DINIZ et al., 2008). Nossos resultados suportam a hipétese que insetos
indutores de galhas preferem tecido mais jovens, pois o acompanhamento temporal do
estabelecimento dos herbivoros mostrou que essa guilda se estabelece na folha logo apds sua
emissdo, apresentando uma dindmica temporal de ocorréncia. Consequentemente, momentos
proximos ao brotamento foliar representam o tempo ideal para oviposicdo dos herbivoros
endofagos e remocdo do tecido foliar por herbivoros exdfagos (ROHFRITSCHO &
SHORTHOUSE, 1982; DINIZ et al., 2008; ANGELO, 2008).

Estudos indicam que mesmo ocorrendo simultaneamente, herbivoros geralmente
apresentam diferentes sequéncias de estabelecimento nas plantas e folhas (ERB et al., 2011).
Nosso estudo sugere a existéncia de variacdes na dindmica temporal de estabelecimento e de
desenvolvimento entre os diferentes herbivoros foliares. Considerando a frequéncia de folhas
danificadas por cada herbivoro como proxi para a sequéncia temporal de estabelecimento de
herbivoros foliares em A .nitida, nosso resultado indica que galhadores sdo os primeiros a se
estabelecerem nas folhas (lenticular-extralaminar), juntamente com consumo foliar por
mastigadores. Na sequéncia, outras galhas (fusiforme, periforme e globosa-pilosa) colonizam

as plantas, e as galhas globosa-abaxial e globosa-adaxial jutamente com minadores tendem a


https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC6262721/#ece34477-bib-0062

38

se tornar mais frequentes mais tardiamente. Acreditamos que nosso estudo € pioneiro no
sentido de acompanhar ontogeneticamente as folhas de A. nitida e a sequéncia de ocorréncia
dos herbivoros, desde o seu aparecimento até a abscisdo das folhas. Assim, foi possivel
identificar nao somente os padrdes de abundancia desses insetos herbivoros, mas também a
organiza¢do da comunidade ao longo do tempo. Entretanto, denotar a auséncia de uma dada
guilda ou tipo de danos em uma folha em determinadas semanas, principalmentes nas iniciais,
pode refletir nao detec¢do em vez de total auséncia de danos, principalmente para os
herbivoros endéfagos, cujo desenvolvimento pode ser mais demorado (SINCLAIR &
HUGHES, 2010)

No que diz respeito a co-ocorréncia, o valor de C-score foi significativamente maior
que o esperado ao acaso para tipos de danos por herbivoros, podendo-se inferir que a
assembleia herbivoros foliares se mostram estruturados por processos bioldgicos. Porém,
quando avaliada a co-ocorréncia entre pares de tipos de danos por herbivoros, um padrao de
co-ocorréncia aleatéria foi predominante para a maioria dos pares de herbivoros analisados.
Sugerimos, portanto, que esses resultados devem ser avaliados com cautela e torna-se dificil
indicar que a estruturacdo da assembleia € feita por interacOes negativas como a competicao
ou positivas como a facilitacdo. Estudos anteriores com insetos end6fagos em carvalhos, por
exemplo, indicaram que apesar de algumas espécies se agruparem em individuos de plantas e
até mesmo em ramos, a ocorréncia destes também ndo é governada por competicdo e
processos como a selecdo de sitios de oviposicao pelas fémeas pode ser suficiente para causar
os padrdes ndo aleatorios de ocorréncia de insetos (CORNELISSEN & STILING, 2008). Para
galhadores em Baccharis (Asteraceae), por outro lado, encontrou-se que plantas hospedeiras
que apresentam muitas espécies de galhas (11 espécies em Baccharis pseudomyriocephala;
CORNELISSEN et al., 2013) apresentam repulsdo e plantas colonizadas por uma espécie
tendem a ser evitadas por outras.

A co-ocorréncia e distribuicao de tipos e guildas de herbivoros foliares em A. nitida
pode entdo ser atribuida a combinacdo de processos estocdsticos e deterministicos. Esses
processos tém efeitos opostos na formacdo da estrutura e dindmica de comunidades
bioldgicas, mas ndo sdo mutuamente exclusivos e podem ocorrer simultaneamente em uma
mesma comunidade (ELLWOOD et al, 2009; CHASE et al, 2009; KEMBEL, 2009;
VELLEND et al., 2014; FERREMBERG et al, 2016;). Sugerimos que a aleatoriedade
registrada pode resultar do fato dessas espécies de herbivoros serem organizadas, em parte,
por processos espaciais semelhantes de disponibilidade recursos (HUBBELL, 2001;
LEIBOLD & CHASE, 2017). Do mesmo modo, os pares que se afastam dessa configuracao
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de neutralidade tendem a apresentar requisitos ecoldgicos parecidos, porém sugerimos que
estes pares apresentam um limite de similaridade em pelo menos um de seus atributos,
resultando em baixa sobreposi¢ao de nicho (GUTERRES et al., 2020).

O principal mecanismo por trds dos padrdes de ocorréncia entre pares de tipos de
herbivoros foi a estocasticidade. Mais de 65% dos pares possiveis de tipos de herbivoros
apresentaram co-ocorréncia aleatdria. Este ndo € um resultado incomum, uma vez que outros
estudos de co-ocorréncias de pares espécies de insetos herbivoros, e em outros grupos
animais, também relatam a prevaléncia de padrdes de co-ocorréncia aleatérios, nos quais uma
espécie ocorre independentemente da ocorréncia de outras (GOTELLI & MCCABE, 2002;
FRANCA & ARAUIJO, 2007; KEMBEL, 2009; FAGUNDES e al., 2020; FARIAS et al.,
2021). Em nosso sistema, isso indica que para a maioria dos pares de tipos de herbivoros, os
dois tipos de herbivoros pareados tém distribui¢des independentes entre si, sendo consistente
com as perspectivas estocdsticas de montagem de comunidade (HUBBELL, 2001).

Tracos foliares sdo uma importante for¢a estruturante em comunidades de insetos
herbivoros, mediando a ocorréncia, a distribuicdo dos insetos e também as interacdes de
competicdo e facilitagdo (DENNO et al., 1995; KAPLAN & DENNO, 2007). Os tragos
funcionais foliares, sdo reconhecidos como um dos principais determinantes de escolha do
hospedeiro por muitos herbivoros em diversas espécies de plantas (STRONG et al., 1984;
CORNELISSEN & STILING, 2008; MONTAGNINI et al., 2012; MUIRURI et al., 2019).
Para os insetos em A. nitida, entretanto, encontramos pequena influéncia de tracos foliares na
ocorréncia dos herbivoros. O resultado do nosso estudo sugere que a qualidade e defesa da
folha, dada pelos tracos foliares avaliados, ndo limita nem atrai tais insetos, e a co-ocorréncia
frequente aleatdria entre os pares de tipos herbivoros foliares refor¢a que parte da assembleia
pode ser moldada por eventos aleatérios (HUBBELL, 2001; BARBER & MARQUIS, 2011).
Cabe ressaltar que a maioria dos insetos estudados em A. nitida sdo insetos enddfagos
(galhadores e minadores) e, portanto, sdo limitados em sua dispersdo e os padrdes de
ocorréncia sao fortemente determinados pela escolha dos sitios de oviposicao pelas fémeas,
gerando muitas vezes padrdes aleatdrios (BARBER & MARQUIS, 2011; GARCIA-
ROBLEDO & HORVITZ, 2012).

Apesar de que a dinamica aleatéria parece dominar os padrdes de co-ocorréncia aqui
estudados, a assembleia de insetos de A. nitida, quando avaliada em escalas menores, como
pares de espécies, também pode ser estruturada por processos deterministicos, dados pelos
padrdes de co-ocorréncia positivos e negativos encontrados para alguns pares de herbivoros.

Acreditamos que o processo de colonizacdao das espécies na folha pode ser considerado
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estocéstico, mas o sucesso do estabelecimento dependerd de uma multiplicidade de fatores
ecologicos, muitos dos quais sdo explicados pelos processos deterministicos (DIAMOND,
1975). Provavelmente, para nosso conjunto de dados, a maior probabilidade de co-ocorréncia
entre alguns pares de herbivoros pode ser devido a 1) requisitos ecoldgicos similares (mesmo
nivel tréfico), mas exploracdo dos recursos de modos e em tempos diferentes (THOMPSON
& TOWNSEND, 2006; SATOH et al., 2015; GUTERRES et al., 2020). Da mesma forma, a
menor probabilidade de co-ocorrénciaobservada para alguns pares de herbivoros pode ser
descrita como ii) reflexo do ciclo de vida das espécies, sendo pouco provavel que sejam
encontradas co-ocorrendo na mesma folha.

Quando herbivoros que compartilham uma planta hospedeira comum co-ocorrem no
tempo € no espacgo, preve-se a existéncia de competicdo intraespecifica ou interespecifica.
(KAPLAN & DENNO, 2007; CHASE & LEIBOLD, 2009). No entanto, é esperado que
espécies que exploram recursos alimentares em comum, apresentem diferencas na escala de
microhabitat, que reduzem a forca e impacto das relacdes negativas (OLIVEIRA ef al., 2013;
GUTERRES et al., 2020). Portanto, espera-se que espécies de herbivoros que compartilham a
mesma planta hospedeira s6 co-ocorram quando o nicho de uma espécie ndo € totalmente
compartilhado com o nicho da outra espécie (HINBAR & WOOL, 1995; AYWARD &
STONE, 2005; FAGUNDES et al., 2018; SANTOS et al.,, 2021). Porém, a nivel de folha,
parte dos resultados de nosso estudo ndo sdo consistentes com essas suposicdes, uma vez que
alguns tipos de herbivoros com requisitos ecolégicos e de espagos similares, apresentaram
padrdo de co-ocorréncia positivo. Alternativas para explicar esse padrio podem ser a
diversificacdo morfoldgica apresentada (no caso de galhadores e minadores), e pelo momento
e tempo de ocorréncia na folha (particionamento temporal). Esses processos, juntos ou
isolados, podem diminuir a sobreposi¢do de nicho entre os herbivoros com co-ocorréncia
positiva, favorecendo assim a ocorréncia em uma mesma folha.

Uma vez que a estrutura da galha confere além de alimentacdo, abrigo e protecao aos
indutores (STONE & SCHONROGGE, 2003; CSOKA et al., 2017), a co-ocorréncia entre
galhas pode ser explicada devido as diferencas no desenvolvimento e nas caracteristicas
morfolégicas dos morfotipos, dada sobretudo pelas projecdes das galhas em relacdo a folha.
As galhas lenticular-extralaminar e as galhas globosas-adaxial, por exemplo, sao
morfologicamente diferentes, e sdo projetadas nas folhas em posi¢des distintas (BRAGANCA
et al., 2020; ISAIAS et al., 2013; Figura S2). Isso pode resultar em reducdo de sobreposi¢ao
espacial de nicho e permitir a co-ocorréncia dessas espécies indutoras de galhas em folhas de

uma mesma planta super-hospedeira (STONE & SCHONROGGE, 2003; BRAGANCA et al.,
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2020; SANTOS et al., 2021). Os mesmos fatores podem explicar a co-ocorréncia com insetos
minadores. Ao se alimentarem do parénquima, formam tdneis em formato de curvas sinuosas
ao longo da folha, assim como encontrado em outros sistemas (DINIZ et al., 2008). Assim,
diferengcas morfoldgicas apresentadas pelos morfotipos de galhas e por minadores resultam
em uma comunidade com espécies morfologicamente menos semelhantes, ndo havendo total
sobreposicdo espacial de nicho e, portanto, a concorréncia ¢ minimizada e a co-ocorréncia
positiva na folha torna-se possivel.

Sugerimos como hipétese adicional para os padrdes de co-ocorréncias positivas
encontrados, o tempo de estabelecimento e de permanéncia desses morfotipos na planta
hospedeira, configurando um possivel particionamento temporal de nicho (BRAGANCA et
al., 2020). A particdo temporal foi observada entre outros herbivoros (INBAR & WOOL,
1995; OLIVEIRA et al., 2012; CARVALHO-SPOSITO et al, 2022), inclusive entre duas
espécies de galhadores encontrada uma super-hospedeira da familia Fabaceae (DE
CARVALHO-SPOSITO et al, 2022). Tendo como base a dindmica temporal de
estabelecimento e desenvolvimento aqui relatada, € possivel que esse mecanismo também
esteja atuando em nosso sistema. Essa explicacio pode estar associada a co-ocorréncia
positiva observada entre a galha globosa-adaxial e insetos mastigadores, que se estabelecem
na folha em momentos distinto, e entre galha lenticular-extralaminar e mastigadores, que
possuem semelhancas de escolha inicial de alimentagcdo, porém nao ha contato direto entre
essas espécies, havendo, consequentemente, uma particdo temporal, diminuindo qualquer
possivel efeito da interacdo antagdnica entre esses tipos de herbivoros (INBAR & WOOL,
1995; COSTA et al., 2021).

E importante mencionar que apés consumir o tecido foliar, mastigadores parecem nio
consumir a mesma folha, pois dificilmente foi percebido aumento na propor¢do de area
consumida em uma mesma folha, o que poderia, por exemplo, provocar perda de drea foliar ja
ocupada por galhas (SCHULTZ, 1992; PILICHOWSKI et al., 2019; LEITE et al., 2022).
Alguns estudos demonstram, por exemplo, que galhas ao se estabelecerem no tecido vegetal
folhas provocam mudancas quimicas nos tecidos, e essas alteragdes podem inibir a chegada
de insetos mastigadores (PASCUAL-ALVARADO et al, 2008; CORNELISSEN &
FERNANDES, 2001; SCHULTZ, 1992). Contrério as nossas previsdes,mesmo que tenhamos
mostrado ocorréncia simultanea entre galhadores e mastigadores, e co-ocorréncia positiva
entre dois morfotipos de galhas (lenticular-extralaminar e globosa-adaxial) e danos por
mastigadores, recomendamos investigacdes mais profundas nesse sistema sobre mudangas na

quimica foliar e seus efeitos diretos e indiretos no desempenho por herbivoros subsequentes
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(PASCUAL-ALVARADO et al., 2008; ERB et al, 2011; FARIAS et al, 2021,
BOBADILLA et al., 2022).

Por décadas a segregacdo de espécies foi interpretada como evidéncia de competi¢io
(DIAMOND, 1975; LEIBOLD & MIKKELSON, 2002). Estudos anteriores mostraram que a
competicdo entre insetos herbivoros, a exemplo de end6fagos, € mais comum quando os
locais para oviposicdo e desenvolvimento de insetos sdao um recurso limitante
(CORNELISSEN et al., 2013), o que nao parece ser o caso de A. nitida. Individuos dessa
espécie sdo comuns na drea de estudo, e oferecem manchas de recurso foliar durante todo ano.
Em nivel mais amplo, devido a variacdo ambiental, A. nitida parece representar a principal
fonte de recursos dessas espécies de herbivoros nesse ambiente. Inundacdes recentes
mostraram, por exemplo, que a cheia impede a permanéncia de outras espécies de plantas na
area de estudo, e isso pode interferir indiretamente na organizacdo da assembleia de
herbivoros encontrados na drea (Figura S1). No entanto, esse fendmeno ainda merece atengao
neste sistema.

Em conclusdo, nosso estudo demonstrou que o padrdo de co-ocorréncia de tipos e
guildas de herbivoros na assembleia de herbivoros foliares associados a A. nitida foram
estruturados por processos biolégicos para alguns pares de herbivoros, enquanto ocorrem ao
acaso para outros. A frequéncia de deteccdo de aleatoriedade de co-ocorréncias de tipos de
herbivoros foi maior, em relagdo a co-ocorréncia nio aleatéria. Quando a ndo aleatoriedade de
co-ocorréncias de tipos de herbivoros foi detectada, prevaleceram co-ocorréncias positivas,
mas nao negativas, entre pares de tipos de herbivoros. Os resultados deste estudo
demonstraram que os padrdes de ocorréncia dependem mais da histéria de vida dos
herbivoros e da disponibilidade de recurso, do que dos aspectos associados a tracos funcionais
das plantas. Ainda € possivel que as condi¢des equivalentes de qualidade da planta permitam
que as espécies tenham a mesma probabilidade de colonizar cada célula disponivel dentro da
matriz de co-ocorréncia (cada folha) e as interagcdes com outros membros determinard a
trajetoria da assembleia ao longo do tempo (CORNWELL et al., 2006; HUBBELL, 2001).
Por tudo isso, acreditamos que a deciduidade de A. nitida e o fato da espécie hospedeira ser
um recurso chave na vegetacdo, aliado ao modo de vida dos insetos herbivoros, podem ser
responsaveis pelos padrdes encontrados em nosso estudo (FAGUNDES, et al, 2020;

GUTERRES et al., 2020).
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CAPITULO 2: Galhas caulinares abandonadas como abrigos: engenharia do ecossistema em
uma super-hospedeira e seus efeitos na biodiversidade de artropodes e na herbivoria foliar

RESUMO

SANTOS, Luziene Seixas dos, M.Sc., Universidade Federal de Vigosa, dezembro de 2022.
Galhas caulinares abandonadas como abrigos: engenharia do ecossistema em uma
super-hospedeira e seus efeitos na biodiversidade de artrépodes e na herbivoria foliar.
Orientadora: Tatiana Garabini Cornelissen. Coorientador: Guilherme Ramos Demetrio
Ferreira.

Engenheiros de ecossistemas sdo organismos que manipulam o estado fisico de componentes
dos ecossistemas e, assim, criam ou modificam habitats de maneiras que afetam direta ou
indiretamente a disponibilidade de recursos para outros organismos. Galhas s3o estruturas
altamente especializadas, resultado de modificacdes de tecidos de plantas hospedeiras
causadas pelo ataque de insetos ou outros organismos. Quando abandonadas por seus
indutores, podem fornecer reftigio para outros organismos, chamados de sucessores. Ha
evidéncias crescentes indicando que a engenharia de ecossistema pode ter efeitos indiretos na
herbivoria foliar. Neste capitulo descrevemos a ocorréncia de galhas caulinares em Andira
nitida e avaliamos o papel das galhas caulinares abandonadas, nos padrdes de riqueza e
abundancia de artrépodes. Também testamos se a herbivoria foliar € afetada pela presenca de
galhas caulinares e sua fauna associada de sucessores. Nossos resultados mostraram que as
galhas caulinares abandonadas podem hospedar individuos de diferentes guildas e em
diferentes estagios de vida sendo Formicidae o grupo mais abundante e frequente ocupando as
galhas. Verificamos que a densidade de galhas abandonadas afeta positivamente o nimero de
galhas ocupadas e a probabilidade de ocupacdo, e que quanto maior o nimero de galhas
ocupadas, maior a riqueza e abundincia de artropodes nos ramos. O tamanho da galha
caulinar abandonada é um fator determinante para probabilidade de ocupac¢do, porém nao
encontramos relacdo entre tamanho da galha caulinar e riqueza e abundancia de artrépodes.
Adicionalmente, ao contrdrio do esperado, identificamos que a herbivoria foliar por
mastigadores ndo € afetada pela presenca de galhas caulinares nos ramos. Nossos resultados
sugerem que a densidade de galhas caulinares abandonadas representa um recurso adicional
para artropodes, especialmente para formigas, e que outros atributos associados a galha
podem ser mais determinantes para assembleia de artropodes do que o tamanho. Além disso,
sugerimos que a abundincia de artropodes encontrados ocupando as galhas caulinares

abandonadas ndo representou um € fator determinante para herbivoria foliar em A. nitida.
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ABSTRACT

SANTOS, Luziene Seixas dos, M.Sc., Universidade Federal de Vigosa, december, 2022.
Stem galls abandoned as shelters: ecosystem engineering in a superhost and its effects on
arthropod biodiversity and foliar herbivory.Adviser: Tatiana Garabini Cornelissen. Co-
adviser: Guilherme Ramos Demetrio Ferreira.

Ecosystem engineers are organisms that manipulate the physical state of components of
ecosystems and thereby create or modify habitats in ways that directly or indirectly affect the
availability of resources to other organisms. Galls are highly specialized structures, resulting
from tissue modifications of host plants caused by the attack of insects or other organisms.
When abandoned by their inducers, they can provide refuge for other organisms, called
successors. There is growing evidence indicating that ecosystem engineering may have
indirect effects on foliar herbivory. In this chapter we describe the occurrence of stem galls in
Andira nitida and evaluate the role of abandoned stem galls in patterns of richness and
abundance of arthropods. We also tested whether leaf herbivory is affected by the presence of
stem galls and their associated fauna of successors. Our results showed that abandoned stem
galls can host individuals from different guilds and at different life stages, with Formicidae
being the most abundant and frequent group occupying the galls. We verified that the density
of abandoned galls positively affects the number of occupied galls and the probability of
occupation, and that the greater the number of occupied galls, the greater the richness and
abundance of arthropods in the branches. The size of the abandoned shoot gall is a
determining factor for the probability of occupation, but we did not find a relationship
between the size of the shoot gall and the richness and abundance of arthropods. Additionally,
contrary to expectations, we identified that leaf herbivory by chewers is not affected by the
presence of stem galls on the branches. Our results suggest that the density of abandoned stem
galls represents an additional resource for arthropods, especially for ants, and that other
attributes associated with the gall may be more determinant for arthropod assemblage than
size (volume and diameter). Furthermore, we suggest that the abundance of arthropods found
occupying abandoned shoot galls did not represent a determining factor for foliar herbivory in

A. nitida.

Keywords: Herbivory. Gallers. Ecosystem engineering. Successor fauna.
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1 INTRODUCAO

A engenharia de ecossistemas refere-se a habilidade de certos organismos de causar
modificagdes estruturais no ambiente, e traz como consequéncia mudangas na
disponibilidade de recursos para outros organismos (JONES et al., 1997; JONES et al., 1994,
ROMERO et al., 2015). Por suas atividades, engenheiros de ecossistemas podem exercer
fundamental papel na estrutura de comunidades de outros organismos, a medida que
estruturam uma gama de nichos que podem ser ocupados posteriormente por outras espécies
(JONES et al., 1994; LILL et al., 2003; REICHMAN & SEABLOOM, 2002).

A engenharia de ecossistemas normalmente envolve efeitos ndo-tréficos, tanto diretos
quanto indiretos, positivos ou negativos sobre a diversidade e estrutura das comunidades
biologicas em determinado ambiente, por meio de processos de facilitacdo ou inibi¢do
(JONES et al., 1997; ROMERO et al., 2015). Estudos recentes mostram que a engenharia de
ecossistemas promovida por enroladores de folhas (e.x., lagartas enroladoras de folhas e
galhadores) resulta em formacdo de abrigos que aumentam a complexidade estrutural da
planta (HENRIQUES et al., 2018; PEREIRA et al, 2021; MARQUIS et al., 2022). Tais
abrigos sdo facilmente colonizados por outras espécies de artrépodes, indicando umefeito
positivo na diversidade de insetos associados a planta hospedeira (FUKUI, 2001; LILL ez al.,
2003; WANG et al., 2012; PEREIRA et al., 2021).

Diversos grupos de organismos atuam como engenheiros de ecossistemas (LILL er al.,
2003; FRITZ et al., 2004; ROMERO et al., 2015; COGGAN et al., 2018), entre eles os
galhadores (SANVER & HAWKINS, 2000; MARUYAMA et al., 2012; WETZEL et al,
2016; PEREIRA et al., 2021). Galhas sdo estruturas resultantes da associacdo interespecifica
entre plantas e uma grande variedade de organismos indutores, incluindo insetos (MANI,
1964; HARRIS & PITZSCHKE, 2020; RAMAN, 2021). Estes t€ém a capacidade de
manipulacdo das estruturas fisioldgicas e anatomicas de suas hospedeiras devido a alteracdes
nos processos de hipertrofia e/ou hiperplasia de células, tecidos ou o6rgdos de plantas
(SHORTHOUSE et al., 2005; CARNEIRO et al., 2014; RAMAN, 2021). Pode ser induzida
em qualquer 6rgao vegetal, sendo mais frequente em folhas e no caule (RIBEIRO et al., 2019;
MAIA & SIQUEIRA, 2020).

As galhas, quando abandonadas, podem servir de abrigo tempordrio ou permanente
para larvas e/ou adultos de outras espécies de artropodes, desempenhando um papel
importante nas interacdes facilitadoras e contribuindo para a estruturacio de comunidades

bioldgicas (SANVER & HAWKINS, 2000; MARUYAMA et al., 2012; CORNELISSEN et
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al., 2016). Esses novos habitats criados pela permanéncia da galha na planta podem ser
explorados por organismos sucessores, ou seja, organismos que utilizam a galha apés a saida
do indutor (LUZ & JUNIOR, 2019; GIANNETTI et al., 2019). Os sucessores incluem uma
variedade de grupos taxonOmicos, a exemplo de formigas pertencentes a diferentes
subfamilias (ALMEIDA et al., 2014; SANTOS et al., 2017), aranhas, besouros e acaros,
dentre outros, que podem usar a galha abandonada como reftigio e protecdo contra predadores
e condicdes ambientais desfavoraveis, ou ainda como local para alimentacio (YAMAZAKI &
SUGIURA, 2008; NOVAIS et al., 2020).

A possibilidade de colonizagdo de galhas abandonadas por outros organismos pode ter
efeito na riqueza e abundancia de artropodes em diferentes escalas (CRAWFORD et al,
2007; YAMAZAKI & SUGIURA, 2008). Dependendo da identidade taxonOmica dos
sucessores, abrigos possibilitados por galhas podem ter efeitos positivos ou negativos na
herbivoria foliar (HENRIQUES et al., 2019). Conforme demonstrado por Giannetti et al.,
(2019), a presenca de formigas, mediadas pelos abrigos de galhas induzida pela vespa
Andricus quercustozae, protege a planta hospedeira contra inimigos (predadores e patdgenos),
pois o numero de folhas atacadas por mastigadores e fungos diminuiu com a presenca de
formigas nas galhas. De fato, o papel dos sucessores de galhas, especialmente de formigas, na
defesa das plantas contra a herbivoria tem sido confirmado em diversos estudos
(NAKAMURA & OHGUSHI, 2003; CRUTSINGER & SANDERS, 2005; GIANNETTI et
al., 2019). Além disso, os efeitos da engenharia de ecossistemas podem variar de acordo com
uma série de fatores, incluindo a complexidade da estrutura, a abundancia e/ou densidade da
estrutura modificada, assim como sua persisténcia no ambiente (JONES et al, 1997,
COGGAN et al., 2018; HENRIQUES et al., 2019; PRIEST et al., 2021).

Neste estudo objetivou-se avaliar o papel da engenharia de ecossistemas mediada por
galhas caulinares na planta hospedeira Andira nitida (Fabaceae). Observagdes de campo
identificaram que quando abandonadas essas galhas caulinares permanecem na planta,
podendo assim ser colonizadas por outros organismos (Figura S2). Portanto, 1) descrevemos a
ocorréncia de galhas caulinares em A. nitida e i1) avaliamos o papel das galhas abandonadas
como facilitadoras na criagdo de novos habitats para artrépodes e seus iii) efeitos na
herbivoria foliar.

Para isso testamos as seguintes hipéteses: i) galhas caulinares abandonadas em ramos
de A. nitida atuam como engenheiras do ecossistema, fornecendo novos habitats que podem
ser secundariamente ocupados por outros artropodes. Prevemos que galhas caulinares

abandonadas em A. nitida sd@o ocupadas por diferentes grupos de artrépodes; ii) o tamanho e a
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densidade de galhas caulinares abandonadas sdo fatores determinantes para a escolha de
ocupacdo por artrépodes. Galhas com maior volume e maior didmetro médio terdo maior
ocupag¢do, e maior riqueza e abundancia de artrépodes em relac@o as galhas de menor volume
e menor diametro médio. Adicionalmente, a ocupagao, e a riqueza e abundancia de artrépodes
serd maior em ramos com maior densidade de galhas caulinares em comparagdo com ramos
com baixa densidade de galhas caulinares; e iii) a presenca de galhas caulinares e a fauna de
sucessores de galhas ocupadas influenciam na herbivoria foliar. Prevemos que a facilitacdo da
colonizacdo de galhas atrairia artrpodes predadores e, consequentemente, levando a menores
niveis de herbivoria nas plantas, que usam as galhas como abrigo e os herbivoros como
recurso alimentar. Alternativamente, plantas com galhas caulinares abandonadas ocupadas

predominante por herbivoros terdo maior herbivoria foliar.

2 MATERIAIS E METODOS

2.1 Area e sistema de estudo

O estudo de campo foi realizado em um fragmento vegetacional na Area de Protecio
Ambiental (APA) da Marituba do Peixe, localizada ao sul do estado de Alagoas (Figura S1).
Utilizamos a planta hospedeira Andira nitida Mart. ex Benth (Fabaceae), e a assembleia de
herbivoros exdgenos e endofagos associados (Figura S2). Para mais detalhes sobre a drea e

sobre o sistema de estudo, ver capitulo I dessa dissertacao.

2.2 Amostragem e procedimentos laboratoriais

2.2.1 Frequéncia de ocorréncia de galhas caulinares e seu papel como engenheiras de

ecossistema na estruturagdo da assembleia de artrépodes:

Em campo, selecionamos 30 individuos de A. nitida e desses foram inspecionados 15
ramos de cada individuo (n= 450 ramos). Através de busca ativa, realizamos a coleta de todas
as galhas caulinares (senescentes e vivas) encontradas em todos os ramos vistoriados.

Em laboratério, com uso de paquimetro digital (margem de erro: 0,01 mm) mediu-se o
maior e menor didmetro de todas as galhas (senescentes ou vivas), para posterior cdlculo de

volume, a partir da férmula do volume da esfera (V = 4/3zr3 cm3). A escolha da férmula de
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volume de esfera deve-se ao formato globular das galhas caulinares de A. nitida (ALMEIDA
et al., 2014; SANTOS et al., 2017; SANTOS et al., 2021).

As galhas caulinares foram seccionadas e com auxilio de Microscépio Estereoscopio
Binocular foram vistoriadas para verificagdo da condi¢do da galha (senescentes ou vivas). As
galhas senescentes, a partir de agora denominadas abandonadas, foram internamente
vistoriadas para verificacdo de ocupag¢do. Quando encontrados ocupantes, estes foram
coletados e conservados em dlcool etilico 70%, e em seguida identificados até o menor nivel
taxonOmico possivel. Também foi determinada a abundancia, riqueza, frequéncia de
colonizagdo (porcentagem de galhas colonizadas por cada grupo) e classificacio dos
individuos quanto a casta (ex. operdrias e rainhas), e quanto a fase de desenvolvimento (ovos,

pupa, larva e adulto), quando aplicavel.

2.2.2 Efeitos da presenca de galhas caulinares e da fauna sucessora sobre a herbivoria

foliar em A. nitida

Em 02 de novembro de 2021 marcamos outros 30 individuos de A. nitida que
apresentavam folhas novas e estes foram divididos em dois grupos: controle G1 (n=15)
plantas com ramos com galhas caulinares; e tratamento G2 (n=15) plantas com ramos sem
galhas caulinares.

Em individuos do G1 foi marcado um par de ramos: 1 ramo com presenca de galhas
caulinares (ramo 1) e 1 ramo sem galhas caulinares (ramo 2). Em individuos do G2 foi
marcado apenas 1 ramo (ramo 1), nesse caso sem galhas caulinares. Além disso, em cada um
dos ramos marcados foram selecionadas 10 folhas novas e intactas. Estas foram devidamente
numeradas no peciolo foliar com uso de fita crepe adesiva (Ex.: G1.1.1 a G1.1.10; G1.2.1 a
G1.2.10; G2.1.1 a G2.1.10 (grupo.ramo.folha)).

As folhas e ramos do Gl (n=300) e do G2 (n= 150) foram inspecionadas
semanalmente, entre 07 de novembro de 2021 e 29 de janeiro de 2022, totalizando trés meses
de acompanhamento (13 semanas, ou até a senescéncia da folha). Para cada folha marcada,
foram anotados em ficha de campo a condicdo da folha em relacdo a herbivoria por
mastigadores, galhadores e minadores, e quanto a abscisdo, considerando os seguintes
critérios: (i) folha intacta, sem danos aparentes; (ii) folha galhada, = por qualquer morfotipo;
(ii1) folha mastigada, com devido a acdo de insetos mastigadores; (iv) folha minada, com

minadores no limbo foliar; e (vi) folha abscisada, quando a folha tinha caido.
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Adicionalmente, também ocorreu registro semanal de abundancia de galhas caulinares nos
ramos marcados.

A quantificac@o de galhas e minadores, o registro de presenca e auséncia de herbivoria
por mastigadores, o procedimento de registro fotografico semanal das folhas, e a mensuracdo
de 4rea foliar e drea consumida seguiram o mesmo protocolo mencionado no capitulo I.

No ultimo dia de acompanhamento (29 de janeiro de 2022), ocorreu a coleta ativa das
galhas caulinares encontradas nos ramos marcados nos 15 individuos do G1. As galhas
coletadas foram depositadas em sacos plasticos, devidamente identificados quanto individuo e
ramo, e direcionadas ao Laboratério de Ecologia Vegetal (LEVE) da UFAL, onde foram
imediatamente acondicionadas em refrigerador. Em laboratério, as galhas caulinares tiveram
seu diametro medido com auxilio de um paquimetro digital para posterior calculo de volume,
a partir da féormula de volume de esfera (V = 4/3nr3). As galhas caulinares foram entdo
seccionadas e vistoriadas para verificacio da condicdo da galha. Quando encontrados
ocupantes, estes foram coletados e conservados em dlcool etilico 70% e em seguida,
identificados. Para organismos que formam colOnias, consideramos cada espécime como um

individuo.

2.3 Analise dos dados

A frequéncia de ocorréncia de galhas caulinares em individuos de A. nitida foi dada
pelo nimero de ramos com ocorréncia de galhas caulinares, dividido pelo nimero total de
ramos inspecionados (n=15) em cada individuo amostrado. Ja a frequéncia de ocupacdo de
galhas caulinares abandonadas por fauna sucessora foi dada pelo nimero total de galhas
ocupadas, dividido pelo nimero total de galhas disponiveis para serem ocupadas em cada
ramo e individuo. Para identificar a fauna sucessora, os individuos encontrados foram
classificados quanto ao tdxon, nimero de individuos e frequéncia de colonizagao.

Para avaliar os efeitos da densidade de galhas e do tamanho de galhas na ocupacio,
construimos um modelo linear generalizado (GLM), com distribui¢do Poisson, corrigida para
quasipoisson, sendo o nimero total de galhas caulinares (vivas e abandonadas), o nimero de
galhas abandonadas e a média de volume de galhas abandonadas as varidveis preditoras e o
numero de galhas ocupadas no ramo a varidvel resposta.

Para avaliar os efeitos da densidade e do tamanho das galhas, em nivel de ramos, na
riqueza e abundancia de artrépodes, também criamos GLM com com distribuicdo Poisson,

corrigida para quasipoisson, usando o nimero de tdxons (riqueza) e de individuos
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(abundancia) dos ramos como varidveis respostas, € o nimero de galhas abandonadas, o
nimero de galhas ocupadas e a média de volume de galhas abandonadas como varidveis
preditoras.

Também construimos GLMs com distribuicdo quasipoisson para testar o efeito do
tamanho das galhas abandonadas na riqueza e abundancia de artrépodes. Os modelos foram
construidos usando valores de volume e didmetro médio de galhas ocupadas como variaveis
preditoras, e o nimero de tdxons e de individuos na galha como varidveis respostas.

Posteriormente, com o interesse de verificar a probabilidade da galha estar ocupada
em relacdo a densidade de galhas no ramo e em relagdo ao tamanho de galhas abandonadas,
inicialmente construimos GLM, com com distribuicio Binomial, corrigida para
quasibinomial, usando a média de volume de galhas nos ramos e o numero de galhas
abandonadas como varidveis preditoras, e a condi¢do da galha quanto a ocupagdo (ocupada
(1) e (0) ndo ocupada) como varidvel resposta. A nivel de galha, construimos GLM tendo o
volume e diametro médio da galha abandonada como varidveis preditoras, e a condi¢do da
galha quanto a ocupacao como varidvel resposta.

Por fim, para verificar se a herbivoria foliar difere entre os trés tratamentos (ramos
com galhas caulinares e ramos sem galhas caulinares de plantas do G1 e ramos sem galhas
caulinares do G2) construimos GLMs com distribui¢do Poisson, corrigida para quasipoisson.
Inicialmente verificamos se o tamanho da folha, dado por valores de 4rea foliar (cm?) difere
entre os tratamentos. Em seguida utilizamos os tratamentos como varidvel preditora, e a
propor¢do de drea consumida por mastigadores como varidveis respostas.

Todos os modelos foram construidos no software RStudio, linguagem R versao 4.2.0
(R Core Team 2022) e submetidos a inspecdo de residuos e dos pressupostos de cada modelo.
O coeficiente de correlacdo de Pearson entre as varidveis dos modelos foi testada através do
pacote “hmisc”. O modelos criados foram testados contra modelos nulos, e entdo

simplificados até o modelo minimo adequado.

3 RESULTADOS

3.1 Galhas caulinares em ramos de A. nitida

Registramos um total de 1.068 galhas caulinares, sendo 105 vivas (9,83%) e 963

abandonadas (90,16%). A frequéncia de ocorréncia de galhas caulinares (nimero de ramos
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com galhas/nimero de ramos inspecionados) a nivel de individuo variou de 20% (3/15 dos
ramos) a 100% (15/15 dos ramos). Em sete individuos houve 100% de frequéncia de
ocorréncia, ou seja, todos os ramos possuiam ao menos uma galha caulinar. Identificamos em
média 32 galhas (17,23 DP) caulinares abandonadas por individuo, variando de 0 a 73
galhas em toda a populagdo amostrada.

Encontramos evidéncias de que galhas caulinares abandonadas em individuos de A.
nitida sdo ocupadas por organismos sucessores. Do total de galhas caulinares abandonadas
(n=963), 149 estavam ocupadas (15,47%), com em média 5,3 galhas (£3,29) ocupadas por
individuo. A frequéncia de ocupacgdo a nivel de individuo variou de 0 a 66% e em apenas dois
individuos ndo registramos galhas abandonadas ocupadas. A nivel de ramos tivemos em
média 0,4 (+ 0,72) galhas ocupadas por ramo e a frequéncia de ocupacgdo variou de 0 a 100%.

Encontramos 636 espécimes de artropodes distribuidos em 14 morfoespécies (Tabela
1) nas galhas de A. nitida. Hymenoptera foi o grupo mais comum ocupando as galhas
caulinares abandonadas (38,91%). O grupo foi representado em sua maioria por Formicidae
(483 individuos), incluindo representantes do género Cephalotes. O segundo grupo mais
comum foi Arachnida, com 30 individuos amostrados (14,75%). Aranhas estavam presentes
em 17 galhas abandonadas (11,40%) e Pseudoscorpionida em apenas cinco (3,35%). Acari foi
o terceiro grupo com maior abundancia (3,93%), seguido de Blattodea (3,79%). Os demais
grupos foram encontrados com menor nimero de individuos, por exemplo, Chilopoda com 10
individuos (3,37% da abundancia total), Coleoptera (1,25%) e Lepidoptera (0,94%). Outras
ordens, como Psocodea, Orthoptera, Diptera, Thysanoptera, Polyxenida e Collembola

representaram juntas 2,67% de todos os espécimes amostrados.

Tabela 1 - Artropodes associados a galhas caulinares abandonadas em ramos Andira nitida
amostrados na APA da Marituba do Peixe, AL. (-) denota familia ndo identificada; (Abund.)
abundancia e (Freq.) frequéncia de colonizacdo. (*) Micro-Hymenoptera parasitdide

Subfilo Classe Ordem Familia Abund.  Freq.

Chelicerata Euchelicerata  Acari - 25 21(14.09%)
Araneae - 23 17(11.40%)
Pseudoscorpiones - 7 5(3.35%)

Hexapoda Insecta Coleoptera Elateridae 4 2(1.34%)
Coleoptera - 4 4(2.68%)
Blattodea - 24 11(7.38%)
Diptera - 3 2(1.34%)
Hymenoptera Formicidae 483 50(33.55%)
Hymenoptera* - 24 8(5.36%)
Lepidoptera - 6 6(4.02%)

Orthoptera - 4 4(2.68%)
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Psocodea - 5 5(3.35%)
Thysanoptera - 2 2(1.34%)
- Collembola - 1 1(0.67%)
Myriapoda Chilopoda - - 10 3(2.01%)
Diplopoda Polyxenida - 2 2(1.34%)
Outros - - - 9 6(4.1%)
Total 636 149 (100%)

Em algumas galhas abandonadas (0,94%) encontramos apenas evidéncias de
ocupacdo, incluindo seda e partes de individuos, impossibilitando a identificagdo. Para alguns
grupos, encontramos individuos em diferentes estdgios de vida, a exemplo de ootecas e ninfas
de baratas; puparios e larvas de Diptera; imaturos e adultos de aranhas; e ovos, pupas, larvas e
adultos de formigas. Além disso, também registramos representantes de todas as castas de
formigas, com presenca simultanea de rainha, machos e operdrias.

O ndmero de galhas ocupadas por sucessores foi positivamente relacionado com o
aumento da densidade de galhas abandonadas nos ramos (t=7.580; p<0.001) (Figura 1A). De
maneira similar, a riqueza (t= 15.309; p<0.001) e abundancia (t= 2.046; p= 0.0431) de
artropodes foi diretamente proporcional a densidade de galhas ocupadas nos ramos (Figura 1B
e 1C). Contrdrio ao esperado, ndo encontramos relacdo entre densidade de galhas
abandonadas e abundancia (t=-1.158, p=0.2494) e riqueza (t = -0.038, p=0.969) de artrépodes
a nivel de ramos. Mas a probabilidade de ocupagdo de galhas caulinares abandonadas variou

em funcdo da densidade de galhas abandonadas nos ramos (z= 4.121; p<0.01) (Figura 1D).
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Figura 1 - Relacdo entre A) densidade de galhas abandonadas e nimero de galhas ocupadas e entre
nimero de galhas ocupadas e B) riqueza e C) abundancia de artropodes nos ramos. D) Representa a
probabilidade de encontrarmos galhas ocupadas em relacdo a densidade de galhas abandonadas.

O diametro médio de galhas abandonadas variou de 0,19 mm a 648,47 mm (11,15 £
20,83 DP). Ja o de galhas abandonadas ocupadas variou de 0,28 mm a 25,21 mm (11,57 +
3,96). O volume de galhas abandonadas ocupadas variou de 0,011 cm3 a 8,38 cm3
(1,11£1.22). Observamos que a média de volume de galhas abandonadas dos ramos nao
afetam a ocupacao (t=0.926; p=0.355), nem a riqueza (t= -0.216; p=0.830) e abundancia (t=
0.026; p=0.9789) de artropodes a nivel de ramos. Da mesma maneira, a riqueza e abundancia
de artrépodes a nivel de galha ndo variaram em func¢do do volume e do didametro médio das
galhas abandonadas (Tabela 2). Porém, a probabilidade da galha caulinar estar ocupada foi
maior em galhas que apresentam maior volume em comparacdo com galhas de menor volume
(t=4.352; p<0.001) (Figura 2A), e maior em ramos que apresentam maior média de volume de

galhas abandonadas (z= 2.337; p= 0.0195) (Figura 2B).
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Figura 2 - Probabilidade da galha caulinar abandonada estar ocupada em relacdo ao tamanho das
galhas caulinares abandonadas em individuos de Andira nitida. A) Galhas caulinares com maior
volume tiveram maior chance de ocupagdo em comparacdo com as galhas menores; e B) ramos com
galhas de maior volume tiveram maior chance de ocupagdo em compara¢do com ramos com galhas
menores.

Tabela 2- Resultados de testes de modelos lineares generalizados (GLMs). Riqueza e abundancia de
artrépodes a nivel de galha em funcdo do volume e do didmetro médio de galhas caulinares ocupadas.

Variavel Variaveis Estimate Std. error T value Pr(>t)

Resposta preditoras

Riqueza Volume -1.286e-05 3.688e-05 -0.349 0.728
Diametro médio 7.085e-03 1.148e-02 0.617 0.538

Abundéncia Volume 0.0001018 0.0002413 0.422 0.674
Didmetro médio 0.0130917 0.0868709 0.151 0.880

3.2 Galhas caulinares e herbivoria foliar

De um total de 45 ramos, todos apresentaram folhas galhadas, 44 possuiam folhas com
danos por mastigadores (97,77%) e 40 com danos por insetos minadores (88,88%). A
herbivoria foliar variou entre 0 e 17% de propor¢do de drea foliar perdida por mastigadores.
De um total de 450 folhas, 338 folhas apresentaram danos por galhadores (75,11%), 226 por
mastigadores (50,22%) e 161 por minadores (35,77%).

Registramos 71 galhas caulinares em ramos de individuos do G1 (5,46+ 5,52 DP), das
quais 39 estavam vivas (3+3,25) e 32 abandonadas (2,56+2,61). Apenas 10 galhas estavam
ocupadas (0,76+0,69), com um total de 18 individuos de artrépodes (1,38+1,82). Formicidae
(8 individuos) e Araneae (2 individuos) foram os grupos mais comuns encontrados ocupando
as galhas caulinares abandonadas, representando juntos 55,55% de todos os espécimes

amostrados.
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N3ao houve diferenca entre os tratamentos para a drea foliar total (F=2.1653; F>0.05) e
herbivoria foliar (F=1.3036; P>0.05). Os valores de herbivoria por mastigadores ndo diferiram
em ramos com e sem galhas de plantas com galhas caulinares, € em ramos sem galhas de

plantas sem galhas caulinares.

4 DISCUSSAO

Nossos resultados demonstram que galhas caulinares sdo frequentes em ramos de A.
nitida e que a disponibilidade de abrigos nos ramos provocados pela senescéncia dessas
estruturas pode ser um importante fator organizador para a assembleia de artrépodes
associados a esta hospedeira. Dessa forma, sugerimos que as galhas caulinares de A. nitida
atuam como engenheiras de ecossistemas, corroborando outros estudos que demonstram como
estruturas muitas vezes sutis influenciam a organizacdo das comunidades de artrépodes em
plantas (veja CRAWFORD et al., 2007; YAMAZAKI & SUGIURA, 2008; ALMEIDA et al.,
2014; SANTOS et al., 2021; PEREIRA et al., 2022). Mostramos que as galhas abandonadas
podem hospedar individuos de diferentes tdxons, em diferentes estdgios de vida e com
diferentes castas, e que a densidade de galhas abandonadas afeta positivamente o nimero de
galhas ocupadas e a probabilidade de ocupacdo, sendo Formicidae o grupo mais abundante e
frequente nas galhas abandonadas. Nossos resultados também evidenciaram que quanto maior
o nuamero de galhas ocupadas maior a riqueza e abundancia de artropodes nos ramos, € que o
tamanho da galha caulinar, influenciou apenas a probabilidade de ocupacdo. Adicionalmente,
nossos resultados mostraram que a herbivoria foliar ndo € afetada pela presenga de galhas nos
ramos.

A planta hospedeira A. nitida € colonizada e consumida por diferentes guildas de
insetos, como mostrado no capitulo I dessa dissertagc@o, e nosso estudo € primeiro registro de
galhas caulinares nessa espécie de planta, suportando a ideia de que A. nitida pode ser
considerada uma super-hospedeira (GRANDEZ-RIOS et al., 2020; SILVA & URSO-
GUIMARAES, 2021). As galhas caulinares foram observadas em todos os individuos
inspecionados, possuindo formato esférico irregular e ocorrendo isoladamente em qualquer
extensdo do ramo, desde partes mais proximas ao caule principal até as regides apicais
proximas ao brotamento foliar. Quando abandonadas pelo indutor, as galhas caulinares de A.
nitida permanecem na planta até a queda do ramo (observagdo pessoal) podendo assim serem
ocupadas por outros organismos, atuando como engenheiras de ecossistemas e influenciando

a organizacdo das assembleias de artropodes.
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Do total de galhas amostradas disponiveis para serem ocupadas, 15,47% estavam
colonizadas por sucessores. Os valores de frequéncia de ocupacdo aqui registrados podem
resultar da elevada densidade de galhas encontradas em A. nitida que promove um aumento
substancial na heterogeneidade de habitat, tendo influéncia na estrutura da assembleia de
artropodes associadas a hospedeira (ROMERO et al., 2015; COGGAN et al., 2018).
Adicionalmente, as restingas sdo ambientes tipicamente caracterizado, por exemplo, pela alta
incidéncia de luz tornando o ambiente hostil para sobrevivéncia de artrépodes, e nesse
cendrio galhas caulinares abandonadas pode ser considerado um recursoc have para a
comunidades de artrépodes sucessores, especialmente para formigas, devido a
disponibilidade de locais adicionais para nidificacio (HENRIQUES et al., 2018; ROEDER et
al., 2021; PEREIRA et al., 2022). A porcentagem de galhas abandonadas ocupadas por
formigas em nosso estudo também foi superior ao encontrado em outros sistemas (33,55% das
galhas ocupadas), a exemplo do registro de 9,5% de ocupacdo de galhas caulinares por
formigas em Eremanthus erythropappus (Asteraceae) (SANTOS et al., 2021) e de apenas
14% de ocupacdo por oito espécies de formigas em galhas de caule amostrados em
Myrmelachista gallicola (ALMEIDA et al., 2014).

Cabe ressaltar ainda que diversos estudos mostraram que galhas caulinares
representam um importante recurso de nidificacdo para formigas e, portanto, sugerem que
essas estruturas sdo componentes-chave na manutengdo da diversidade desse grupo
(ALMEIDA et al., 2014; GIANNETTI et al., 2019;NOVAIS et al, 2020). Uma vez que
também € possivel encontrar ninhos de formigas em ramos A. nitida ( observagdo pessoal),
acreditamos que as espécies encontradas possam aproveitar as galhas como locais adicionais
para nidificacdo e/ou local de conexdo entre sitios de nidifica¢do nitida (DEBOUT et., 2007;
LANAN, 2011; ALMEIDA et al, 2014; NOVAIS et al., 2017; NOVAIS et al., 2020)..
Assim, reiteramos que a presenca de galhas caulinares abandonadas de A .nitida fornece um
ambiente favordvel para os tdxons de sucessores encontrados e que as elevadas taxas de
ocorréncias de galhas nos ramos sdo determinantes para os valores de ocupacdo encontrados,
sobretudo de formigas (FUKUI, 2001; YAMAZAKI & SUGIURA, 2008).

Encontramos formigas, dcaros, baratas e aranhas como habitantes mais comuns nas
galhas abandonadas, assim como mostrado em estudos de abrigos mediados por galhas
caulinares (veja FERNANDES et al., 1989; ARAUJO et al., 1994; ALMEIDA et al., 2014), e
enroladores de folhas (veja HENRIQUES et al., 2018; NOVALIS et al., 2020; PEREIRA et al.,
2021). Esses artropodes sdo ecologicamente importante devido aos importantes papéis que

desempenham no funcionamento dos ecossistema, como a defesa de plantas contra herbivoria
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desempenhada por espécies de formigas (GIANNETI er al., 2019). Adicionalmente,
representantes desses grupos ja foram registrados no recente estudo sobre a assembleia de
artrépodes na copa de A. nitida (SANTOS, 2021), que encontrou 10 ordens de insetos
visitantes/inquilinos associados a essa espécie de planta, dentre os quais compartilhamos sete
(Blattodea, Coleopetera, Diptera, Hymenoptera, Lepidoptera, Orthoptera e Psocodea). Apesar
das diferencas de métodos, aqui registramos novos grupos de artropodes associado a A. nitida
(Acari, Arachnida, Chilopoda, Collembola, Diplopoda) incluindo duas ordens de insetos
(Diptera e Thysanoptera). Sendo assim, indicamos que a galha caulinar abandonada, por ser
um recurso abundante, pode estar promovendo abrigo adicional para esses organismos
(FERNANDES et al., 1989; ALMEIDA et al., 2014; SANTOS et al., 2021).

Sugerimos que as galhas abandonadas ofertam recursos importantes em A. nitida,
dependendo do grupo de artropodes considerado. A prépria galha pode representar local de
abrigo para esses grupos, fornecendo condi¢des favordveis que permitam maiores taxas de
sobrevivéncia (CRAWFORD et al., 2007). Como algumas galhas amostradas apresentavam
partes de artropodes e teias, é possivel que determinados tdxons, a exemplo de aranhas e
formigas, utilizem a galha ndo apenas como abrigo, mas também como local para captura de
presas e forrageamento (CRAWFORD et al., 2007). Também € provdvel que outros tdxons
utilizem a galha como refiigio de outros artrépodes, facilitando, por exemplo, a fuga de
predadores (FUKUI, 2001; YAMAZAKI & SUGIURA, 2008; MARUYAMA et al., 2012).
Também encontramos tdxons com individuos em diferentes estdgios de vida, especialmente
em Blattodea e Hymenoptera, indicando que galhas abandonadas s@o refigios importantes
também para oviposi¢do e reproducdo. A propria galha por ser constituida por tecidos
nutritivos pode estar servindo de recurso alimentar para artrépodes, a exemplo de sugadores
de seiva (PILICHOWSKI et al., 2019).

Outros estudos mostraram que os sucessores diferem na escolha de galhas de acordo
com o tamanho dessas estruturas, havendo geralmente preferéncia por galhas maiores
(exemplos em YAMAZAKI & SUGIURA, 2008; SANTOS et al., 2017; ALMEIDA et al.,
2014; FUNAMOTO et al., 2017; SANTOS et al., 2021). Além disso, Yamazaki e Sugiura
(2008), por exemplo, observaram que o diametro da galha caulinar induzida pela bactéria
Pantoea agglomerans foi importante determinante da riqueza e abundancia de artrépodes e de
guildas tréficas encontradas em Wisteria floribunda (Fabaceae). Em relagdo ao tamanho da
galha, nossos resultados corroboram parcialmente nossas hipdteses, pois galhas com maior
volume tiveram apenas maior probabilidade de serem ocupadas em compara¢do com galhas

caulinares com menor valor de volume. Porém, ao contrario do esperado, ndo encontramos
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esse mesmo padrdo para riqueza e abundancia de artrépodes. A auséncia de relagdo entre
tamanho e ocupacdo por diferentes espécies de artropodes indica que a assembleia de
sucessores responde a disponibilidade de habitat, nesse caso a galha abandonada,
desconsiderando outros tracos associados ao tamanho da galha.

A maior probabilidade de ocupacdo de galhas de maior tamanho pode estar
relacionada ao tamanho corporal dos sucessores, pois galhas maiores possuem maior espago
na cimera galiar interna, podendo assim oferecer maior espago para ocupa¢do e maior chance
de sobrevivéncia dos ocupantes (FERNANDES et al, 1989; GIANNETTI et al., 2019).
Mesmo assim, sugerimos que o tempo de disponibilizacdo da galha nos ramos pode ser mais
determinante para ocupagdo, pois provavelmente as estruturas mais envelhecidas/antigas, por
estarem disponiveis hd mais tempo, podem ter mais chance de serem ocupadas (SANTOS et
al., 2017). Isso pode ser obsevado devido a presenca de machos de formigas nas galhas
abandonadas indicando que as coldnias estavam em um estdgio reprodutivo, indicando que a
ocupacdo se deu hd um certo tempo. Também € possivel que as diferencas de abundancia e
riqueza sejam determinadas pela variagdo do tamanho da abertura que permite a entrada nas
galhas abandonadas (observacdo pessoal), garantindo que rtrépodes de diferentes tdxons
tenham acesso a camera interna e possam co-ocorrer (PRIEST e al., 2021; NOVAIS et al.,
2017; SATOH et al., 2015). Além disso, sugerimos que a abundancia e riqueza de artrépodes
sejam mais influenciadas pela localizacdo das galhas nos ramos do que pelo tamanho
(ARAUJO et al.,, 1995; CRAIG et al., 1991). Assim, tais fatores associados a galha caulinar
merecem ser investigados nesse sistema em futuros estudos.

O aumento da riqueza e abundancia de artrépodes em decorréncia da engenharia de
ecossistema promovida por galhadores, ou por outros organismos, tém sido frequentemente
relatados em outros estudos (LILL, 2003; HENRIQUES et al., 2019; PEREIRA et al., 2020;
NOVAIS et al., 2020). Porém, ao contrario do esperado, nossos resultados mostram que a
quantidade de galhas abandonadas disponiveis para serem ocupadas nos ramos ndo afeta a
riqueza e abundancia de artrépodes, sugerindo que a disponibilidade de habitat, e ndo
qualquer aspecto associado ao numero de galhas, molda a estrutura da assembléiade
artropodes sucessores (CRAWFORD et al., 2007). Sugerimos ainda que aspectos associados
a qualidade do recurso fornecido pela galha e pelos ramos modificados pela presenca de
galhas caulianres podem ser usados pelos artrépodes, que selecionam ramos e galhas com
condi¢des favordveis, inclusive no que diz respeito a recursos especificos exigidos pelas
espécies de sucessores (ROMERO er al., 2015). Estudos experimentais e identificagdao

taxonOmica dos sucessores podem ajudar a compreender quais os possiveis beneficios aos
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sucessores de galhas abandonadas e demonstrar como a disponibilidade de abrigos pode ser
um importante fator organizador para os artrépodes associados, especialmente a nivel de
espécie.

Em nosso conjunto de dados a herbivoria foliar ndo diferiu entre os tratamentos,
indicando que a propor¢cdo de drea consumida por mastigadores, ndo € influenciada pela
presenca de galhas caulinares nos ramos, e provavelmente por seus sucessores. Sugerimos que
a identidade taxonOmica dos artrépodes e a da guilda funcional dos sucessores € essencial
para determinar os niveis de herbivoria na planta hospedeira. Esperdvamos, por exemplo, que
a presenca de galhas abandonadas atrairia artropodes predadores e, consequentemente, por
efeito indireto, haveria uma reducdo nas taxas de herbivoria, como t€ém sido relatado em
muitos outros estudos (NAKAMURA & OHGUSHI, 2003; CRUTSINGER & SANDERS,
2005; WETZEL et al., 2016). Porém, embora sucessores sejam comuns nas galhas caulinares
abandonadas em A. nitida, a exemplo de formigas e aranhas, ndo confirmamos essa predi¢dao
em nosso trabalho, ou seja, galhas e, provavelmente seus sucessores ndo desempenham um
papel na dindmica da assembleia de herbivoros e na herbivoria foliar nesta planta
(CRAWFORD et al., 2007). Sugerimos que, para os individuos utilizados neste experimento,
€ possivel que a baixa densidade de galhas caulinares abandonadas e a persisténcia temporal
da galha abandonada nos ramos dos individuos estudados pode nao ter sido suficiente para
facilitar a ocupacdo por sucessores (CRAWFORD et al., 2007; WETZEL et al., 2016;
HARVEY et al., 2016). Assim, a abundancia dos predadores encontrados provavelmente ndo €
capaz de reduzir expressivamente suas potenciais presas e, desse modo, ndo gerou efeito
aparente na reducao da herbivoria foliar experienciada pela planta hospedeira (VIEIRA, 2010;
CINTRA, 2015). Também € possivel que embora as galhas sejam apontadas como
sumidouros metabdlicos, podendo modificar a quimica e fisiologia de suas hospedeiras
(NYMAN & JULKUNEN-THTTO, 2000; CRAWFORD et al., 2007; MARINI-FILHO &
FERNANDES, 2012), as folhas dos ramos livres de galhas caulinares e dos ramos com galhas
caulinares parecem possuir qualidade nutricional semelhante.

Neste estudo evidenciamos que galhas caulinares abandonadas em A. nitida favorecem
a ocorréncia de diversos artrépodes, e podem ser consideradas engenheiras dos ecossistemas.
A fauna de artrépodes associada as galhas caulinares abandonadas incluiu Acari, Arachnida,
Coleoptera, Blattodea, Collembola, Diptera, Hymenoptera, Lepidoptera, Orthoptera,
Psocoptera, Thysanoptera, Chilopoda e Diplopoda. De maneira geral, a densidade de galhas
caulinares sdo importantes para os padrdes encontrados, e as caracteristicas da galha caulinar,

como didmetro e volume, sdo importantes fatores para probabilidade de ocupacdo, mas a



68

herbivoria foliar ndo € afetada pela presenca de galha caulinar. Andlises quimicas de tecidos
caulinares galhados e ndo galhados certamente auxiliardo a entender essas relacdes em

estudos futuros.
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CONCLUSAO GERAL

Nesse trabalho estudamos a assembleia de artropodes associados a espécie hospedeira
Andira nitida, destacando a ocorréncia e co-ocorréncia de herbivoros, e abordando a
influéncia dos tracos funcionais foliares e da engenharia de ecossistema nos padroes
encontrados. Descrevemos a sequéncia temporal no estabelecimento e desenvolvimento de
herbivoros foliares, e a ocorréncia e co-ocorréncia entre tipos e guildas de herbivoros foliares.
Além disso, verificamos a frequéncia de ocorréncia de galhas caulinares, seu papel no
fornecimentos de abrigos para artrépodes sucessores e na ocorréncia de herbivoria foliar por
mastigadores.

Observamos que a herbivoria por mastigadores, minadores e galhadores (por seis
morfotipos) é um fendmeno frequente em folhas de individuos de A. nitida. Essas guildas sdao
comuns e ocorrem simultaneamente nas folhas. Porém, assim como esperado, hd sequéncia
temporal no estabelecimento e desenvolvimento de herbivoros em folhas de A. nitida, sendo o
pico de ocorréncia em momentos proximos ao brotamento foliar, indicando uma preferéncia
por folhas jovens. A galha lenticular-extralaminar e mastigadores sdo os primeiros herbivoros
a se estabelecerem nas folhas, seguidos de galhas fusiforme, clavada e globosa -pilosa, e por
ultimo, por galhas globosa-adaxial, globosa-abaxial e por minadores. Verificamos uma
tendéncia de co-ocorréncia aleatéria, mas também identificamos co-ocorréncia positiva e
negativa entre pares de herbivoros. Diferente do esperado, os tracos funcionais foi pouco
determinante para ocorréncia de herbivoros foliares.

Em nosso segundo capitulo, também evidenciamos elevada frequéncia de ocorréncia
de galhas caulinares nos ramos de individuos de A. nidida, encontrando evidéncias de que
galhas caulinares abandonadas sdo ocupadas por organismos sucessores. Hymenoptera foi o
grupo mais comum, seguido de Acari e Araneae. A densidade de galhas caulinares
abandonadas foi determinante para o nimero de galhas ocupadas, mesmo ndo afetando a
riqueza e abundancia dos artrépodes. O tamanho da galha aumentou a probabilidade de
ocupacdo das galhas em nivel de ramo e de galha, mas ndo afetou a riqueza e abundancia de
artropodes. Nado identificamos diferenca entre os tratamentos para herbivoria foliar por
mastigadores.

Diante dos resultados apresentados, identificamos baixa influéncia dos tragos
funcionais e nenhuma influéncia das galhas caulinares abandonadas na herbivoria foliar em A.
nitida. Observamos que existe uma diferenciacdo no uso da folha, tanto de espaco quanto de

tempo, o que leva a formacdo de diferentes pares de espécies co-ocorrentes. A utilizagao
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diferenciada de recursos, é considerada essencial para a co-ocorréncia dessas espécies e,
portanto, para promover a diversidade nesse sistema. Apesar dos padrdes de co-ocorréncia
negativos e positivos encontrados, ndo ha evidéncias de que a presenga de galhas facilite ou
beneficie o estabelecimento de outros herbivoros, ou vice-versa. Em relagdo as galhas
caulinares, nossos resultados apontaram que a densidade de galhas nos ramos possibilita o
fornecimento de abrigos para representantes da assembleia de artrépodes associadas a A.
nitida. Dessa forma, pode-se afirmar que o modo de vida das espécies de herbivoros
estudados, juntamente com os fatores de disponibilidade de recursos definem os padrdes
encontrados.

Em ultima anélise, outros mecanismos potenciais ndo podem ser ignorados, incluindo
fenologia da planta e interagdo indiretas, que podem contribuir para os padroes de ocorréncia
e co-ocorréncia encontrados neste trabalho. Assim, o estudo futuros sobre a dinamica
temporal/sazonal de co-ocorréncia, tanto de presenca/auséncia, quanto de abundancia, nessa
assembleia; além de informagdes sobre identidade taxondmica dos herbivoros; e avaliagdo
precisa da distribuicdo espacial dos herbivoros na lamina foliar, incluindo os foliolos, podem
revelar novos insights sobre os processos ecoldgicos que conduzem a ocorréncia € co-
ocorréncia dessas insetos herbivoros em folha de A. nitida. Além disso, abordagens
experimentais sao necessdrias para confirmar o papel das galhas caulinares, abandonadas e

vivas, na assembleia de artropodes estudada.
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MATERIAL SUPLEMENTAR

Figura S1- Area de estudo. A-B) Destaque para o fragmento vegetacional onde os procedimentos de
campo foram realizados. C) Enchentes recentes ocorridas na APA da Marituba do Peixe, AL.
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Figura S2 - Sistema de estudo incluindo herbivoria por galhadores, mastigadores e minadores em
individuos de Andira nitida encontrados na APA da Marituba do Peixe, AL. (Escala = 1 cm). A)
Individuo de A. nitida com folhas novas. B) Galha lenticular-extralaminar. C) Galha globosa-adaxial.
D-E) Galha globosa-abaxial. F-G) Galha globosa-pilosa. H) Galha fusiforme. I) Galha clavada. J-K)
Galha globosa-caulinar. L) Danos por mastigadodes. M-N) Danos por minadores. O) Folha com
dados simultaneos por galhas lenticular-extralaminar e clavada, e danos por mastigadores. P) Folha
com dados simultaneos por galha lenticular-extralaminar e danos por mastigadores.
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Figura S3- Representagdo simplificada dos procedimentos de campo e de laboratério adotados
para monitoramneto das folhas (A-D) e afericdo dos tracos funcionais foliares (A, F-G). A) Selecio
30 individuos de Andira nitida apresentando a mesma fenofase. Monitoramento das folhas: B)
Selecdo e identificagdo de 10 folhas novas totalmente expandidas e sem danos aparentes; C)
Inspecdo visual semanal durante o periodo de cinco meses. D) Afericdo da area foliar e da 4rea
foliar consumida utilizando o software ImageJ. Tracos funcionais foliares: E) Coleta de até 10
folhas maduras e sem danos aparentes por herbivoros. F) Pesagem de folhas frescas (sem peciolo)
para determinagdo da massa fresca G) (o mesmo procedimento foi adotado para determinacdo da
massa seca apOs secagem em estufa); e H) Digitalizacdo as folhas para posterior mensuracido da
area foliar (cm?).
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Figura S4- Representacdo simplificada dos procedimentos de campo e de laboratério adotados para
determinacdo da frequéncia de ocorréncia de galhas caulinares, seu papel como engenheira de
ecossistema (A-D) e seus efeitos na hebrivoria foliar (E-H). Frequéncia de ocorréncia e ocupagéo d
egalhas caulinares: A) Selecdo 30 individuos de A. nitida; B) Inspecdo aleatoria del5 ramos de cada
individuo para coleta ativa de galhas caulinares; D) Medi¢do de didmetro da galha para posterior
calculo de volume; D) Sec¢do das galhas caulinares abandonadas para identificacdo de ocupacio e
registro de abundancia e riqueza de sucessores. Galhas caulinares e herbivoria foliar: E) Selecdo de 30
individuos de A. nitida e divisao em dois grupos (G1 e G2). F) Marcacdo de folhas 10 folhas novas em
ramos do G1 e do G2. G) Inspecdo visual das folhas semanalmente durante o periodo de trés meses;
H) Medig¢do de drea foliar e drea foliar perdida por agdo de mastigadores no software ImageJ. No final
do experimento as galhas caulinares do Ramo 1 do G1 foram coletadas, medidas (C) e seccionadas
(D).
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Tabela S1- Resultados do modelo de probabilidade de co-ocorréncia de pares de tipos de herbivoros foliares de
A nitida, amostrados na APA da Marituba do Peixe, AL. Obs: ‘Spl’ ¢ ‘Sp2’ representam os tipos de herbivoros do
par em questao; Cooc. Obs, Cooc.prob e Cooc.exp representam o nimero de locais onde as espécies co-ocorrem, a
probabilidade de co-ocorréncia do par de herbivoros e o nimero de sitios esperados onde ambos co-ocorrem,
respectivamente; Plt e Pgt indicam se houve uma co-ocorréncia significativamente negativa ou positiva entre o par
de herbivoros, respectivamente.

Spl Sp2 Co-oc.obs Co-oc.prob Co-oc.exp Plt Pgt
Lenticular extralaminar Clavado 16 0.053 15.5 1.00000 0.59782
Lenticular-extralaminar Globosa-adaxial 141 0.468 136.7 1.00000 0.00235
Lenticular-extralaminar Globosa-abaxial 43 0.143 41.7 1.00000 0.23329
Lenticular-extralaminar Globosa-pilosa 39 0.149 43.6 0.00058 0.99996
Lenticular-extralaminar Fusiformes 93 0.315 92.1 0.8495 0.39441
Lenticular-extralaminar Minador 71 0.236 68.8 1.00000 0.07825
Lenticular-extralaminar Mastigador 261 0.876 2559 1.00000 0.00003
Clavado Globosa-adaxial 10 0.026 7.7 0.92382 0.18082
Clavado Globosa-abaxial 8 0.008 2.4 0.99992 0.00062
Clavado Globosa-pilosa 4 0.008 2.5 0.91895 0.22021
Clavado Fusiforme 6 0.018 5.2 0.76533 0.42493
Clavado Minador 4 0.013 3.9 0.65701 0.57424
Clavado Mastigador 15 0.05 14.5 0.80951 0.53322
Globora-adaxial Globosa-abaxial 28 0.071 20.8 0.99491 0.01276
Globora-adaxial Globosa-pilosa 21 0.074 21.7 0.47089 0.6544
Globora-adaxial Fusiforme 43 0.157 45.9 0.27668 0.80037
Globora-adaxial Minador 47 0.117 34.3 0.99986 0.0004
Globora-adaxial Mastigador 133 0.437 127.5 0.99253 0.0218
Globora-abaxial Globosa-pilosa 10 0.023 6.6 0.95655 0.0978
Globora-abaxial Fusiforme 22 0.048 14 0.99828 0.00482
Globora-abaxial Minador 11 0.036 10.5 0.66319 0.48376
Globora-abaxial Mastigador 40 0.133 38.9 0.81625 0.38261
Globosa-pilosa Fusiforme 14 0.05 14.6 0.48627 0.64877
Globosa-pilosa Minador 10 0.037 10.9 0.44258 0.70118
Globosa-pilosa Mastigador 36 0.139 40.7 0.01559 0.99561
Fusiforme Minador 22 0.079 23.1 0.43415 0.67668
Fusiforme Mastigador 85 0.294 85.9 0.42665 0.72645
Minador Mastigador 67 0.22 64.2 0.94447 0.14097
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