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Resumo Geral

Herbivoria e florivoria sdo interagdes antagdnicas onipresenes em todos os ecossistemas
terrestres, sendo resposaveis pela conducédo de energia para os niveis tréficos superiores,
bem como pela diminuicdo do fitness de diversas espécies de plantas. Apesar disso, 0s
padrdes de ocorréncia dessas interacbes continuam indefinidos para plantas e insetos da
regido tropical. Nesse contexto, os objetivos do presente estudo foram avaliar os
padrdes de ocorréncia de herbivoria e florivoria em plantas tropicais e analisar o papel
da estutrura das redes troficas de florivoros e herbivoros nessas interagcdes. Para tal,
foram coletadas folhas e flores de 14 espécies distintas de plantas tropicais (n=204
individuos) e insetos florivoros e herbivoros associados a quatro espécies de ipé
(Bignoniaceae) (n=60 individuos). A quantidade de tecido perdido por herbivoria e
florivoria foi medida para todas as espécies e foi testada a existéncia de relacdo positiva
entre essas duas interacbes. As perdas por herbivoria e florivoria também foram
relacionadas a tragos funcionais de flores e folhas, intrinsicos de cada espécie ou grupo
de plantas. Para analisar as comunidades de insetos relacionadas as interacGes
antagbnicas foram coletados insetos florivoros e herbivoros de cada espécie de ipé.
Esses insetos foram identificados até o menor grau taxonémico possivel e relacionados
a cada espécie de ipé e tecido vegetal (flor ou folha), e analisados sob a perspectiva de
redes ecoldgicas. Foram medidas um total de 3.791 folhas e 3.025 flores. A florivoria,
ao contrario do esperado, apresentou maiores perdas de tecido (7.6%) que a herbivoria
(6.13%). Essas duas interacGes antagbnicas aconteceram de forma independente,
contariando estudos anteriores, mas apresentaram relacdo direta com tracos funcionais
de folhas e flores de todas as espécies vegetais. A herbivoria esteve diretamente
relacionada a area foliar especifica (SLA) da grande maioria das plantas. A florivoria foi
positivamente relacionada a morfologia da corola, ao tempo de duracdo das folhas nas
plantas e a aparéncia de plantas. Este estudo demonstrou a importancia de avaliar-se a
florivoria e a herbivoria simultaneamente e determinar quais caracteristicas das flores e
folhas influenciam tais interagbes antagbnicas. As comunidades de herbivoros e
florivoros registraram um total de 245 eventos de interacdo entre as 100 espécies
distintas de insetos e as quatro espécies de ipé, sendo que 55.5% desses eventos
representaram florivoria e 44.5% representaram herbivoria. Hemiptera (39.18%) e

Coleoptera (31.42%) realizaram a maior parte dos eventos de interacdo que



compuseram as redes antagonicas. A estrutura das redes antagbnicas nao foi similar
entre as espécies de ipé e indica que as comunidades de insetos associadas a cada
espécie ndo se complementam para realizar os antagonismos. Mas, apesar disso, as
redes de florivoros e herbivoros de cada espécie de ipé possuem estrutura e composicao
de espécies similar e, portanto se complementam para realizar os antagonismos nas
plantas analisadas. Todas as redes estudadas foram estruturadas por nicleos de espécies-
chave, onde os principais florivoros sdo insetos das ordens Thysanoptera e Coleoptera,
enguanto que os principais herbivoros sdo espécies de Hemiptera. As formigas, apesar
de ndo serem nem florivoras e nem herbivoras exercem influéncia sobre os insetos que
compde todas as redes estudadas. Assim, o presente estudo sugere que as estratégias de
forragemento empregadas pelas formigas parecem promover maior ou menor
particionamento de nicho, tornando-as espécies-chave, responsaveis por estruturar todas
as comunidades antagonicas analisadas. A dominancia de formigas ocorre de forma
oportunista, mediada pela abundancia do recuso alimentar e reflete diretamente as
porcentagens de tecido perdido por herbivoria e florivoria. Este foi o primeiro estudo a
avaliar padrdes de herbivoria e florivoria para as mesmas espécies de plantas tropicais e
foi o primeiro a avaliar as redes antagbnicas de florivoros e herbivoros associadas a

esses padroes.



Abstract

Herbivory and florivory are omnipresent antagonistic interactions in all terrestrial
ecosystems, being responsible for the conduction of energy to higher trophic levels, as
well as for the decreased fitness of several plant species. The patterns of occurrence of
these interactions, however, remain undefined for tropical plants and insects. In this
context, the aims of this study were to evaluate the patterns of herbivory and florivory
in tropical plants and to examine the role of the structure of florivore and herbivore
communities through ecological networks. For this aim, leaves and flowers were
collected from 14 different species of tropical plants (n= 204 individuals) and florivores
and herbivores associated with four species of ipé (Bignoniaceae) (n= 60 individuals).
The amount of tissue lost by herbivory and florivory was determined for all species and
the existence of a positive relationship between these two interactions was evaluted.
Herbivory and florivory losses were also related to functional traits of flowers and
leaves. In order to evalute the insect communities related to these antagonistic
interactions, florivores and herbivores of each ipé species were collected. These insects
were identified to the lowest possible taxonomic level and related to each species of ipé
and plant tissue (flower or leaf), and analyzed from the perspective of ecological
networks. A total of 3.791 leaves and 3.025 flowers were measured. Florivory, contrary
to the expectations, exhibited highest tissue losses (7.6%) compared to herbivory
(6.13%). These two antagonistic interactions occurred independently, contrarying
previous studies, but exhibited a direct relationship with functional traits of leaves and
flowers for all plant species. Herbivory levels were directly related to the specific leaf
area (SLA) of most plants. Florivory, on the other hand, was positively related to corolla
morphology, leaf duration in plants and plant apparency. This study demonstrated the
importance of evaluating florivory and herbivory simultaneously and determining the
characteristics of flowers and leaves influencing these antagonistic interactions. The
herbivore and florivore communities registered a total of 245 interaction events amongst
the 100 distinct species of insects and the four ipé species, with 55.5% of these events
representing florivory and 44.5% representing herbivory. Hemiptera (39.18%) and
Coleoptera (31.42%) performed most of the interaction events that composed the
antagonistic networks. The structure of the antagonistic networks was not similar

amongst the ipé species and indicates that the insect communities associated with each



species do not complement each other. Despite this, the networks of florivores and
herbivores of each ipé species have similar structure and species composition and,
therefore, complement each other. All the networks studied were structured by core of
key species, where main florivores are insects of the orders Thysanoptera and
Coleoptera, while the main herbivores are species of Hemiptera. The ants, although they
are neither florivorous nor herbivorous, exert influence on the insects that make up all
the studied nets. Thus, the present study suggests that the foraging strategies employed
by the ants seem to promote greater or less niche partitioning, making them key species,
responsible for structuring all the antagonistic communities here analyzed. The
dominance of ants occurs opportunistically, mediated by the abundance of food
resources and reflects directly the percentages of tissue lost by herbivory and florivory.
This was the first study to evaluate herbivory and florivory patterns for the same species
of tropical plants and was the first to evaluate the antagonistic networks of florivores

and herbivores associated to these patterns.



Introducéo Geral

Interagdes entre insetos e plantas tém papel determinante na dindmica das
populagdes, na estrutura das comunidades, nos processos evolutivos e nos servicos
ecossistémicos. A herbivoria, especialmente, € um dos principais veiculos para a
conducdo de energia entre os niveis troficos mais basais e superiores (Ribeiro &
Fernandes 2000, Price 2002, Déttilo & Rico-Gray 2018). A herbivoria foliar — tratada
no presente estudo apenas como herbivoria - € uma interacdo amplamente estudada
devido a sua influéncia na evolucdo e composicdo de espécies de plantas em
comunidades e aos impactos que essa pode causar no fitness das plantas, tornando-a
foco comum da maioria dos estudos sobre relagbes antagonicas entre plantas e insetos
(Ribeiro & Fernandes 2000, McCall 2008, Kozlov et al. 2015a, Kozlov et al. 2015b,
Kozlov & Zvereva 2017). A florivoria - herbivoria nas flores - € uma interacdo tao
importante quanto a herbivoria, mas muito menos avaliada ja que a maioria dos estudos
tende a se concentrar na herbivoria foliar como rela¢do antagonistica e na polinizacao
como relacdo mutualistica (McCall & Irwin 2006, McCall 2008 Gorden & Adler 2016).
Para a herbivoria, por outro lado, os dados estdo comecando a se acumular para gerar
padrdes globais de remocao foliar por insetos (veja Kozlov et al. 2015,ab), apesar da
baixa representatividade de espécies de plantas da regido tropical nesses estudos.

Enquanto na herbivoria ocorre o consumo do principal 6rgdo fotossinteticamente
ativo — a folha, na florivoria, como o proprio nome ja diz, o tecido consumido é a flor, o
Orgdo reprodutor caracteristico de todas as angiospermas (Inouye 1980, McCall & Irwin
2006, McCall 2008). A florivoria pode afetar diretamente a aptiddo das plantas a se
reproduzir quando as partes florais consumidas e/ou danificadas estdo diretamente

ligadas a reproducdo como os estames, pistilos, pélen e évulos (Inouye 1980, McCall &



Irwin 2006, McCall 2008, Gorden & Adler 2016) ou indiretamente quando séo
consumidas e/ou danificadas partes florais ligadas a exibicdo visual como: botdes
florais, bracteas, sépalas e pétalas, o que pode acarretar na diminuicdo e até mesmo
inviabilizacdo da visitagdo por polinizadores e posteriormente a reproducdo e producao
de frutos e sementes (McCall & Irwin 2006, McCall 2008). A herbivoria por outro lado,
pode afetar as plantas no sentido de sua capacidade para aquisicdo de recursos,
prejudicar o seu desenvolvimento e ainda afetar a ciclagem de nutrientes no solo
(Ribeiro & Fernandes 2000, Price 2002, McCall 2008, Kozlov et al. 2015a).

Apesar da importancia da florivoria para as comunidades vegetais, estudos dessa
interacdo ecoldgica ainda sdo bastante escassos, mesmo para aquelas espécies
amplamente conhecidas e estudadas do ponto de vista da biologia floral. O interesse
sobre essa interagdo vem crescendo no Brasil, e alguns poucos estudos foram realizados
acerca do impacto da florivoria no sucesso reprodutivo de algumas espécies como,
Annona dioica (Annonaceae) (Neto & Teixeira 2006), Pyrostegia venusta
(Bignoniaceae) (Tunes, 2017) e Senna spectabilis (Leguminosae) (Campos & Lopes,
2010).

Os danos causados pela herbivoria e florivoria juntos, podem ter efeitos apenas a
nivel individual ou podem afetar populacdes e comunidades inteiras. Entretanto,
existem ainda poucos dados acumulados de florivoria e herbivoria para as mesmas
espécies vegetais de forma a inviabilizar generalizagbes sobre os impactos dessas
interacBes na performance individual e seus efeitos nas comunidades (McCall & Irwin
2006, Kozlov et al. 2015, Gorden & Adler 2016).

A forma com que a herbivoria e a florivoria impactam as plantas esta diretamente
ligada, dentre outros fatores, a identidade dos insetos causadores dos danos e com a

relacdo entre eles e as plantas associadas. Os insetos sugadores de seiva e 0S



mastigadores de material vegetal sdo os grupos de herbivoros e florivoros mais
comumente observados interagindo com plantas (Ribeiro et al. 1994, Fernandes et al.
2005) e cada grupo pode afetar de forma diferente o fitness da planta explorada (Inouye
1980, Barros 2001, Ribeiro & Brown 2006, Moreira et al. 2013, Costa et al. 2016).
Dentro destes grupos existem ainda aquelas espécies que sdo generalistas e se
alimentam de flores e folhas de vérias espécies de plantas diferentes, e existem as
especialistas, aquelas que se especializam em uma familia ou género de planta ou,
ainda, em um tipo de tecido — flor ou folha (McCall & Irwin 2006, McCall 2008).

Espécies de herbivoros e florivoros interagem com diversas espécies de plantas,
formando um emaranhado de redes de interacGes tréficas (Bagchi et al. 2014, Dattilo &
Rico-Gray 2018). As analises de redes tém sido especialmente Gteis para entender o
papel das interagBes inseto-planta na organizacédo e dindmica de comunidades. Métricas
diferentes vém sendo capazes de descrever as estrutura das redes de interacGes inseto-
planta (e.g., Bascompte & Jordano 2007, Costa et al. 2016, Déttilo & Rico-Gray 2018),
mas o foco principal tem sido em alguns grupos em particular, como polinizadores
(Daéttilo et al. 2016) e formigas (Costa et al. 2016), com poucos estudos ainda de redes
antagonisticas (veja Forister et al. 2014, Becerra 2015, Volf et al. 2017) Além disto, a
estrutura e a dindmica das redes de florivoros e herbivoros dentro das mesmas espécies
de plantas tropicais ainda ndo é conhecida. Deste modo fica dificil estimar o prejuizo
que essas interacOes antagonicas juntas podem causar ao fitness das plantas. Uma vez
que flores e folhas bem como seus florivoros e herbivoros estdo presentes
simultaneamente em grande parte das especies vegetais fica dificil separar estas duas
interacdes.

Uma alternativa para compreender redes antagonicas simultaneas é estudar plantas

deciduas como modelos, ja que estas perdem as folhas durante um periodo do seu ciclo



de vida (Raven et al. 2007). A deciduidade ¢ um fen6bmeno que pode separar
temporalmente comunidades de herbivoros e florivoros, j& que em muitas espécies
vegetais deciduas flor e folha fazem parte de periodos fenoldgicos distintos (Raven et
al. 2007). A familia Bignoniaceae e especialmente o0s géneros, Tabebuia e
Handroanthus - que representam as espécies brasileiras de ipés - sdo bem conhecidos
por florescer enquanto deciduas (Gentry 1974). Préximo ao seu periodo de floragao as
espécies desses géneros comegcam a perder sua folhagem e no apice desse periodo elas
ja se encontram praticamente desprovidas de todas as folhas. A nova folhagem sé
comeca a aparecer durante o periodo de frutificacdo, quando findado o periodo de
floracdo (observacéo pessoal).

Nos tropicos onde acredita-se que a diversificacdo dos insetos esteja relacionada de
forma mais intensa com a diversificagdo das plantas, existem poucos estudos sobre
florivoria e nenhum ainda que tenha comparado as porcentagens de biomassa vegetal
perdida por florivoros e herbivoros para a mesma espécie vegetal. Poucos estudos
analisaram o funcionamento das redes troficas de herbivoros nesta regido e nenhum
ainda comparou redes de florivoros e herbivoros para espécies de plantas
filogeneticamente relacionadas. A maioria dos estudos sobre redes ecoldgicas na regiao
tropical se concentram na analise de redes mutualistas, como as redes de frugivoria e
dispersdo de sementes (veja Mello et al. 2015, Dattilo et al. 2016, Guerra et al. 2017).

Neste contexto, este trabalho é o resultado do estudo sobre interacdes antagdnicas
em diferentes especies de plantas e das redes tréficas de herbivoros e florivoros que
mediam essas interagdes e foi assim, dividido em dois capitulos. O primeiro capitulo
consiste em um estudo investigativo sobre os padrbes de florivoria e herbivoria para

diferentes espécies de plantas tropicais. O segundo capitulo consiste em um estudo



comparativo sobre a estrutura das redes troficas de florivoros e herbivoros em espécies

de planta da familia Bignoniaceae.
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Capitulo I: PadrGes de herbivoria e florivoria em especies de plantas tropicais

Maria Gabriela Boaventura de Castro'* e Tatiana Garabini Cornelissent

tUniversidade Federal de Sdo Jodo del-Rei. *mgabibcl@hotmail.com

Resumo: A herbivoria e a florivoria sdo relagdes antagonicas distintas que podem afetar
diretamente o fitness das plantas. Apesar disso existem poucos estudos sobre os padrdes
de ocorréncia e impacto destas interacOes simultaneamente em plantas hospedeiras. Na
regido tropical, especialmente no Brasil, um dos paises com maior diversidade de
plantas e insetos do mundo nédo se sabe ao certo a quantidade de tecido floral e foliar
que é efetivamente perdido por herbivoria e florivoria. A Hipdtese da Defesa Otima
prevé que as flores, por serem 6rgdos reprodutivos, sejam mais protegidas contra insetos
do que folhas e apresentem assim menores niveis de danos. Tragos funcionais de folhas
e flores também podem influenciar os niveis de perda de tecido foliar e floral. Os
objetivos do presente estudo foram examinar padrbes de florivoria e herbivoria para
espécies de plantas tropicais e detectar quais caracteristicas funcionais influenciam estes
padrdes. Foram analisadas flores e folhas de 204 individuos distribuidos em 14 espécies
de plantas, em 4 familias e 8 géneros distintos. As areas floral e foliar perdidas foram
determinadas através da razdo entre a area perdida e a area total de cada tipo de tecido.
Os resultados indicaram que a florivoria tende a ultrapassar a herbivoria nas espécies
analisadas (7.6% e 6.13%, respectivamente), mas apesar disto estas duas interacdes
ocorrem de forma independente (R%=0.21, P=0.082). As porcentagens de herbivoria
encontradas sdo duas vezes maiores do que as encontradas na literatura para plantas
tropicais. A Unica caracteristica funcional que influenciou a herbivoria foi a area foliar
especifica (SLA) (R?=0.197, P=0.0001). Ja a florivoria foi influenciada por todas as
caracteristicas funcionais testadas como, o tipo de crescimento (Fj.20,=10.52, P=0.002),
a morfologia da corola (F1202=5.89, P=0.016) e o tempo de duracdo das folhas
(F1.202=10.39, P=0.001). Este estudo demonstrou que a florivoria tende a ultrapassar a
herbivoria em plantas tropicais e indica a importancia desta interacdo. Os resultados
deste estudo ndo apoiam os padrdes propostos para herbivoria e indicam maiores niveis
de danos do que os reportados em andlises globais. A relacdo direta e positiva entre
herbivoria e SLA indica que os insetos se alimentam preferencialmente de folhas mais
macias e mais nutritivas. Os insetos florivoros aqui estudados se alimentam
preferencialmente de flores ndo-tubulares, de espécies de plantas menos aparentes e
perenes. Este estudo traz as primeiras previsdes sobre as perdas de tecido vegetal por
florivoros e herbivoros para as mesmas especies de plantas e indica os niveis de danos a
flores e folhas para espécies diversas.

Palavras chave: Florivoria, Herbivoria, Dano floral, SLA, Tragos funcionais.
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Chapter I: Patterns of herbivory and florivory in tropical plant species

Maria Gabriela Boaventura de Castro'* e Tatiana Garabini Cornelissent

tUniversidade Federal de Sdo Jodo del-Rei. *mgabibcl@hotmail.com

Abstract: Herbivory and florivory are distinct antagonistic relationships that can
directly affect plant fitness. Despite this, there are few studies on the patterns of
occurrence and impact of these interactions simultaneously on host plants. In the
tropical region, especially in Brazil, one of the countries with the greatest diversity of
plants and insects, there is no solid data regarding the amount of floral and leaf tissue
that is effectively lost by herbivory and florivory. The Optimal Defense Hypothesis
predicts that flowers, as reproductive organs, should be more protected against insects
than leaves and thus experience lower levels of damage. Functional traits of leaves and
flowers also influence levels of tissue loss. The aims of this study were to examine
patterns of florivory and herbivory for tropical plant species and to detect which
functional traits influence these patterns. Flowers and leaves of 204 individuals
distributed into 14 plant species were analyzed in 4 families and 8 different genera. The
lost floral and leaf areas were determined by the ratio of the lost area to the total area of
each tissue type. The results indicated that florivory tends to surpass herbivory in the
studied species (7.6% and 6.13%, respectively), but these two interactions occur
independently (R2=0.21, P=0.082). The percentages of herbivory found are twice as
high as those found in the literature for tropical plants. The only functional trait that
influenced the herbivory was specific leaf area (SLA) (R2=0.197, P=0.0001). Florivory,
on the other hand, was influenced by all the functional traits tested, such as the type of
plant growth (F1202= 10.52, P=0.002), corolla morphology (F1.20.=5.89, P=0.016) and
leaf span (F120,=10.39, P= 0.001). This study demonstrated that florivory tends to
exceed herbivory in tropical plants and indicates the importance of this interaction. The
results of this study do not support the proposed global standards for herbivory and
indicate higher levels of damage than those reported in global analyzes. The direct and
positive relationship between herbivory and SLA indicates that insects feed
preferentially on softer, more nutritious leaves. The florivorous insects here studied
preferentially feed upon non-tubular flowers, less apparent and evergreen plant species.
This study provides the first predictions about losses of plant tissue by florivores and
herbivores for the same plant species and indicates levels of damage to flowers and
leaves for several plant species.

Keywords: Florivory, Herbivory, Floral damage, SLA, Functional traits.
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1. Introducéo

A herbivoria é onipresente em plantas e é virtualmente impossivel encontrar uma
planta sem sinais de danos (Kozlov & Zvereva 2017), e mesmo em porcentagens
pequenas a herbivoria é capaz de afetar o fitness das plantas (Price 2002, Zvereva et al.
2012, Kozlov et al. 2015a, Kozlov & Zvereva 2017). Entretanto, mesmo com a
documentada importancia da florivoria e herbivoria para as interagdes inseto-planta
ainda ndo existe um consenso geral a respeito da quantidade de biomassa vegetal que é
perdida para os insetos através dessas interagdes.

A herbivoria, apesar de ser um processo potencialmente determinante para a
distribuicdo e performance de plantas, permanece amplamente pouco documentada.
Uma das primeiras tentativas de revisar globalmente os niveis de herbivoria em plantas
sugeriu que herbivoros removem em torno de 7.0% de &rea foliar em plantas da regiéo
temperada e 11.0% das plantas nos tropicos (Coley & Barone 1996). Metcalfe et al.
(2014) fez um update nesses numeros avaliando os principais biomas terrestres e
também encontrou remocdo em torno de 7.0% de area foliar, mas os dados das regides
tropicais e temperadas foram agrupados nessa revisdo. Na revisdo mais recente e mais
inclusiva Kozlov et al. (2015a) compilou estudos publicados e também dados coletados
com um protocolo padrdo ao longo de vérias latitudes avaliando quase 950 espécies de
plantas. Estes autores encontraram perda foliar para herbivoria por insetos em torno de
7.5% para dados publicados e 4.73% para dados coletados. A florivoria envolve a perda
de tecidos florais ou 6rgédos reprodutivos (McCall & Irwin 2006, McCall 2008) e é
ainda menos documentada que a herbivoria, ndo existindo ainda dados suficientes para

gerar padrfes de ocorréncia e niveis de dano.
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Apesar dos florivoros serem tdo comuns em sistemas naturais quanto os herbivoros
e, apesar da florivoria poder inclusive ultrapassar a herbivoria em forma, magnitude e
impacto poucos estudos até agora estimaram a quantidade de tecido floral que € perdido
para insetos florivoros (Strauss et al. 2004, Oguro & Sakai 2014), ndo permitindo
nenhuma generalizagdo nesse momento.

Alguns estudos sugerem que a herbivoria e florivoria podem estar relacionadas
(MccCall et al. 2018), uma vez que a herbivoria pode induzir resisténcia das flores para a
florivoria, ou quando os herbivoros podem se tornar florivoros a medida que a planta
cresce. Os estudos publicados até agora sobre o funcionamento destas duas interagdes
antagonisticas entre insetos e plantas e simultaneas, analisaram apenas as mudancas que
uma pode exercer sobre a quimica defensiva da outra e, nenhum estudo comparou ainda
se de fato essas mudancas influenciam as porcentagens de florivoria e herbivoria para
uma mesma espécie vegetal, deixando uma imensa lacuna a respeito dos efeitos
combinados dessas interacbes (Oguro & Sakai 2014, Abdalsamee & Miuller 2015,
Louda & West 2015, Boyer et al. 2016, McCall et al. 2018).

A Hipotese da Defesa Otima (Rhoades 1979) sugere que os tecidos vegetais mais
valiosos para o fitness das plantas seriam mais bem defendidos e, dessa forma, as
estruturas reprodutivas e folhas jovens seriam muito menos propensas a sofrerem perdas
de biomassa por insetos do que outras estruturas como raizes, caules e folhas maduras
(Ribeiro & Fernandes 2000, Strauss et al. 2004, Schaffner et al. 2011, Gorden & Adler
2016, Godschalx et al. 2016). Esta teoria foi testada diversas vezes do ponto de vista da
quimica constitutiva dos tecidos foliares e florais, mas, sua aplicabilidade préatica — a
quantidade de cada tipo de tecido que é efetivamente perdido para insetos — foi testada
em alguns poucos estudos em espécies de plantas da regido temperada e, a maioria

destes estudos avaliou as perdas por herbivoria e florivoria para apenas uma espécie ou
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um pequeno grupo de espécies relacionadas e ndo a comunidades vegetais em geral
(e.g., Godschalx et al. 2016; Gorden & Adler 2016; Boyer et al. 2016; McCall et al.
2018). Desta forma, apesar do que foi proposto pela teoria da defesa 6tima, ainda ndo
existe um consenso sobre qual dos dois tecidos, flor ou folha, € mais consumido por
herbivoros e florivoros.

A florivoria e a herbivoria podem ser inversamente relacionadas, como proposto
pela Teoria da Defesa Otima e quando a propria herbivoria induz a producéo de flores
com maiores concentracdes de defesa (McCall & Irwin 2006, McCall 2008), ou
diretamente relacionadas, se 0s herbivoros forem generalistas em suas preferéncias e se
alimentarem tanto da flor quanto da folha. Mas o pouco que se sabe sobre o
funcionamento dessa interacdo ainda ndo permite chegar a nenhuma concluséo. (McCall
& Irwin 2006, Kozlov et. al. 2015,ab).

Tracos funcionais intrinsecos e individuais das espécies e grupos de plantas podem
estar diretamente relacionados as perdas de biomassa vegetal por herbivoria e florivoria
(Feeny 1976, Ribeiro et al. 1994, Kozlov et al. 2015a, Kozlov et al. 2015b). O tamanho
da planta e sua forma de vida, as sindromes florais, o tempo de durabilidade das folhas e
a area foliar especifica (do inglés SLA: specific leaf area) sdo caracteristicas funcionais
que diferem entre os taxa vegetais e, apoiados em varias teorias ecoldgicas (revisadas
em Price 2002) podem explicar variagcbes encontradas na quantidade de biomassa
vegetal consumida por herbivoros e florivoros (Ribeiro & Fernandes 2000, Wright et al.
2004, Kozlov et al. 2015a,b).

A Teoria da Aparéncia de Plantas (Feeny 1976) prediz que plantas lenhosas, aquelas
com maior porte e mais aparentes - as arvores, por exemplo - podem ser localizadas
mais facilmente por insetos herbivoros, ao contrario de plantas menos aparentes e de

vida curta — como - arbustos e lianas (Feeny 1976, Ribeiro & Fernandes 2000, Kozlov
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et al. 2015b). Ainda, a durabilidade das folhas nas plantas pode torna-las mais ou menos
aparentes devido a constancia do recurso alimentar para herbivoros e, dessa forma,
plantas deciduas em comparacdo com plantas perenes podem experienciar uma menor
perda de biomassa vegetal (Givnish 2002, Pringle et al. 2011).

O conjunto de caracteristicas florais compartilhado entre espécies e grupos de
plantas como a forma, tamanho e tempo de floracdo - conhecido como sindromes florais
(Fenster et al. 2004) tem a funcdo de atrair grupos especificos de polinizadores, mas
podem atrair também grupos especificos de florivoros capazes de causar danos de longo
prazo a espécies e até comunidades (McCall & Irwin 2006, Ye et al. 2017). Dessa forma
os caracteres florais, em especial a morfologia, podem estar diretamente relacionados
com a quantidade de biomassa floral consumida pelos florivoros (McCall 2008, Carezza
etal. 2011, Yeetal. 2017) .

Por fim, a area foliar especifica (SLA) - a razdo entre a area da folha e sua massa
seca - vem sendo apontada em diversos estudos como um bom previsor da taxa de
crescimento das plantas e/ou da sua taxa fotossintética (Cornelissen et al. 2003, Ribeiro
& Brown 1999, Kozlov, et. al 2015b). Acredita-se que valores baixos de SLA indiquem
alto investimento das espécies em defesas nas folhas e, portanto, espera-se que plantas
com SLA pequeno sejam menos atrativas e menos consumidas por herbivoros e, vice-
versa (Ribeiro & Brown 1999, Cornelissen et al. 2003, Wright et al., 2004).

A regido tropical e, principalmente o Brasil, ¢ uma das mais ricas em diversidade de
especies de plantas (46.097 espécies, Zappi et al. 2015) e insetos (cerca de 90.000
especies, Rafael et al. 2009), mas é ainda muito pouco representada em estudos
mecanisticos sobre os padrdes de herbivoria e florivoria, impedindo a generalizagdo da
ocorréncia e implicacfes dessas interacdes nesta regido. Assim, este estudo busca 1)

avaliar padroes de ocorréncia da florivoria e herbivoria para plantas tropicais, 2)
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comparar a quantidade de biomassa vegetal perdida por insetos florivoros e herbivoros
de diferentes espécies e 3) avaliar quais caracteristicas vegetais e florais podem estar
ligadas aos padrdes encontrados. Testou-se a hipdtese de que florivoria e herbivoria sdo
interacbes intimamente relacionadas, de forma que a primeira é influenciada pela
segunda; e a hipotese de que a herbivoria e a florivoria sdo influenciadas por tragos
funcionais. Espera-se que a herbivoria esteja positivamente relacionada ao SLA, ao
tempo de duracdo das folhas e ao tipo de crescimento da espécie e, a florivoria esteja
relacionada positivamente com a morfologia floral, ao tempo de duracdo das folhas e

com o tipo de crescimento da espécie.

2. Metodologia

2.1 Sistema de estudo

Para estimar e comparar a quantidade de tecido vegetal consumido por insetos
florivoros e herbivoros em plantas tropicais, avaliar se a florivoria e a herbivoria séo
interacdes antagonicas relacionadas e se elas tem relagdo com algum tragco funcional,
foram selecionadas 14 espécies de plantas tropicais distribuidas em 4 familias e dentro

de 8 géneros que variaram de lianas, a arbustos e arvores.

2.1.1 Familia Bignoniaceae

Bignoniaceae ¢ uma familia botanica representada por aproximadamente 800
especies em 110 géneros. Sdo plantas lenhosas, na forma de lianas, arbustos e arvores.
Possui vasta distribuicdo nas regides tropicais e subtropicais e 0s maiores géneros sao
Tabebuia e Handroanthus (cerca de 100 espécies), Arrabidaea (70) Adenocalymma (50)

e Jacaranda (40) (Gentry 1974, 1982, Lorenzi 2014). A familia possui espécies de
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grande valor econdmico, com representantes importantes na inddstria madeireira (por
exemplo, Tabebuia e Catalpa) e muitas sdo utilizadas como ornamentais. Entre as
espécies mais conhecidas podemos citar os ipés do Brasil (Tabebuia spp. e
Handroanthus spp.) e o Jacaranda (Jacaranda spp.). Seis espécies em 4 quatro géneros

nesta familia foram analisadas no presente estudo.

2.1.1.1 Handroanthus chrysotrichus

Conhecida popularmente como ipé-amarelo ou ipé-tabaco, é uma espécie vegetal
arborea com altura variando entre 4.0 a 10.0 metros. E decidua e possui folhas
compostas e glabrescentes, formadas por 5 foliolos. As inflorescéncias séo tubulares e
organizadas em paniculas terminais de cor amarela (Lorenzi 2014). Essa espécie
floresce entre 0s meses de agosto e setembro e é uma espécie amplamente usada para a

arborizacédo urbana.

2.1.1.2 Handroanthus heptaphyllus

Conhecida popularmente com ipé-roxo e/ou ipé-rosa, € uma espécie vegetal arbérea
com altura variando entre 10.0 a 20.0 metros. E decidua, possui folhas compostas,
glabrescentes de margem serreada e com 5 a 7 foliolos. As flores sdo tubulares e
organizadas em paniculas terminais e possuem coloracdo que varia entre rosa escuro,
violeta e roxo (Lorenzi 2014). Essa espécie floresce entre os meses de junho a setembro

e € uma espécie amplamente usada para a arborizacao urbana.

2.1.1.3 Handroanthus ochraceus
Conhecida popularmente como ipé-amarelo ou ipé-cascudo, € uma espécie vegetal

arborea, com altura variando entre 6.0 a 10.0 metros. E decidua, possui folhas
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compostas formadas por 5 foliolos coriaceos e densamente pilosos, principalmente na
face abaxial. As inflorescéncias tubulares tém cor amarela forte e sédo organizadas em

paniculas terminais (Lorenzi 2014). A espécie floresce de julho a setembro.

2.1.1.4 Jacaranda caroba
E uma espécie vegetal arbustiva, decidua, com altura variando entre 2.5 a 10.0
metros. Possui folhas compostas e bipinadas com foliolos coriaceos e flores tubulares de

coloragéo roxo/violeta (Cesar et al. 2004). Floresce entre julho a setembro e alguns

estudos apontam que a espécie possui propriedades medicinais (Cesar et al. 2004).

2.1.1.5 Pyrostegia venusta

Conhecida popularmente como Cipé-de-S&o-Jodo € uma liana ou trepadeira, que
possui folhas glabras, compostas e trifoliadas formando gavinhas. As suas
inflorescéncias sdo organizadas em paniculas corimbosas e as flores tubulares tém cor

alaranjada. A espécie floresce no més de junho (Rizzini et al. 1997).

2.1.1.6 Tabebuia roseoalba

Conhecida popularmente como ipé-branco € uma espécie vegetal arb6rea com altura
variando entre 7.0 a 16.0 metros de altura. Possui folhas compostas, com 3 foliolos
levemente pilosos. E decidua, suas inflorescéncias sdo organizadas em paniculas apicais
e as flores tubulares variam entre brancas a levemente rosadas. As suas inflorescéncias
ficam abertas por no maximo 3 dias. Ela floresce de agosto a outubro e é uma espécie

bastante usada para a arborizagdo urbana (Lorenzi 2014).
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2.1.2 Familia Fabaceae

A familia Fabaceae, também conhecida como Leguminoseae, é a terceira maior
familia de angiospermas ja descrita. Ela é dividida em trés subfamilias: Cesalpinioideae,
Mimosoideae e Faboideae e, possui cerca de 727 géneros e aproximadamente 20.000
espécies, ocorrendo em todos os continentes, exceto na Antartica. No Brasil acredita-se
que a familia possui cerca de 3.200 espécies distribuidas em 176 géneros (Pinto 2009,

Giulietti et al. 2009). Neste estudo 3 espécies representaram a familia:

2.1.2.1 Bauhinia variegata

Conhecida popularmente como pata-de-vaca € uma espécie arbdrea, exotica, nativa
da Asia e amplamente usada no Brasil para arborizagio urbana. A sua altura varia entre
7.0 a 10.0 metros de altura e é decidua, mas sua floracdo acontece com a planta ainda
verde. Suas folhas sdo glabras e normalmente formam lobos laterais. Suas
inflorescéncias sdo axilares de cor rosa e/ou variegada (Martinelli-Seneme et al. 2006,

Zamproni et al. 2014). A sua floracdo ocorre de junho a outubro (Zamproni et al. 2014).

2.1.2.2 Erythrina speciosa

Conhecida popularmente como mulungu é uma espécie arbdrea, com altura ente 3.0
a 5.0 metros, decidua e espinhenta. Ela possui folhas glabras, alternas, compostas por 3
foliolos e suas inflorescéncias sdo formadas por racemos terminais curtos de coloracéo

vermelha. A espécie floresce de junho a setembro (Lorenzi 2014).

2.1.2.3 Senna rugosa
E uma espécie vegetal arbustiva que pode variar entre 0.5 a 1.6 metros de altura.

Possui folhas compostas em dois foliolos e nectarios extraflorais presentes em todas as
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folhas. Os foliolos podem apresentar a face adaxial glabra ou pubescente e face abaxial
sempre pubescente. As inflorescéncias sdo formadas por paniculas terminais com

coloracdo amarela. A espécie floresce de dezembro a maio (Dantas & Silva 2013).
2.1.3 Familia Malphighiaceae

E uma familia de plantas com cerca de 75 géneros e 1.300 espécies. A maioria das
espécies de Malphigiaceae sdo Neotropicais e no Brasil sdo encontradas cerca de 300
espécies dentro de 35 géneros. A familia apresenta grande diversidade morfoldgica para
a maioria de seus caracteres, mas a arquitetura floral- 5 pétalas unguiculadas, sendo uma
delas diferenciada, que variam do amarelo ao rosa - tende a ser semelhante na maioria
das espécies, e muitas vezes é um caractere usado para distinguir a familia (Costa et al.
2006; Giulietti, et al. 2009). No presente estudo apenas uma espécie dessa familia foi

analisada.

2.1.3.1 Peixotoa tomentosa

E uma espécie arbustiva que pode chegar a até 3.0 metros de altura e endémica do
Cerrado. Possui folhas simples, tomentosas nas duas faces e um par de nectarios
extraflorais na base de cada folha. Sua inflorescéncia tem cor amarela e normalmente
possui 5 pétalas unguiculadas (Del-Claro et al. 1997, Bar6nio 2013). Essa espécie

floresce varias vezes ao ano.

2.1.4 Familia Melastomataceae

E uma das principais familias de plantas constituintes da flora Brasileira, com cerca

de 170 géneros e 4.500 espécies. Tem distribuicdo Pantropical com cerca de 1.000
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espécies em 70 géneros. Tibouchina - o género de plantas analisado no presente estudo
— ¢ um dos mais abundantes géneros de Melastomataceae da Mata Atlantica, juntamente
com Miconia e Leandra. A familia possui morfologia muito diversa, de arvores até
lianas e arbustos (Martins et al. 2009, Giulietti, et al. 2009). No presente estudo foram

analisadas 4 espécies do género Tibouchina:

2.1.4.1 Tibouchina candolleana

E uma espécie arbustiva que pode chegar de 2.0 a 9.0 metros de altura. Possui folhas
laminares, simples, &speras na face adaxial e pilosas na face abaxial. Suas
inflorescéncias sdo tirsoides, formadas por 5 pétalas aveludadas e de cor roxa (Martins
et al. 2009, Flora do Brasil 2018). Na literatura seu periodo de floracdo ocorre de junho
a setembro, mas a espécie foi coletada para o presente estudo entre 0s meses de marco e

abril.

2.1.4.2 Tibouchina heteromalla

E uma espécie arbustiva, com ramos quadrangulares que pode chegara a até 1.7
metros de altura. Possui folhas simples, pilosas em ambas as faces, mas principalmente
na face adaxial. Suas inflorescéncias sdo em paniculas, com 5 pétalas de cor roxa
(Martins et al. 2009, Flora do Brasil 2018). De acordo a literatura a espécie floresce de

maio a outubro, mas na éarea de estudo sua floracdo ocorreu entre janeiro e marco.

2.1.4.3 Tibouchina granulosa
Conhecida popularmente como quaresmeira € uma espécie de porte arbéreo que
pode alcancar de 8.0 a 12.0 metros de altura. Possui folhas simples, opostas, elipiticas,

pubescentes e com indumento escabro nas duas faces. As inflorescéncias sdo dispostas

23



em paniculas terminais e axilares com 5 a 8 pétalas de cor roxa. A espécie floresce duas
vezes ao ano, de junho a agosto e de dezembro a margco (Martins et al. 2009, Lorenzi

2014).

2.1.4.4 Tibouchina martialis

E uma espécie arbustiva, com ramos quadrangulares que pode alcancar de 0.5 a 1.5
metros de altura. Suas folhas s&o simples e possuem indumento estrigoso na face
adaxial e curto-sericio na face abaxial. Suas inflorescéncias sdo em dicasios terminais,
ou com flores isoladas formadas por 5 pétalas da cor roxa. A espécie floresce de

novembro a abril (Martins et al. 2009, Flora do Brasil 2018).

2.2 Area de Estudo

Este estudo foi desenvolvido em &reas urbanas do municipio de S&o Jodo del-Rei e
regido (21° 8> 00°’S e 44° 15°40”’W) e na Area de Protecdo Ambiental Serra de S&o
José (21° 5° 507S, 44° 12’ 11”°’W), que abrange os municipios de Prados, Tiradentes,
Santa Cruz de Minas, Coronel Xavier Chaves e Sdo Jodo del-Rei. A regido esta
localizada na porcdo centro-sul de Minas Gerais e faz parte da mesoregidao do Campo
das Vertentes. O clima de Séo Jodo del-Rei e regido é classificado como mesotérmico,
com verdes chuvosos e invernos secos e aridos (tipo Cwb na classificagdo Kdppen). A
temperatura média anual varia em torno de 19.2°C e a precipitagdo média em torno de
1.500 mm (Gonzaga et al. 2008). A Serra de S&o Jose faz parte do sistema da Serra da
Mantiqueira e apresenta fitofisionomias de Cerrado, Mata Atléntica e Campo Rupestre,
possuindo uma variedade muito grande de espécies de fauna e flora e por isso é
classificada como uma area de grande relevancia para a conservacao da biodiversidade

(OliveiraFilho & Machado 1993, Vasconcelos 2011).
24



2.3 Coleta de dados

Pra quantificar e comparar as porcentagens de tecido vegetal removido foram
coletadas flores e folhas de 204 individuos em 14 espécies, que apresentaram sinais
verdadeiros de florivoria e herbivoria por insetos mastigadores. O nimero de individuos
amostrados por espécie variou de 12 a 17, devido a disponibilidade dos mesmos nas
areas de coleta. Das 14 espécies analisadas, 11 foram escolhidas devido a sua ocorréncia
e/ou periodo de floracdo ter conicidido com os periodos de coleta. S&o elas, Pyrostegia
venusta (n=15), Jacaranda caroba (n=15), Senna rugosa (n=12), Bauhinia variegata
(n=15), Erythrina speciosa (n=12), Handroanthus ochraceus (n=15), Tibouchina
granulosa (n=15), Tibouchina candoleana (n=15), Tibouchina martialis (n=15),
Tibouchina heteromalla (n=15) e Peixotoa tomentosa (n=15). As outras trés —
Handroantus chrysotrichus (n=15), Handroanthus heptaphyllus (n=17) e Tabebuia
roseoalba (n=13) — tiveram as coletas programadas por serem espécie de interesse do
capitulo 2 dessa dissertacao.

As coletas aconteceram entre agosto de 2016 a fevereiro de 2018 e, nas espécies
deciduas as coletas ocorreram em duas etapas, uma no periodo de floracdo e outra no de
folhacdo. Nas espécies ndo-deciduas, flores e folhas foram coletadas simultanemente.
De cada individuo foram coletadas 20 folhas e 20 flores com sinais verdadeiros de
herbivoria e florivoria por insetos mastigadores. Quando os individuos ndo possuiam o
numero supracitado de flores e folhas, foi coletado o numero maximo possivel de flores
e folhas. No caso das espécies com inflorescéncias em paniculas ou rdcemos foram
coletados 5 buqués ou cachos de cada individuo e todas as flores com sinais verdadeiros
de florivoria foram analisadas. Nas espécies com folhas compostas, das 20 folhas
coletadas foi escolhido apenas um foliolo para a analise — o central, ou 0 mais préximo

do central possivel, do lado direito. Quando nem o foliolo central nem os do lado direito
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possuiam herbivoria, foi escolhido um foliolo do lado esquerdo, também o mais
préximo possivel do foliolo central.

Quando os individuos apresentaram a altura inferior a 2.5 metros as coletas foram
feitas com o auxilio de uma tesoura de poda de mdo. Em individuos com altura superior
a 2.5m as coletas foram realizadas com o auxilio de um poddo com cabo telescdpio
adaptado. Folhas e flores foram acondicionadas em sacos plasticos, devidamente
identificados e, em laboratorio, todas as folhas foram numeradas, herborizadas e as
flores imediatamente numeradas e digitalizadas. Posteriormente, todas as folhas foram
também digitalizadas.

Flores e folhas tiveram suas perdas de tecido vegetal medidas no software ImageJ®,
no qual todas as imagens digitais foram calibradas a 0.01 mm e a porcentagem de area
total removida foi determinada através da soma das areas removidas divididas pelas
areas totais das flores e das folhas multiplicado por cem para expressar a herbivoria e a
florivoria em porcentagem de tecido perdido.

Para os célculos de SLA foram sorteadas 10 folhas de cada espécie avaliada. As
folhas sorteadas tiveram sua massa medida em mg™ com o auxilio de uma balanca. O
SLA foi determinado através da razdo da area foliar total (mm?2) pela massa seca da
folha (mg™), adaptado de Cornelissen et al. (2003) .

Para avaliar a influéncia do tipo de crescimento, morfologia floral e tempo de
duracdo das folhas nos padrdes de herbivoria e florivoria das espécies avaliadas, estas
foram divididas em categorias, de acordo com a similaridade dos seus caracteres
funcionais. As plantas foram agrupadas em duas categorias por traco funcional:
aparéncia (arvores e arbustos), morfologia floral (flores tubulares e nédo tubulares) e
deciduidade (plantas perenes e deciduas). Como ndo existiam réplicas suficientes

capazes de representar o grupo das lianas, P. venusta foi excluida das analises de tipo de
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crescimento. Como ndo existem evidéncias na literatura que indiguem que a morfologia
floral influencie as porcentagens de herbivoria este trago funcional foi relacionado

apenas a florivoria em todas as espécies.

2.4 Analise de dados

Para avaliar a existéncia de relacdo positiva entre herbivoria e florivoria nas 14
espécies vegetais analisadas, foram calculadas a herbivoria e a florivoria médias,
usando-se as folhas e flores de cada individuo como réplica dentro da espécie e 0s
individuos como réplicas entre as espécies. Através de regressdes lineares e utilizando
os modelos lineares generalizados (GLMs) as porcentagens médias de herbivoria e
florivoria entre e dentre as espécies foram analisadas e comparadas. Em todos o0s
modelos a florivoria foi determinada como varidvel dependente e a herbivoria como
variavel independente.

Para testar a existéncia de relacdo entre a quantidade de tecido foliar perdido para
insetos herbivoros e o SLA, as porcentagens médias de herbivoria de todos o0s
individuos, em todas as espécies neste estudo, foram relacionadas ao SLA através de
GLMs.

A forma de crescimento, morfologia floral e tempo de duracdo das folhas também
foram relacionados as porcentagens médias de florivoria e/ou herbivoria através de
GLMs. Todas as analises foram realizadas no software SYSTAT 12.0 (Wilkinson

1992).
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3. Resultados

Foram medidas 3.791folhas e 3.025 flores de 14 espécies de plantas, em 4 familias
e 8 géneros diferentes. A porcentagem de perda de tecido por florivoria (7.6 + 12.04 SE)
para todas as espécies juntas foi maior que as perdas por herbivoria (6.13 + 4.8 SE).
Analises espécie-especificas indicaram que as perdas de tecido por florivoria foram
maiores que por herbivoria para a maioria das espécies (Figs 1, 2 e 3). A menor
porcentagem de area foliar removida por insetos herbivoros foi encontrada na espécie
Handroanthus chrysotrichus (2.6%) (Fig.1) e a maior foi encontrada em Bauhinia
variegata (10.5%) (Fig. 3). A maior porcentagem de tecido floral removido por insetos
florivoros foi encontrada em Peixotoa tomentosa (32.1%) e a menor também foi
encontrada em B. variegata (2.7%) (Fig. 3). As demais espécies sofreram perdas médias

de tecido foliar e floral entre 3.5% e 10.5% (Figs. 1, 2 e 3).

Dentre as espécies da familia Bignoniaceae, Jacaranda caroba apresentou a maior
porcentagem de tecido foliar removido (9.6%) e Handroanthus ochraceus a maior
porcentagem de tecido floral consumido (7.3%) (Fig. 1). Para Tabebuia roseoalba as

perdas de tecido vegetal por herbivoria (5.9%) e florivoria (5.88%) foram similares

(Fig. 1).
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Fig. 1. Comparacdo entre as porcentagens de dano por herbivoria (barras pretas) e florivoria
(barras cinza) nas 6 espécies da familia Bignoniaceae. Pyv= Pyrostegia venusta; Jar=
Jacaranda caroba; Hac= Handroanthus chrysotrichus; Tar= Tabebuia roseoalba; Hao=
Handroanthus ochraceus e Hah= Handroanthus heptaphyllus.

Para as Melastomataceaes, exceto em Tibouchina heteromalla, as porcentagens de
danos por florivoria e herbivoria em cada uma das espécies foram bem semelhantes
entre si, indicando que para esta familia tecido floral e foliar sdo perdidos na mesma

intensidade (Fig. 2).
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Fig. 2. Comparacdo entre as porcentagens de dano por herbivoria (barras pretas) e florivoria
(barras cinza) nas 4 espécies da familia Melastomataceae. Thg = Tibouchina granulosa; Thc =
Tibouchinacandolleana; Tbm = Tibouchina martialis e Tbhh = Tibouchina heteromalla.

Dentre as Fabaceaes, Bauhinia variegata apresentou o maior valor de éarea foliar
removida (10.5%), seguido por Erytrina speciosa (10.4%) (Fig. 3). Peixotoa tomentosa,
a Unica representante da familia Malphighiaceae analisada neste estudo, teve a maior
porcentagem de perda de biomassa por florivoria e, dentre todas as espécies, a maior

diferenca entre as perdas de tecido floral (32.1%) e foliar (4.6%) (Fig. 3).
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Fig. 3. Comparacao entre as porcentagens de dano por herbivoria (barras pretas) e florivoria (barras
cinza) nas demais espécies, 3 Fabaceas - Bav= Bauhinia variegata; Ser= Senna rugosa; Ers=
Erythrina speciosa; e na Gnica Malpighiaceae, Pet= Peixotoa tomentosa.

3.1 Padrdes de herbivoria e florivoria em plantas tropicais

Apesar das perdas de tecido vegetal por florivoria e herbivoria terem sido
diferentes dentre a maioria das espécies, os resultados mostraram que florivoria e
herbivoria ndo estdo relacionadas (Fig. 4). Apenas em Handroanthus ochraceus (Hao)
(R?= 0.32, P=0.027) e Tibouchina heteromalla (Tbh) (R?= 0.3, P= 0.034) a florivoria
mostrou sofrer influéncia da herbivoria (Figs. 5 e 6). Para as demais espécies analisadas
neste estudo a florivoria e a herbivoria sdo interacbes que ocorrem de forma

independente (R2= 0.21, p=0.082) (Fig. 4).
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Fig 4. Relacdo entre as porcentagens de herbivoria e florivoria para todas as espécies
de plantas avaliadas (n= 204 individuos).
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3.2 Herbivoria, florivoria e tragos funcionais

Os resultados encontrados indicaram que a SLA e a porcentagem de tecido foliar
removido por herbivoria estdo positivamente relacionados quando todas as espécies
foram avaliadas juntas (Fig. 8). Plantas com maior SLA apresentam maior porcentagem

de perda de tecido foliar (R?= 0.197, F113;= 33.54, P=0.0001) (Figs. 9 a 11).
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Fig. 8. Relagéo entre SLA (Specific Leaf Area) e porcentagem de herbivoria para todas
as espécies avaliadas neste estudo.
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Nenhum dos demais tracos funcionais analisados influenciaram os padrbes de
herbivoria nas plantas estudadas (P>0.05). Ja, o tipo de crescimento da planta, a
morfologia floral e o tempo de duragéo das folhas estiveram positivamente relacionados
a florivoria (F120,=10.52 P=0.002, F;,0,=5.89 P=0.016, F120,=10.39 P=0.001,
respectivamente), indicando que os tragos funcionais que influenciam as perdas de
tecido nas flores e nas folhas séo diferentes (Figs. 12, 13 e 14). Arbustos, flores ndo-
tubulares e plantas perenes apresentaram maior florivoria, indicando que esses

caracteres podem ser usados como bons previsores das perdas de tecido floral (Figs. 12,

13 e 14).
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Fig. 12. Relacéo entre a porcentagem de dano por florivoria e a morfologia da corola.
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Fig. 13. Relacdo entre a porcentagem de dano por florivoria e o tipo de crescimento
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Fig. 14. Relacdo entre a porcentagem de dano por florivoria e o tempo de duragédo
das folhas nas espécies vegetais.
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4. Discussao

O presente estudo demonstrou que, para plantas da regido tropical de diversas
espécies ndo filogeneticamente relacionadas, a quantidade de tecido consumido por
florivoros tende a ultrapassar a quantidade consumida por herbivoros, mas que apesar
disso as duas interacGes ndo tem relacdo entre si e acontecem de forma independente.
Adicionalmente, os resultados encontrados ndo apoiaram as estimativas propostas para
perdas de biomassa vegetal por herbivoria na regido tropical e trouxeram uma previsao
da quantidade de biomassa vegetal perdida por florivoros nessa regido. Essa abordagem
¢ pioneira e inédita nos estudos de interacdo entre insetos e plantas, com foco
simultaneo em duas interacfes antagonisticas, que podem ocorrer simultaneamente ou
ndo nas plantas, causando impactos na performance e potencialmente na organizacao
das comunidades de insetos associadas. Das caracteristicas funcionais analisadas a unica
capaz de explicar as perdas por herbivoria foi o SLA, mas todas as caracteristicas

funcionais analisadas influenciaram as perdas de tecido por florivoria.

Padrdes de florivoria e herbivoria em plantas tropicais

Ao contrario do que foi previsto, as flores das plantas aqui analisadas, de forma
geral, sofreram maior perda de tecido para insetos do que as folhas, contrariando a
Hipdtese da Defesa Otima (Rhoades 1976). Uma possibilidade para explicar maiores
niveis de danos em flores que folhas pode ser a caracteristica mais efémera das flores,
gue concentram maior nivel de dano em curto periodo de tempo, enquanto as folhas
ficam expostas por mais tempo nas espécies ndo-deciduas e assim acumulam herbivoria

mais lentamente. Outra possibilidade para maiores niveis de danos em flores que em
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folhas pode estar relacionada & qualidade nutricional das flores. Com nosso desenho
amostral, que avaliou diversas espécies de plantas ndo-relacionadas, seria dificil
determinar um composto quimico a ser avaliado e quantificado em folhas e flores, mas
estudos anteriores demonstram que muitas vezes, as flores apresentam melhor qualidade
nutricional em termos de nitrogénio livre que folhas (e.g., Abdalsamee & Muller 2015)
e podem ser assim mais selecionadas como tecido para alimentacdo de insetos que as
folhas. Em um estudo Abdalsamee & Miiller (2015) demonstraram que larvas de insetos
podem escolher se alimentar de flores em detrimento as folhas devido & maior qualidade
nutricional. Nossos resultados demonstraram que a florivoria foi capaz de ultrapassar a
herbivoria em forma, magnitude e impacto, conforme sugerido por Oguro & Sakai
(2014) indicando a importancia de estudos sobre essa intera¢do, ainda pouco explorada
em sistemas planta-herbivoros.

Apesar de muitos estudos indicarem que a herbivoria seja capaz de induzir a
producdo de flores mais resistentes e assim reduzir os niveis de florivoria, os resultados
do presente estudo indicam que as duas interacGes ndo estdo relacionadas nas espécies
de plantas estudadas ndo corroborando, portanto, a primeira hipotese testada (McCall et
al. 2018). A florivoria e a herbivoria aconteceram de forma independente para a maioria
das plantas analisadas, de modo que uma maior herbivoria ndo levou a uma menor
florivoria, ou vice-versa. Como ainda nédo existem dados acumulados sobre as perdas
efetivas de tecido vegetal por florivoria e herbivoria para as mesmas espécies tropicais,
os resultados deste estudo trazem um novo panorama sobre o funcionamento destas
interacbes antagonisticas. Embora ja tenha sido amplamente demonstrado que a
herbivoria seja capaz de mediar mudangas na quimica defensiva de flores e dessa forma
influenciar negativamente a florivoria, na pratica isso ndo ocorreu nos sistemas

estudados e duas hipoteses alternativas podem explicar tais resultados. Na primeira, 0s
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insetos florivoros e herbivoros associados as plantas analisadas podem nédo ter
“respondido” a realocacdo dos compostos defensivos e desta forma se alimentaram
sequencialmente das flores e das folhas da maioria das espécies deste estudo. De acordo
com Abdalsamee & Miller (2015), muitos insetos generalistas podem ser capazes de
romper as barreiras defensivas das plantas e se alimentarem normalmente dos tecidos
vegetativos. A segunda hipdtese para explicar os resultados encontrados se baseia nos
resultados da andlise quantitativa de McCall & Fordyce (2010), que prop6s que folhas e
flores séo defendidas igualmente. Se esses resultados forem verdadeiros, a herbivoria
pode n&o ser capaz de exercer uma pressdo para realocacdo dos componentes defensivos
nas flores tornando os dois tecidos igualmente atrativos para os insetos. Estudos sobre a
composicdo quimica de folhas e flores das espécies estudadas sdo necessarios para testar
tais hipdteses.

Nas duas espécies onde foi detectada a existéncia de relacdo positiva entre perdas de
biomassa floral e foliar, houve uma relacéo direta entre herbivoria e florivoria. Dessa
forma, individuos com maiores danos nas folhas também apresentaram maiores danos
nas flores. Esses resultados indicam que, para determinadas espécies de plantas a
herbivoria pode ter efeito contrério ao esperado sobre a florivoria e levar ao aumento de
danos nas partes reprodutivas. Segundo Mckey (1974) a atribuicdo de defesas nas
plantas é determinada pelo custo que perdas daquele tecido véo causar na aptidao da
espécie. Tanto T. ochraceae quanto T. heteromalla possuiam folhas com defesas
mecanicas, mais que todas as outras espécies. A primeira apresenta folhas mais
esclerofilas e repletas de tricomas na face abaxial. A segunda possui folhas repletas de
tricomas em ambas as faces. Essas barreiras estruturais provavelmente tiveram um
efeito positivo contra a herbivoria, conforme o esperado, mas tornaram mais vantajoso

para os insetos se alimentar das flores ao invés das folhas. Muitos estudos ja indicaram
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que as defesas estruturais diminuem a herbivoria, mas nenhum ainda demonstrou o
quanto isso pode afetar a florivoria.

A porcentagem de tecido vegetal perdido pelas plantas analisadas neste estudo, para
insetos herbivoros, foi diferente do sugerido na literatura, com maiores niveis de
herbivoria que os reportados globalmente por Kozlov et al. (2015a), de modo que talvez
ainda ndo seja possivel chegar a um consenso em relacdo aos impactos dessa interacéo
na regido tropical. Os dados publicados e também dados coletados e analisados por
Kozlov et al. (2015a) ndo representam a porcentagem de herbivoria experienciada pelas
plantas da regido tropical, especialmente no Brasil, sub-representado na amostra de
Kozlov et al. 2015a, ja que no presente estudo a maioria das espécies apresentaram
perdas de biomassa vegetal entre 3.5% e 10%, o dobro do que encontrado globalmente
por eles. Apesar do esforco para se alcancar uma estimativa global das porcentagens de
herbivoria, os resultados do presente estudo mostram o quanto a regido tropical esta
ainda negligenciada e sub-amostrada, uma vez que elas trazem previsoes irreais sobre 0
impacto da herbivoria nesta regido. Adicionalmente, os resultados deste estudo tornam o
modelo global de herbivoria proposto por Kozlov et al. (2015a) questionavel. Se a
herbivoria nos trépicos € duas vezes maior do que o foi proposto para gerar tal modelo
ainda ndo é possivel dizer que o clima ndo influencia tdo fortemente a herbivoria nos
trépicos quanto em outras zonas climaticas, como sugerido por Kozlov e colaboradores
(Kozlov et al. 2015 a,b) e reforcando a necessidade de ampliar a base de dados tropical
para que se possa chegar a estimativas mais reais dos niveis de dano em espécies
vegetais.

Este estudo reforca ainda a importancia de avaliar a florivoria e a herbivoria para as
mesmas espécies plantas, preferencialmente de maneira simultanea e na mesma estagéo

de ataque de insetos. Para espécies de plantas tropicais bastante distintas a florivoria
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tende a ultrapassar a herbivoria, mas, estas duas interacbes ocorrem de forma
independente. As plantas no geral ndo respondem a herbivoria e a florivoria da mesma
forma, ja que em algumas espécies as perdas de tecido floral superaram as de tecido
foliar e em outras aconteceu o0 contrério. Este estudo traz uma estimativa da quantidade
de tecido floral que € perdido em comunidades de plantas tropicais, fato inédito para a
literatura cientifica. Mais estudos sobre herbivoria e florivoria precisam ser feitos para
definir com mais clareza o padréo de ocorréncia destas duas interagdes simultaneamente

em plantas dos tropicos.

Herbivoria, florivoria e caracteristicas funcionais

A érea foliar especifica (SLA) foi a Unica caracteristica funcional capaz de explicar
os padrdes de ocorréncia da herbivoria nas espécies de plantas estudadas, corroborando,
portanto, a segunda hipétese proposta. Consistente com o esperado, a relacdo entre a
SLA e a quantidade de biomassa consumida por herbivoros foi direta e positiva,
portanto, quanto maior a SLA maiores foram as perdas por herbivoria. Os valores do
SLA vém sendo relacionados positivamente ao potencial fotossintético ou potencial de
crescimento das plantas baseados na massa das folhas (Wilson et al. 1999, Cornelissen
et al. 2003, Wright et al. 2004). Valores baixos de SLA indicam um alto investimento
em defesas contra herbivoros nas folhas - elas sdo mais densas, mais duras e
consequentemente mais protegidas (Cornelissen et al. 2003, Wright et al. 2004).
Valores de SLA maiores indicam um baixo investimento das plantas em defesas,
fazendo com que as folhas sejam mais macias e atrativas para herbivoros (Cornelissen
et al. 2003, Wright et al. 2004). Os resultados deste estudo indicam que 0s insetos

herbivoros se alimentaram mais das folhas mais macias, mais palataveis e
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potencialmente com maior qualidade nutricional, expressa pelos altos valores da SLA e
demonstram a importancia do SLA, demonstrando assim como caracteristica funcional
previsora das perdas por herbivoria em diversas plantas ndo-relacionadas.

As demais caracteristicas funcionais analisadas ndo tiveram influéncia sobre as
porcentagens de herbivoria sofridas pelas plantas analisadas e indicam que nem todos 0s
caracteres funcionais podem explicar as perdas de tecido por herbivoria. Apesar de ser
amplamente aceito que a herbivoria & maior em arvores do que em arbustos (e.g., Feny
1976, Ribeiro & Fernandes 2000) e em plantas perenes que deciduas, para as espécies
deste estudo elas ndo tiveram nenhuma influéncia nas escolhas dos insetos herbivoros.
De acordo com os resultados encontrados por Kozlov et al. (2015b) os insetos
herbivoros nos tropicos tendem a ndo distinguir entre arbustos e arvores e plantas
perenes e deciduas devido a abundancia de espécies de plantas encontradas em uma
fracdo pequena de espaco. Os autores acreditam que outras caracteristicas funcionais,
como a densidade relativa da espécie vegetal (patch size) pode influenciar mais
fortemente a preferéncia dos insetos do que a aparéncia de plantas (Kozlov et al. 2015b,
Kozlov et al. 2017).

Para as flores aqui estudas todas as caracteristicas funcionais analisadas
influenciaram os niveis de florivoria. Esses resultados indicam, portanto, que
caracteristicas funcionais sdo capazes de explicar as perdas de tecido floral para
florivoros em todas as espécies de plantas estudadas. Arbustos, ao contrario do
esperado, sofreram maior florivoria do que as arvores, como também flores néo
tubulares e plantas perenes. Este € o primeiro estudo a avaliar a relacdo entre o0s
caracteres funcionais da comunidade de plantas e a porcentagem de dano efetivo por
florivoria em espécies tropicais e indica a importancia de leva-los em consideragdo ao

estudar esta interagéo.
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A Teoria da Aparéncia de Plantas (Feeny 1976) sugere que qualquer caracteristica
que possa tornar a planta aparente, ou mesmo previsivel no tempo e no espaco,
potencialmente aumenta a sua vulnerabilidade a herbivoria e, portanto, plantas aparentes
e previsiveis tendem a investir fortemente em defesas quimicas nos 6rgdos vegetativos e
plantas ndo aparentes em defesas mecéanicas, menos custosas (Ribeiro & Fernandes
2000). Essa teoria € normalmente aplicada para danos por herbivoria, mas, como
herbivoros podem se tornar florivoros & medida que a planta se desenvolve (McCall
2008, McCall et al. 2018), a forma de crescimento e 0 tempo de duracdo das folhas
podem influenciar igualmente a florivoria. Em uma recente andlise quantitativa,
Smilanich et al. (2016) indicaram que apesar do que propde a teoria da aparéncia, as
defesas mecéanicas de plantas ndo aparentes podem ser mais eficazes contra a herbivoria
do que as defesas quimicas de plantas aparentes. No presente estudo 0s insetos
consumiram o dobro de biomassa floral que foliar (10.9% e 5.6%, respectivamente) em
arbustos, indicando que as defesas mecanicas das folhas em arbustos podem ter tornado
mais vantajoso para os insetos se alimentarem das flores.

Como sugeriu Herrera et al. (1984), a morfologia floral pode ter evoluido para
proteger mais eficientemente as estruturas florais reprodutivas e a flor no geral. Dessa
forma, flores com corolas tubulares apresentam maiores barreiras para a alimentacéo
por florivoros do que flores com outros tipos de morfologia (Herrera et al. 1984).
Ainda, flores que apresentam simetria radial da corola tendem a ser mais atrativas para
polinizadores no geral, mas podem ser igualmente atrativas para insetos florivoros
devido a maior facilidade para explorar os recursos florais (Moller 1995, McCall &
Irwin 2006, McCall 2008). Este fato foi corroborado pelos resultados do presente estudo

ja que sete das 14 espécies estudadas apresentaram este tipo de simetria.
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Em concluséo, florivoria e herbivoria ocorreram de forma independente para a
maioria das espécies de plantas, mas ambas as interacdes séo inflénciadas por tracos
funcionais intrinsecos de cada espécie estudada. As caracteristicas funcionais que
influenciam a florivoria e a herbivoria séo diferentes. Enquanto a herbivoria nas plantas
estudadas é influenciada apenas pela area foliar especifica (SLA), a florivoria é
influenciada pela morfologia da corola e por caracteristicas das folhas expressas pela
forma de vida das plantas. Este estudo demonstrou a importancia de avaliar-se a
florivoria e a herbivoria simultaneamente e determinar as caracteristicas das flores e

folhas influéncia essas interacdes antagénicas.
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Capitulo I1: Redes de interacdes inseto-planta em espécies hospedeiras
filogeneticamente relacionadas

Maria Gabriela Boaventura de Castro'* e Tatiana Garabini Cornelissent

tUniversidade Federal de Sdo Jodo del-Rei. *mgabibcl@hotmai.com

Resumo: As redes de interacdo animal-planta sdo importantes para descrever o papel
das espécies na organizacdao e também na estrutura e dindmica das comunidades. Em
comunidades estruturadas por relacfes antagbnicas, como a herbivoria, a abordagem de
redes pode ser extremamente Gtil para a operacionalizacdo de conceitos ecoldgicos
fundamentais na sua organizacdo e funcinamento. A herbivoria e a florivoria sdo os
antagonismos mais fortemente associados a diminuicdo de fitness das plantas e podem
ocorrer simultanemanete. Apesar disso, poucos estudos investigaram as interacdes
planta-herbivoro nos tropicos sob a perspectiva de rede e desta forma os padrdes
estruturais para redes de florivoros e herbivoros ndo estdo definidos. Dessa forma, o
objetivo deste estudo foi analisar a estrutura e a organizagdo das comunidades de
florivoros e herbivoros associadas a espécies filogeneticamente préximas usando-se ipés
como modelos de estudo. Adicionalmente, foi avaliado como a estrutura de cada tipo de
rede antagbnica pode influenciar a quantidade de tecido foliar e floral perdida. Foram
coletados insetos florivoros e herbivoros de quatro espécies distintas de ipé (n=60),
sendo trés delas do género Handroanthus (n=47) e uma do género Tabebuia (n=13). Os
insetos foram identificados até o menor grau taxondmico possivel e foram relacionados
a espécie de ipé e tipo de tecido utilizado, flor ou folha. Posteriormente as comunidades
de insetos herbivoros e florivoros, de cada espécie de ipé, foram organizadas sob uma
perspectiva de redes ecoldgicas, com o auxilio de quatro métricas usadas para
determinar a estrutura das redes: modularidade, diversidade de intera¢des, sobreposi¢édo
de nicho e centralidade. Foram construidas redes antagbnicas para cada espécie
separadamente e para cada um dos antagonismos por espécie. As comunidades de
herbivoros e florivoros registraram um total de 245 eventos de interacdo entre as 100
espécies distintas de insetos e as quatro espécies de ipé, sendo que 55.5% desses
eventos representaram florivoria e 44.5% representaram herbivoria. Hemiptera
(39.18%) e Coleoptera (31.42%) realizaram a maior parte dos eventos de interagdo que
compuseram as redes antagonicas. Os resultados do presente estudo indicam que a
organizacao das comunidades antagdnicas associadas as quatro espécies de ipé ndo €
similar e dessa forma ndo corroboram a hipGtese de especializacdo entre as
comunidades de insetos associadas a plantas filogeneticamente proximas. Quando
herbivoria e florivoria foram analisados como redes separadas, a organizacdo das
comunidades de florivoros e herbivoros formaram redes com estrutura semelhante, que
se complementam em cada uma das espécies de ipé. Todas as redes estudadas foram
estruturadas por nucleos de espécies centrais, que foram diferentes tanto entre as redes
de herbivoros e florivoros de todas as espécies de ipé, quanto entre as redes das plantas
relacionadas. Os principais florivoros sdo insetos das ordens Thysanoptera e Coleoptera,
enquanto que os principais herbivoros séo espécies de Hemiptera. As formigas, apesar
de ndo serem nem florivoras e nem herbivoras exercem influéncia sobre os insetos que
compde todas as redes estudadas. Os comportamentos dominantes e agressivos dessas
formigas parece promover maior ou menor particionamento de nicho das espécies
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nacleo, tornando-as espécies-chave de todas as comunidades antagbnicas analisadas. A
dominéncia de formigas ocorre de forma oportunista, mediada pela abundéncia do
recuso alimentar e reflete diretamente as porcentagens de tecido perdido por herbivoria
e florivoria.

Palavras-chave: Redes ecoldgicas, Antagonismos, Florivoria, Herbivoria.
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Chapter I1: Insect-plant ecological networks in phylogenetically related hosts

Maria Gabriela Boaventura de Castro'* e Tatiana Garabini Cornelissent

tUniversidade Federal de Sdo Jodo del-Rei. *mgabibcl@hotmai.com

Abstract: Animal-plant interaction networks are important to describe the role of
species in the organization as well as in the structure and dynamics of communities. In
communities structured by antagonistic relationships, such as herbivory, network
analyses can be extremely useful for the operationalization of fundamental ecological
concepts. Herbivory and florivory are the antagonisms most strongly associated with
decreased plant fitness and can occur simultaneously. Despite this, few studies have
investigated plant-herbivore interactions in the tropics under a network perspective and
thus the structural patterns for florivore and herbivore networks are not defined. Thus,
the objective of this study was to evalute the structure and organization of florivore and
herbivore communities associated with phylogenetically related species using ipés as
study models. Additionally, it was evaluated how the structure of each type of
antagonistic network influence the amount of leaf and floral tissue lost. Florivores and
herbivores were collected from four distinct ipé species (n=60), three of them in the
Handroanthus genus (n=47) and one in the Tabebuia genus (n=13). Insects were
identified to the lowest possible taxonomic level and were related to species of ipé and
type of tissue comsumed, flower or leaf. Later, the herbivorous and florivorous insect
communities of each ipé species were organized in the perspective of ecological
networks, using four metrics used to determine network structure: modularity, diversity
of interactions, niche overlap and centrality. Antagonistic networks were constructed for
each species separately and for each of the antagonisms by species. The herbivorous and
florivorous communities registered a total of 245 interaction events amongst the 100
distinct species of insects and the four ipé species, with 55.5% of these events
representing florivory and 44.5% representing herbivory. Hemiptera (39.18%) and
Coleoptera (31.42%) performed most of the interaction events that composed the
antagonistic networks. The results of this study indicate that the organization of the
antagonistic communities associated to the four species of ipé is not similar and thus do
not corroborate the hypothesis of specialization among the communities of insects
associated to phylogenetically close plants. When herbivory and florivory were
analyzed as separate networks the organization of the communities of florivores and
herbivores formed networks with similar structure, which are complemented in each of
the species of ipé. All the studied networks were structured by core of central species,
which were differ both between amongst the herbivorous and florivorous networks of
all ipé species, and between the related plants networks. The main florivores are insects
of the orders Thysanoptera and Coleoptera, while the main herbivores are species of
Hemiptera. The ants, although they are neither florivorous nor herbivorous, exert
influence on the insects that make up all the studied nets. The dominant and aggressive
behavior of these ants seems to promote greater or less partitioning of the niche of the
core species, making them the key species of all the antagonistic communities analyzed.
The foraging strategies employed by the ants present in all core seem to promote greater
or lesser partitioning of the core species, making the ants key species of all the
antagonistic communities analyzed. The dominance of ants occurs opportunistically,
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mediated by the abundance of food resources and reflects directly the percentages of
tissue lost by herbivory and florivory.

Keywords: Ecological networks, Antagonisms, Florivory, Herbivory.
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1. Introducgéo

Na natureza diversas espécies de insetos interagem com diversas espécies de
plantas, formando um emaranhado de redes de interacGes troficas (Bagchi et al. 2014,
Costa et al. 2016, Dattilo et al. 2016, Dattilo & Rico-Gray 2018). O estudo das redes de
interacdo animal-planta é importante para descrever o papel das espécies na organizagao
e também na estrutura e dindmica das comunidades (Bascompte & Jordano 2007,
Bluthgen et al. 2008, Déttilo & Rico-Gray 2018). Em comunidades estruturadas por
relagcbes antagdnicas — como a herbivoria e o parasitismo — a abordagem de redes pode
ser extremamente Util para a operacionalizacdo de conceitos ecoldgicos fundamentais na
sua organizacao e funcionamento (Costa et al. 2016).

Apesar da importancia ecoldgica das redes antagonicas, relativamente poucos
estudos investigaram as interacGes planta-herbivoro nos tropicos sob a perspectiva de
rede (Déttilo & Rico-Gray 2018). SO recentemente esse topico vem ganhando espaco e
alguns estudos visaram determinar os mecanismos ecoldgicos por trds da estrutura e
dindmica de algumas redes de comunidades antagbnicas tropicais (veja Becerra et al.
2015, Volf et al. 2017). A maioria destes estudos avaliou o papel da filogenia das
plantas para a determinagdo das comunidades antagbnicas que compdem a rede (ver
Becerra et al. 2015, Volf et al. 2017). Apesar de plantas em geral experienciarem
antagonismos de varios tipos simultaneamente, nenhum estudo analisou ainda as redes
formadas por diferentes tipos de antagdnismos para as mesmas espécies de plantas
tropicais. Desse modo os padrdes estruturais para redes planta-herbivoro nos tropicos
ainda precisam ser definidos.

A herbivoria foliar — tratada apenas como “herbivoria” nesse estudo — € a florivoria

sdo os antagonismos mais fortemente associados a diminui¢do da aptiddo das plantas
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(McCall & Irwin 2006, McCall 2008, Gorden & Adler 2016). Esses processos estdo
presentes em virtualmente todas as espécies de plantas e podem ocorrer de forma
simultanea no caso das espécies perenes e ndo simultanea no caso das espécies deciduas
que florescem apds a perda de folhas, tendo assim efeitos a nivel individual como
também podem afetar a estrutura de comunidades inteiras (McCall & Irwin 2006,
Gorden & Adler 2016). Os herbivoros, ao consumirem as folhas, podem afetar a
capacidade para a aquisicao de recursos e sobrevivéncia da planta (Ribeiro & Fernandes
2000, Price 2002, McCall 2008). Os florivoros, por sua vez, podem diminuir e até
mesmo inviabilizar a produgdo de sementes nas plantas através do consumo de tecido
el/ou partes florais ligadas mais diretamente a reproducdo (Inouye 1980, McCall & Irwin
2006, McCall 2008, Gorden & Adler 2016). Estudos do ponto de vista da quimica
secundaria indicam que as flores como 6rgdos reprodutivos tendem a ser mais bem
protegidas em comparacdo as folhas (Abdalsamee & Miiller 2015, McCall et al. 2018).
Se isso é verdade hipotetiza-se que as comunidades de florivoros sejam muito mais
especializadas que as de herbivoros, fazendo com que os dois antagonismos estejam
associados a redes troficas estruturalmente diferentes.

Além da qualidade nutricional a sazonalidade pode promover a dissimilaridade
entre as comunidades antagonisticas de insetos (Coley 1998, Costa et al. 2016, Dattilo
& Rico-Gray 2018). Apesar da maioria dos ecossistemas tropicais ndo possuirem uma
sazonalidade marcada, em alguns poucos onde a sazonalidade é mais contrastante e
determinada por invernos frios e secos e verdes quentes e Umidos ocorreu 0 surgimento
de algumas espécies de plantas deciduas (Ehrlich & Raven 1964, Raven, et al. 2007,
Déttilo & Rico-Gray 2018). A deciduidade de muitas espécies vegetais afeta a

qualidade nutricional das partes vegetativas e promove mudangas no tipo de recurso
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(flor vs. folha) disponivel para os insetos (Janzen 1993, Coley 1998, Scherrer et al.,
2016, Déttilo & Rico-Gray 2018).

Nos tropicos muitas espécies florescem enquanto deciduas, como é o caso de muitos
géneros da familia Bignoniaceae (Gentry 1974). Tabebuia e Handroanthus, os ipés,
além de serem 0s géneros mais populares de Bignoniaceae sdo também bastante
conhecidos pela sua deciduidade. Antes do periodo de floracdo as espécies perdem
praticamente todas as folhas e a arvore floresce desprovida desse 6rgao vegetal. SO
depois da frutificacdo novas folhas comegam a aparecer (observacéo pessoal). Portanto,
flores e folhas fazem parte de periodos fenoldgicos distintos e, a floracdo e a folhacao
em periodos distintos pode afetar a estrutura e a organizacdo das comunidades de
insetos que usam tais recursos. Dessa forma, os ipés representam bons modelos para
avaliar o papel da deciduidade na organizacdo de redes ecoldgicas de antagonismos.

Os poucos estudos que tentaram identificar padrdes estruturais em redes antagdnicas
tropicais indicam que elas sejam extremamente especializadas em virtude da evolugéo
de barreiras quimicas e fisicas das plantas, tenham maior diferenciacdo de nicho, maior
compartimentalizagdo ou modularidade e maior diversidade de interacdes (Wardhaugh
et al. 2014, Becerra 2015, Fagundes et al. 2015, Forister et al. 2015, Costa et al. 2016).
Ainda, muitos estudos reforcam a importancia das espécies-chave para a estruturacao
das redes ecoldgicas (e.g., Mello et al. 2015, Costa et al. 2016), ja que a centralidade de
algumas espécies de insetos que compdem as redes faz com que elas formem nucleos
que estruturam toda a comunidade (Mello et al. 2015). Apesar de tal papel relevante,
ndo se sabe até o momento de nenhum estudo publicado que tenha avaliado a
importancia desses nucleos para a estruturacdo de redes antagbnicas tropicais e/ou, 0s

impactos que eles podem causar no fitness de plantas hospedeiras.
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Dada a necessidade de encontrar padrdes para o funcionamento de redes antagonicas
em plantas comuns da regido tropical, o objetivo deste estudo foi analisar a estrutura e a
organizacdo das comunidades de florivoros e herbivoros associadas a espécies
filogeneticamente, préximas usando-se ipés como modelos de estudo. Para tal, a
estrutura das redes antagonicas de espécies distintas de ipé foram determinadas e testou-
se a hipotese de que a herbivoria e a florivoria nessas espécies sdo estruturadas por
redes tréficas distintas. Adicionalmente, de maneira inédita nos estudos de redes
ecoldgicas, foi avaliado como a estrutura de cada tipo de rede antagbnica pode

influenciar a quantidade de biomassa foliar e floral perdida.

2. Materiais e Métodos

2.1 Sistemas de estudo

Bignoniaceae é uma familia boténica representada por aproximadamente 800
espécies em 110 géneros. Sao plantas lenhosas, na forma de lianas, arbustos e arvores.
A familia possui vasta distribuicdo nas regibes tropicais e subtropicais e 0s maiores
géneros sdao Tabebuia e Handroanthus (cerca de 100 espécies), Arrabidaea (70)
Adenocalymma (50) e Jacaranda (40) (Gentry 1974, 1980, Lorenzi, 2014). A familia
possui espécies de grande valor econémico, com representantes importantes na industria
madeireira (Tabebuia e Catalpa) e muitas séo utilizadas como ornamentais. Entre as
espéecies mais conhecidas podemos citar os ipés do Brasil nos géneros Tabebuia e
Handroanthus, este ultimo inclusive, abrange exclusivamente espécies de ipé brasileiras
(Santos 2017).

Estudos prévios conduzidos na Mata Atlantica, Pantanal e no Cerrado brasileiro

demonstraram que os principais herbivoros do ipé-amarelo (Handroanthus sp.) séo

61



insetos mastigadores e sugadores das ordens Coleoptera e Hemiptera (Ribeiro et al.
1994; Ribeiro & Brown 1999; Silva et al. 2012). N&o existem estudos publicados sobre
a comunidade de florivoros associadas a essas espécies, mas formigas do género
Cephalotes e algumas espécies de Hemiptera e Thysanoptera j& foram vistas associadas
tanto a flores quanto a folhas de espécies de Ipé distintas (observacdo pessoal).
Adicionalmente, ndo se sabe como a estrutura da comunidade de florivoros e herbivoros
pode influenciar a quantidade de biomassa vegetal perdida por essas interagdes nas
espécies de ipé e nem em nenhuma outra.

No Brasil, os ipés além de serem facilmente encontrados em &reas de Cerrado e
Mata Atlantica sdo comumente usados como plantas ornamentais na arborizagéo urbana
das cidades por todo o pais. E dificil encontrar uma cidade, principalmente na regio
Sudeste, que ndo tenha alguma ou algumas dessas espécies ornamentando pracas e
avenidas (observacdo pessoal). As espécies de ipé mais usadas para a arborizacéo
urbana sdo Handroanthus heptaphyllus (sinonimia: Tabebuia heptaphylla), conhecida
como ipé-rosa; Handroanthus chrysotrichus (sinonimia: Tabebuia chrysotricha)
conhecida como ipé-amarelo ou ipé-tabaco e Tabebuia roseoalba, conhecida como ipé-
branco. Dentre o0s ipés mais comumente encontrados no Cerrado brasileiro destaca-se
Handroanthus ochraceus (sinonimia: Tabebuia ochracea), conhecido popularmente
como ipé-amarelo ou ipé-do-cerrado. Essas espécies sdo filogeneticamente relacionadas,
deciduas e florescem sequencialmente na estacdo seca e dessa forma foram escolhidas

como objeto deste estudo.

2.2 Area de estudo
O municipio de Sao Jodo del-Rei (21° 08' 00" S e 44° 15' 40"W) esta situado na

por¢édo centro-sul do estado de Minas Gerais e faz parte da mesoregido do Campo das
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Vertentes. Ele abriga uma parcela da Serra de Sdo José (21° 5 50S, 44° 12’ 11’W),
que faz parte do sistema da Serra da Mantiqueira e é classificada como uma érea de
grande relevancia para a conservacdo da biodiversidade (Oliveira-Filho & Machado
1993, Vasconcelos 2011). O clima de Sdo Jodo del-Rei é classificado como
mesotérmico, com verfes chuvosos e invernos secos e aridos (tipo Cwb na classificacdo
Kdppen). A temperatura média anual varia em torno de 19.2°C e a precipitagdo média
em torno de 1.500 mm (Gonzaga et al. 2008). No presente estudo, H. ochraceus foi
coletado na Serra de Sao José e as demais espécies foram coletadas em &reas urbanas e

peri-urbanas de Sao Jodo del —Rei.

2.3 Coleta de dados

Para estudar as redes de interacdes antagonistas entre as comunidades de insetos
florivoros e herbivoros associadas a espécies vegetais filogeneticamente relacionadas,
quatro espécies de plantas da familia Bignoniaceae — trés do género Handroanthus e
uma do género Tabebuia —foram selecionadas.

De cada espécie de Bignoniaceae foram selecionados entre 13 e 17 individuos em
campo — Handroanthus heptaphyllus (n=17), Handroanthus chrysotrichus, (n=15),
Handroanthus ochraceus (n=15), Tabebuia roseoalba (n=13). Todos os 60 individuos
selecionados para este estudo receberam placas de identificagdo e foram
georeferenciados. Os individuos foram selecionados seguindo dois critérios;
pertencerem as espécies de plantas supracitadas e estarem em periodo de floragdo. As
diferencas entre o numero de individuos amostrados por espécies de planta se deu pela
dificuldade em encontrar espécimes que se adequassem aos critérios acima.

Como as especies vegetais foram escolhidas intencionalmente por serem deciduas,

as coletas tanto de insetos florivoros e herbivoros quanto de partes vegetativas e
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reprodutivas se deram em duas etapas, de acordo com as estagdes fenoldgicas de
interesse: uma no periodo da floracdo (maio a setembro de 2017) e outra no periodo da
folhacdo (janeiro e fevereiro de 2018), para todos os 60 individuos. Os insetos foram
coletados através de técnicas de captura ativa, utilizando principalmente a metodologia
do guarda-chuva entomoldgico (Gullan & Craston 2008) e uso de poddo telécopio
adaptado. Foram realizados cinco batimentos na copa de cada um dos individuos com o
guarda chuva-entomoldgico e todos os insetos que cairam na armadilha foram
coletados. Quando possivel, foram também realizadas coletas ativas com o auxilio de
uma pinca. Os insetos capturados foram acondicionados em potes plasticos devidamente
identificados de acordo com o individuo, espécie e tecido vegetal ao qual estavam
associados e, em laboratorio foram sacrificados para posterior identificacao.

Posteriormente os insetos foram identificados até o menor grau taxondémico
possivel, com o auxilio de guias identificacdo e consultando especialistas. Quando a
identificacdo taxonémica completa ndo foi possivel eles foram morfotipados a partir da
menor identificagdo taxonémica encontrada.

Para estimar como a estrutura das redes antagonicas influencia a perda de tecido de
folhas e flores por herbivoros e florivoros foram coletadas 20 folhas e cinco
inflorescéncias (ou buqués) com sinais verdadeiros de herbivoria e florivoria de cada
um dos ipés. Folhas e flores foram acondicionadas em sacos plésticos, devidamente
identificados e, em laboratorio, todas as folhas foram numeradas, herborizadas e as
flores com sinais de florivoria foram imediatamente numeradas e digitalizadas.
Posteriormente, todas as folhas também foram digitalizadas. Flores e folhas tiveram
suas perdas de tecido vegetal medidas no software ImageJ®, no qual todas as imagens

digitais foram calibradas a 0.01 mm e a porcentagem de area total removida foi
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determinada através da soma das areas removidas divididas pelas areas totais das flores

ou das folhas e multiplicado por cem.

2.4 Estrutura das redes de interacdo antagonistas

As interagBes entre os insetos florivoros e herbivoros e cada um dos 60 individuos
de ipé foram utilizadas para construir duas redes bipartidas para cada espécie, sendo
uma rede para herbivoros e uma para florivoros. A partir de cada espécie de ipé foi
construida uma matriz ponderada onde cada individuo de planta representou uma linha,
cada espécie de inseto representou uma coluna, e as células foram preenchidas com o
nimero de eventos de interacdo computado entre um individuo de planta i e uma
espécie de inseto j. Além disso, para cada espécie de ipé construimos matrizes
ponderadas de acordo com o tipo de tecido vegetal utilizado: flor e folha. Cada matriz
representou uma rede de interacdo distinta, totalizando oito matrizes.

Para testar diferencas na estrutura das redes de interacGes entre as espécies de ipé e
entre os tipos de antagonismos (consumo de flor vs. folha) foram escolhidas trés
métricas comumente usadas para avaliar a estrutura das interacGes em redes ecoldgicas:
1) modularidade, 2) diversidade de interacdes e 3) sobreposicdo de nichos das espécies
de insetos. Essas métricas foram calculadas para cada rede separadamente.

A modularidade ¢ uma métrica usada para detectar a ocorréncia de formacgdo de
subgrupos entre especies de uma rede que interagem mais entre si do que com as demais
especies presentes na rede (Costa et al. 2016, Dattilo et al. 2016, Dattilo & Rico-Gray
2018). Acredita-se que quanto maior o tamanho da rede maior serd a quantidade de
modulos encontrados, ja que, os mdédulos podem estar relacionados aos diferentes taxa

ou grupos funcionais existentes na rede (Donatti et al. 2011, Déttilo & Rico-Gray
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2018). A modularidade (Q) foi calculada atraves do algoritmo QuanBiMo e é medida
através do nivel de modularidade, que varia de 0 a 1 (Dormann & Strauss 2014). Quanto
maior o valor de Q mais modular tende a ser a rede (Dormann & Strauss 2014, Costa et
al. 2016). A significancia do valor Q foi testada pela padronizagédo do Q, considerando o
ndmero de desvios padrfes do valor médio obtido por meio de 1.000 redes
aleatorizadas. Valores de Q padronizados maiores que +2.0 ou -2.0 indicam resultados
significativos, ou seja, que o nivel de modularidade encontrado difere do esperado pelo
modelo nulo (Dormann & Strauss 2014, Costa et al. 2016).

A diversidade de interagdes em cada rede foi medida através do indice de entropia
ou diversidade de Shannon ("), onde para um determinado nimero de espécie (S) e um
determinado ndmero de individuos (N) em uma rede, quanto maior for o valor de H’
mais similares serdo as abundancias relativas das interacfes entre as espécies na rede
(Bluthgen et al. 2008, Gotelli 2009). Quanto maior o valor de H’ maior serd a
heterogeneidade entre os links de interagdes na rede (Bluthgen et al. 2008).

A sobreposicdo de nicho foi calculada usando o indice de complementaridade
funcional. Esse indice mede a complementaridade do nicho ecolégico ao nivel da
comunidade considerando as diferencas qualitativas nos grupos de antagonistas entre
plantas (Dormann et al. 2008). Quanto maior o valor desse indice maior serd a
sobreposicao de nicho.

Todas as analises estatisticas citadas, bem como os desenhos das redes foram feitos
no pacote bipartite para o R (Dormann et al. 2008) do software R 3.4.2 (R Core Team
2017).

Para avaliar se as redes de florivoros e herbivoros de cada espécie de ipé eram
estruturalmente diferentes, as métricas avaliadas foram comparadas entre as redes

antagonicas atraves de modelos lineares generalizados (GLMs).
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2.4.1 O nucleo formado pelas espécies centrais

O grau de centralidade de uma espécie pode ser interpretado como a importancia de
cada espécie para a estrutura da rede. Quanto maior esse grau maior ¢ a influéncia que a
espécie exerce sobre a estrutura de toda a rede (Costa & Silva 2006, Mello et al. 2015,
Costa et al. 2016). A centralidade nesse estudo foi calculada através da frequéncia
média de conexdes feitas entre as espéecies na rede (Costa et al. 2016). Assim, para cada
rede estudada foram determinadas as espécies centrais de insetos a fim de testar se as
espécies centrais de cada tipo de antagonismo (florivoria vs. florivoria) sdo similares
(n=8). As espécies de insetos que apresentaram grau de interacfes acima da média
calculada para cada uma das redes foram consideradas espécies ndcleo, ou espécies
centrais (Costa et al. 2016). Assim, a similaridade na composicao de espécie centrais em
cada tipo de rede antagonista foi analisada por meio de uma anélise de variancia
multivariada por permutacdo (PERMANOVA), e 0s tipos de interacdo foram ordenados
através de uma andlise de ordenacdo multidimensional ndo métrica (NMDS). Estas
andlises estatisticas foram feitas no pacote vegan do software R 3.4.2 (R Core Team

2017).

3. Resultados

Foram avaliadas um total de 60 plantas da familia Bignoniaceae, distribuidas em
quatro espécie e dois géneros, sendo 47 delas do género Handroanthus e 13 do género
Tabebuia.

Associadas a essas espécies de plantas foram encontrados um total de 100

espécies/morfoespécies de insetos distribuidos em oito ordens diferentes (Tabela S1).
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Hemiptera foi a ordem mais abundante, com 40 espécies, seguida por Coleoptera (33
espécies) e Hymenoptera (14 espécies, entre abelhas, vespas e uma espécie de formiga)
(Tabela S1). As demais ordens de insetos foram representadas por poucas espécies,
Dermaptera (6 espécies), Blattodea (4 espécies), Diptera (3 espécies), Thysanoptera (2
espécies) e Manthodea (1 espécie) (Tabela S1).

Os 60 individuos de ipé estudados e as 100 espécies/morfoespécies de insetos
realizaram um total de 245 eventos de interacdo (Figs. 1 a 12). Dentre esses eventos de
interacdo 55.5% representaram florivoria (Fig. 5, 7,9 e 11) e 44.5% representaram
herbivoria (Figs. 6, 8,10 e 12). Hemiptera foi a ordem que realizaou o maior nimero de
eventos de interagdo com os ipés (39.18 % de todos os eventos), seguida por Coleoptera
(31.42%) (Figs. 1 a 12). As demais ordens de insetos representaram cerca de 29.4% de
todos o0s eventos de interagdo: Thysanoptera (11.02 %), Hymenoptera (10.6%),
Blattodea (2.8%), Dermaptera (2.8%), Diptera (1.22%) e Manthodea (0.4%) (Figs. 1 a
12).

A florivoria exerceu uma perda média de 5.44% (SE=4.88) de tecido floral para os
insetos de todas as espécies de ipé juntas enquanto a herbivoria representou 4.3%
(SE=3.68) de perda de tecido foliar. Entre as espécies de ipé, H. ochraceus apresentou a
maior porcentagem média de florivoria 7.3% (SE=7.24), seguido por T. roseoalba
5.83% (SE=4.3), H. heptaphyllus 4.49% (SE= 2.2) e H. chrysotrychus 4.2% (SE= 4.3).
T. roseoalba foi a espécie com maior porcentagem média de herbivoria 5.9% (SE=3.7),
seguido por H. ochraceus 5.5% (SE=4.2), H. heptaphyllus 3.7% (SE= 3.8) e H.
chrysotrychus 2.58% (SE=1.59).

Apesar disto, Handroanthus heptaphyllus foi a espécie, dentre todos os ipés, que
registrou a maior porcentagem de todas as interacfes (40.08 %), sendo 27.34 % destas

com florivoros e 16.73 % com herbivoros (Figs. 1,5 e 6). Handroanthus chrysotrichus
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teve a segunda maior porcentagem de interacGes (28.9 %) sendo, 16.32 % com
florivoros e 12.65 % com herbivoros (Figs. 2,7 e 8). Para Handroanthus ochraceus e
seus insetos, registrou-se um total de 14.6 %, sendo 10.1% com florivoros e 4.5% com
herbivoros (Figs. 3,9 e 10). Tabebuia roseoalba apresentou a menor porcentagem de
interacOes dentre as espécies de plantas estudadas (12.24%), menos da metade de H.

heptaphyllus - sendo 1.6% com florivoros e 10.6% com herbivoros (Figs. 4,10 e 11).

3.1 Estrutura das redes antagonicas em plantas filogeneticamente relacionadas

Em geral, as espécies de Bignoniaceae formaram redes antagonistas com
modularidades medianas (0.60 + 0.077 SE), sendo os valores de modularidade
significativos somente para H. chrysotrichus e H. heptaphyllus (Figuras 1 a 4). As redes
antagonistas possuem diversidade de interacGes similares e ponderadas entre as espécies
de ipés (3.96 + 0.28 SE) (Figuras 1 a 4). A sobreposicao de nicho ndo foi similar entre
as redes antagonicas (34.83 + 9.11 SE) e foi maior em H. heptaphyllus (56.39) e menor

em T. roseoalba (17.65) (Figuras 1 a 4).

69



Haha thrsp1

hesp17

Hah1
diaspe

harsp3

Hah17 peny2

peny3

pesp1

Hah18 physpe

scspB8

adehel

Hah3 hesp16

hey?

lasp10

Hah13
8 lasp13

vessp1
laspiz2
peryd
trispi
abesp1
apspi12
apsp15
casp2s
cisp1
cisp22
cisp24
ciys
cosp24
cospd
cusp3
cusps
dermy1
dersp1
dersp2
dersp3
dersp4
dery1
dipsp1
edespd
harsp1
hesp23
hesp8
heys
heyd
lasp11
lasp2
loxsps
palpra
pemy
pesp21
pusp14
scspo
sphchy
thrsp2
vesspT

Hah18g

Hahz2

Hah7

Hah11

Hah14

Hahg

Hah12

Hah15

Hah4

Hahg

Hah10

Fig.1. Rede antagonista formada pela espécie Handroanthus heptaphyllus (Hah) e seus insetos
consumidores de material vegetal. As barras escuras a esquerda representam cada individuo de
H. heptaphyllus e as barras a direita as espécies de insetos com as quais elas interagiram. A
espessura e a cor das barras a direita representam a frequéncia com que as interacGes aconteceram
e, as linhas a existéncia de interacdo entre as duas partes da rede.
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Fig.2. Rede antagonista formada pela espécie Handroanthus chrysotrichus (Hac) e
seus insetos consumidores de material vegetal. As barras escuras a esquerda
representam cada individuo de H. chrysotrichus e as barras a direita as espécies de
insetos com as quais elas interagiram. A espessura e a cor das barras a direita representam
a frequéncia com que as interagdes aconteceram e, as linhas a existéncia de interagdo
entre as duas partes da rede.
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Fig.3. Rede antagonista formada pela espécie Handroanthus ochraceus (Hao) e seus
insetos consumidores de material vegetal. As barras escuras a esquerda representam cada
individuo de H. ochraceus e as barras a direita as espécies de insetos com as quais elas
interagiram. A espessura e a cor das barras a direita representam a frequéncia com que as
interacOes aconteceram e, as linhas a existéncia de interagdo entre as duas partes da rede.
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Fig.4. Rede antagonista formada pela espécie Tabebuia roseoalba (Tar) e seus insetos
consumidores de material vegetal. As barras escuras a esquerda representam cada individuo de
T. roseoalbae as barras a direita as espécies de insetos com as quais elas interagiram. A espessura
e a cor das barras a direita representam a frequéncia com que as interacdes aconteceram e, as
linhas a existéncia de interagdo entre as duas partes da rede.
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3.2 Diferencas entre as redes antagonicas

As redes de florivoros e herbivoros de cada espécie de ipé ndo diferiram em
nenhuma das métricas testadas sendo, portanto, estruturalmente semelhantes (Tabela 1;
Figs. 5 a 12). A modularidade, apesar de néo ser diferente entre as redes antagonicas de
cada espécie de ipé (R%=0.76; P=0.12), apresentou valores medianos nas redes de
herbivors e significativos para apenas H. heptaphyllus (Tabela 1; Figs. 5 a 12). Nas
redes de florivoros, por outro lado, a modularidade foi alta e significativa apenas para
H. heptaphyllus e H. chrysotrychus (Tabela 1; Figs. 5 a 12).

A diversidade de interagcdes H’ ndo diferiu entre as redes e foi relativamente similar
entre elas, variando de 1.38 a 4.2. Tais resultados indicam que flores e folhas tém o
mesmo grau de heterogeneidade de interagdes (R?=0.054; P=0.76) (Tabela 1; Figuras 5
a 12). N&o existem diferengas entre as assembléias de insetos florivoros e herbivoros,
indicando a existéncia de sobreposicdo de nicho entre essas redes (R2=0.52; P=0.27)
(Tabela 1; Figuras 5 a 12). Os valores do indice de sobreposi¢cdo de nicho entre
florivoros e herbivoros de cada espécie de ipé foram muito similares entre si. Dentre as
redes de herbivoros H. heptaphyllus apresentou a maior sobreposicdo de nicho (30.6) e
H. ochraceus a menor (8.19) (Tabela 1; Figuras 5 a 12). H. heptaphyllus apresentou
também apresentou maior sobreposicdo de nicho dentre as redes de florivoros (41.84) e

T. roseoalba a menor (5.65) (Tabelal; Figuras 5 a 12).

3.3 O nucleo formado pelas espécies centrais

As redes antagbnicas das espécies relacionadas apresentaram pouca similaridade na
composicdo e tamanho dos nucleos de espécies centrais. H. chrysotrichus e H.

heptaphyllus formaram ndcleos maiores (com 10 e 18 espécies, respectivamente), com
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composicdo mais heterogénea e relativamente mais similar em relagdo ao das demais
espécies de ipés (Fig. 1 e 2). H. ochraceus e T. roseoalba apresentaram nucleos
menores (com quatro e duas espécies, respectivamente) e mais dissimilares entre as
espécies (Fig. 3 e 4).

Os nucleos de cada antagonismo foram formados por 1 a 14 espécies centrais e ndo
sdo similares entre as redes de florivoros e herbivoros de cada espécie de ipé
(PERMANOVA: R2= 0.18; P= 0.02; n= 8) (Figs. 5 a 12). Os nucleos de H. ochraceus
foram formados predominantemente por espécies de Coleoptera (Figuras 9 e 10). Na
rede de florivoros T. roseoalba todos os insetos encontrados estavam presentes no
nacleo, mas o nacleo da rede de herbivoros foi formado por apenas espécies de
Hemiptera (Figuras 11 a 12). A composi¢do dos nucleos em H. chrysotrichus e H.
heptaphyllus foi mais heterogénea, formados por insetos em vérias ordens diferentes e
pertencentes as guildas dos mastigadores e sugadores, predominantemente das ordens
Coleoptera, Hemiptera e Thysanoptera (Figuras 5 a 8). Apesar disso, as redes de
florivoros dessas duas espécies apresentaram um predominio de insetos mastigadores

enquanto que as de herbivoros houve um predominio de espécies sugadoras de seiva.
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Tabela 1. Comparacgéo entre as estruturas das redes antagonistas por tipo de tecido
vegetal consumido — flor ou folha. Os valores em negrito indicam a significancia. Hah:
Handroanthus chrystrichus; Hao: Handroanthus

Handroanthus heptaphyllus;

Hac:

ochracelis: Tar: Tahehtia rosenalha.

Espécie de Modularidade Diversidade de  Sobreposicdo de N° de espécies
planta e tipo Q Shannon nicho nudcleo
de tecido H’
Hah flor 0.51 -3.17 4.2 41.84 14
Hah folha 0.73 7.74 3.71 30.60 7
Hac flor 0.5 -4.38 3.6 23.34 4
Hac folha 0.72 -1.23 3.38 27.02 5
Hao flor 0.5 -0.74 3.21 17.17 2
Hao folha 0.66 -0.33 2.39 8.19 1
Tar flor 0.75 Na 1.38 5.65 4
Tar folha 0.81 -1.54 3.25 3.25 2
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Fig.5. Rede antagbnica formada pelos florivoros de Handroanthus heptaphyllus (Hah). As
barras escuras a esquerda de cada uma das redes representam cada individuo de H. heptaphyllus e
as barras a direita as espécies de insetos com as quais elas interagiram. A espessura e a cor das
barras a direita de cada rede representam a frequéncia com que as interagdes aconteceram e, as
linhas a existéncia de interacdo entre as duas partes da rede.
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Fig.6. Rede antag6nica formada pelos herbivoros de Handroanthus heptaphyllus (Hah).
As barras escuras a esquerda de cada uma das redes representam cada individuo de H.
heptaphyllus e as barras a direita as espécies de insetos com as quais elas interagiram. A
espessura e a cor das barras a direita de cada rede representam a frequéncia com que as
interacOes aconteceram e, as linhas a existéncia de interagdo entre as duas partes da rede.
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Fig.7. Rede antagdnica formada pelos florivoros de Handroanthus chrysotrichus (Hac). As
barras escuras a esquerda de cada uma das redes representam cada individuo de H. chrystrichus e as
barras a direita as espécies de insetos com as quais elas interagiram. A espessura e a cor das barras
a direita de cada rede representam a frequéncia com que as interagfes aconteceram e, as linhas a

existéncia de interagdo entre as duas partes da rede.
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Fig.8. Rede antagdnica formada pelos herbivoros de Handroanthus chrysotrichus (Hac).
As barras escuras a esquerda de cada uma das redes representam cada individuo de H.
chrystrichus e as barras a direita as espécies de insetos com as quais elas interagiram. A
espessura e a cor das barras a direita de cada rede representam a frequéncia com que as
interacBes aconteceram e, as linhas a existéncia de interacdo entre as duas partes da rede.
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Fig.9. Rede antagbnica formada pelos florivoros de Handroanthus ochraceus (Hao). As
barras escuras & esquerda de cada uma das redes representam cada individuo de H.
ochraceus as barras a direita as espécies de insetos com as quais elas interagiram. A
espessura e a cor das barras a direita de cada rede representam a frequéncia com que as
interacOes aconteceram e, as linhas a existéncia de interagdo entre as duas partes da rede.
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Fig.10. Rede antagdnica formada pelos herbivoros de Handroanthus ochraceus
(Hao). As barras escuras a esquerda de cada uma das redes representam cada individuo de
H. ochraceus as barras a direita as espécies de insetos com as quais elas interagiram. A
espessura e a cor das barras a direita de cada rede representam a frequéncia com que as
interacOes aconteceram e, as linhas a existéncia de interacdo entre as duas partes da rede.
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Fig.11. Rede antag6nica formada pelos florivoros de Tabebuia roseoalba (Tar). As barras
escuras a esquerda de cada uma das redes representam cada individuo de T. roseoalba as barras
a direita as espécies de insetos com as quais elas interagiram. A espessura e a cor das barras a
direita de cada rede representam a frequéncia com que as interagdes aconteceram e, as linhas a
existéncia de interacdo entre as duas partes da rede.
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Fig.12. Rede antagbnica formada pelos herbivoros de Tabebuia roseoalba (Tar). As
barras escuras a esquerda de cada uma das redes representam cada individuo de T.
roseoalba as barras a direita as espécies de insetos com as quais elas interagiram. A
espessura e a cor das barras a direita de cada rede representam a frequéncia com que as
interagBes aconteceram e, as linhas a existéncia de interagéo entre as duas partes da rede.
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4. Discussao

Este estudo avaliou a organizacdo das comunidades de insetos associados a dois
tipos diferentes de antagonismos para as mesmas espécies de plantas tropicais e
filogeneticamente préximas, sob uma perspectiva de redes ecoldgicas, avaliando ainda
0 impacto que as estruturas dessas redes tém nas perdas de tecido foliar e floral por
herbivoria e florivoria.

Os resultados do presente estudo indicam que a organizacdo das comunidades
antagdnicas associadas as quatro espécies de ipé ndo é similar e dessa forma ndo
corroboram a hipétese de especializacdo entre as comunidades de insetos associadas a
plantas filogeneticamente proximas. Quando herbivoria e florivoria foram analisados
como redes separadas a organizacdo das comunidades de florivoros e herbivoros
formaram redes com estrutura semelhante para cada uma das espécies de ipé. Todas as
redes antagbnicas analisadas possuem nucleos de espécies centrais de insetos, que
diferiram entre os antagonismos e apresentaram também pouca similaridade entre as
plantas relacionadas. Os nucleos centrais estruturam as redes antagénicas e refletem
diretamente a porcentagem de tecido vegetal perdida para herbivoros e florivoros em

todas as espécies de ipés.

4.1 Redes antagonicas em plantas filogeneticamente relacionadas

Consistentemente com o esperado as espécies de inseto formaram redes com
heterogeneidade de interacGes consideravel e modularidade moderada. Mesmo com
diversidade de interagdes relativamente homogéneas a sobreposicdo de nicho nédo foi
similar entre as redes indicando que as comunidades de insetos ndo se sobrepdem para

realizar os antagonismos nas espécies de ipé estudadas, e consequentemente, ndo

85



formam redes similares. Assim, estes antagonismos criam redes relativamente distintas
e modulares.

Apesar de ja ter sido amplamente documentado que a evolugédo paralela entre insetos
e plantas permitiu que as interag0es entre esses dois grupos fossem altamente
especializadas, refletindo diretamente na identidade das comunidades de insetos que
formam as redes de interacdo (Ehrich & Raven 1964, Coley 1998, Becerra 2015, Volf et
al. 2017, Déttilo & Rico-Gray 2018), esperava-se que plantas filogeneticamente
proximas estivessem associadas a comunidades de insetos relativamente similares, mas
para os ipés isso ndo aconteceu. Resultados similares foram encontrados por Volf et al.
(2017) para plantas congéneres do Japéo e estes sugerem que a importancia da filogenia
na determinagdo da comunidade antagonica associada depende principalmente da guilda
alimentar dos insetos. Tanto insetos mastigadores, quanto muitas espécies sugadoras
tendem a generalizacdo, pois sdo capazes de menosprezar as barreiras defensivas das
plantas diferentemente dos insetos galhadores e minadores, mais especialistas (Cangolo
et al. 2011; Volf et al. 2017). Os resultados do presente estudo corroboram essa
sugestdo ja que todos os insetos analisados fazem parte de alguma dessas duas guildas.
Adicionalmente, a baixa especificidade entre as redes antagonicas relacionadas reflete
os valores moderados de modularidade encontrados.

As redes troficas relacionadas formaram ndcleos de espécies antagdnicas centrais,
que estdo associadas mais fortemente as espécies de ipé do que 0s demais insetos que
compdem a rede. O numero de espécies-nucleo foi maior nas redes com maior
sobreposicao de nicho e menor onde a sobreposi¢do de nicho foi baixa, indicando que a
dissimilaridade das comunidades antagonicas entre as redes de espécies relacionadas
refletiu na composicdo e no tamanho desses ndcleos. N6s nucleos menores houve um

predominio de uma ordem especifica de espécies de insetos (Hemiptera ou Coleoptera)
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em comparacdo aos ndcleos maiores, que foram mais heterogéneos e apresentaram
distribuicdo mais equitativa com espécies de insetos em varias ordens. Ainda,
associadas a todas as espécies relacionadas e mais fortemente a H. ochraceus e T.
roseoalba - as espécies de ipé que formaram redes antagbnicas com nucleos menores -
também foram encontradas varias espécies de formigas. Mesmo ndo sendo
consumidoras de tecidos vegetais (como flor e folha), essas formigas podem
potencialmente afetar a estrutura e a identidade das comunidades antagOnicas
associadas. A territorialidade expressa por muitas espécies de formigas € um processo
largamente documentado e capaz de limitar a coexisténcia interespecifica através de
comportamentos agressivos e dominantes e dessa forma pode ser responsavel por
estruturar as redes antagbnicas das espécies relacionadas estudadas (Adams 2016, Costa

et al. 2016, Fagundes et al. 2016).

4.2 Redes de herbivoria e florivoria

As redes antagonicas de florivoros e herbivoros sdo modulares, com diversidade de
interagBes ponderada e alta sobreposi¢do de nicho. Dessa forma, florivoros e herbivoros
apesar de estarem associados a diferentes 6rgaos vegetativos e ocorrerem em periodos
sazonais distintos, possuem redes troficas estruturalmente similares e que se sobrepdem
para realizar os antagonismos em todas as espécies de ipé estudadas. Esses resultados
ndo indicam que as redes de herbivros e florivoros sejam estruturalmente diferentes e,
portanto, ndo corroboram a hipotese proposta.

Apesar dos antagonismos estarem estruturados por redes similares o padrdo de
modularidade néo-aleatdrio encontrado mais fortemente tanto nas redes de herbivoros

quanto nas de florivoros de H. heptaphyllus (Tabela 1) indica que elas sejam mais
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estaveis em comparacdo as redes das outras espécies de ipé (Stouffer & Bascompte
2011, Dormann & Strauss 2014, Déttilo et al. 2016). Um padrdo de
compartimentalizacdo nao-aleatdrio torna as redes ecolégicas mais resilientes e robustas
a perturbacdo, porque a tendéncia é que perturbacdes que ocorram apenas dentro do
moédulo ndo se propaguem facilmente para os outros modulos da rede (Stouffer &
Bascompte 2011, Dattilo et al. 2016, Déttilo & Rico-Gray 2018). Dessa forma, acredita-
se acreditam que comunidades modulares sejam mais persistentes a longo prazo
(Stouffer & Bascompte 2011).

A estrutura similar das redes de herbivoros e florivoros coloca em questinamento a
Hipotese da Defesa Otima (Rhoades 1979), que sugere as flores, como O6rgaos
reprodutivos, as partes vegetativas mais valiosas para o fitness das plantas e
consequentemente as mais bem protegidas de potencias antagonismos em detrimento
das folhas. Tal sugestdo ndo se sustenta para os ipés analisados, ja que esperar-se-ia que
as comunidades florivoras apresentassem uma maior tendéncia a especializagdo em
comparacao as herbivoras, o que ndo ocorreu. A flor apesar de ser o 6rgao reprodutor, é
um recurso sazonal e efémero para as comunidades antagonicas, disponivel por no
maximo duas semanas por ano o que pode tornar as interacdes entre elas e os florivoros
mais facultativas e menos especializadas e, os custos de uma possivel especializacdo
maiores que os ganhos (Dattilo et al. 2016, Costa et al. 2016). Adicionalmente, a
similaridade entre as redes florivoras e herbivoras indica que as comunidades
antagobnicas, apesar da sazonalidade, se sustentam no tempo e estejam relacionadas mais
fortemente a espécie de ipé do que ao tipo de recurso disponivel no momento.

As redes de florivoros e herbivoros formaram nicleos de espécies de insetos
centrais, com maior influencia sobre a estrutura da comunidade do que as espécies mais

periféricas (Mello et al. 2015, Déttilo & Rico-Gray 2018). A composic¢do e o tamanho
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desses nucleos diferiu tanto entre as redes de florivoros e herbivoros de cada espécie
como também apresentou pouca similaridade entre as espécies de ipé relacionadas.
Apesar da composicdo de espécies insetos ter sido similar entre a redes de florivoros e
herbivoros de todos os ipés a forma com que os insetos se organizaram para formar os
ndcleos centrais foi diferente, refletindo diretamente na identidade desses insetos-
ndcleo. A sobreposicdo de nicho parece ter influenciado diretamente o grau de
centralidade das espécies nas redes e levado a formacdo de nicleos compostos por um
ndmero variavel espécies de insetos. As redes que formaram nlcleos com maior
abundancia de espécies e grupos funcionais apresentaram maiores indices de
sobreposicao de nicho em relacdo as redes com menor sobreposicdo de nicho, que foram
compostas por ndcleos pouco diversos com insetos apenas em uma guilda ou ordem.
Esses nucleos maiores tiveram composicdo mais equitativa com insetos de varias
espécies nas ordens como Coleoptera, Hemiptera, Hymenoptera e Thysanoptera. Os
nacleos menores foram compostos predominantemente por espécies ou de Hemiptera ou
de Coleoptera. Essas evidéncias sugerem que, para as comunidades florivoras e
herbivoras estudadas, uma maior sobreposicdo de nicho parece estar associada a uma
maior diferenciacdo ou estreitamento do nicho realizado das espécies nucleo. Além
disso, uma menor sobreposicéo nicho se relaciona com a indiferenciagdo do nicho das
espécies-nucleo. Em comunidades bioldgicas competidoras por recurso em potencial so
ha coexisténcia se houver entre eles alguma diferenciacdo de nicho (Becera et al. 2015),
normalmente expressa sob a forma de diferenciacdo morfoldgica ou no uso do recurso,
como parece ter acontecido em parte das comunidades estudadas (Adler et al. 2013).
Quando essa diferenciacdo ndo ocorre a tendéncia € que essas especies se tornem
competidoras e limitem os recursos disponiveis ndo promovendo coexisténcia (Adler et

al. 2013, Becera et al. 2015).
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Um maior ou menor particionamento do nicho entre as espécies-nlcleo parece estar
relacionado também ao tamanho dos individuos de cada espécies de ipé. Apesar de
todas as especies de ipés serem arboreas H. heptaphyllus e H. chrysotrichus tem maior
porte, com altura que pode variar entre 10.0 e 20.0 metros (Lorenzi 2014), enquanto H.
ochraceus e T. roseoalba possuem porte menor e podem alcangar no maximo 16.0
metros de altura (Lorenzi 2014). Arvores de maior porte podem potencialmente
apresentar maior diversidade de nichos a serem ocupados e melhores condigdes
microclimaticas (Silva et al. 2012) em comparacdo a arvores menores e, dessa forma, as
comunidades de insetos associada as primeiras seriam mais diversa porque um nimero
maior de espécies de insetos poderiam coexistir.

A estrutura dos nucleos refletiu diretamente a quantidade de tecido vegetal
perdido por herbivoria e florivoria em todas as espécies de ipé. H. ochraceus e T.
roseoalba - as espécies que formaram nucleos com sobreposicao de nicho mais baixa e
menos diversos em nimero e composicao de espécies de insetos - sofreram as maiores
perdas de biomassa por florivoria e herbivoria, respectivamente. H. chrysotrychus e H.
heptaphyllus que apresentaram nucleos centrais mais diversos e heterogéneos - sofreram
perdas de tecido relativamente menores. Os principais florivoros de todas as espécies de
ipé parecem ser besouros das familias Chrysomelidae e Carabidae e duas espécies de
Thrips (Thysanoptera), enquanto que os principais herbivoros sdo Hemipteras de
familias como Pentatomidae e Largidae. As formigas, presentes em todas as
comunidades antagonicas relacionadas e mais predominantemente nas de H. ochraceus
e T. roseoalba, parecem estar relacionadas as perdas de tecido por herbivoria e
florivoria em todas as espécies de ipé. Fernandes et al. (2005) demonstraram que
formigas - incluindo espécies de Camponotus, género predominante nas comunidades

de herbivoros e florivoros - podem modificar a estrutura de comunidades influénciando
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negativamente tanto a ocorréncia quanto a dominancia dos demais herbivoros
mastigadores e sugadores através de seus comportamentos agressivos e territorialistas,
ja discutidos neste estudo. Apesar das formigas Camponotus serem generalistas e a
interacOes entre nectarios extra-floraise e diversas espécies deste género ja terem sido
amplamente documentadas (e.g., Del-Claro et al. 1996, Costa et al. 2016), ndo existem
evidéncias que indiqguem que elas se alimentam de tecidos vegetais, tanto que no
presente estudo elas ndo foram classificadas nem como herbivoras nem como florivoras.
Por outro lado, evidéncias apontam que espécies desse género possam ser mirmecofilas
(veja Davidson & McKey 1993, Del-Claro et al. 1996) e predarem outros grupos de
insetos. Dessa forma, as formigas podem estar moldando as estruturas das comunidades
de insetos associadas a todas as espécies de ipés, através da dominancia mediada pela
abudancia do recurso alimentar (insetos florivoros e herbivoros), ou mesmo por habitat.
Adicionalmente, a baixa diversidade de espécies de insetos florivoros e herbivoros em
H. ochraceus e T. roseoalba - onde h& predominancia de formigas — e as maiores perdas
de tecido por herbivoria e florivoria nessas mesmas espécies, poderia indicar um reflexo
disso.

Em conclusdo, este estudo sugere que a similaridade entre os padrfes estruturais das
redes de florivoria e herbivoria ocorre devido a natureza oportunista dos florivoros e
herbivoros resposanveis por mediar essas interacdes. As estratégias de forrageamento
empregadas pelas formigas parece promover maior ou menor particionamento de nicho,
tornando-as espécies-chave de todas as comunidades antagonicas analisadas, mesmo
ndo sendo consumidoras de matria vegetal. A dominancia de formigas ocorre de forma
oportunista, mediada pela abundancia do recuso alimentar e reflete diretamente as
porcentagens de tecido perdido por herbivoria e florivoria. As formigas, mesmo néo

sendo antagonistas, sdo responsaveis por mediar 0s processos ecologicos que estruturam
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as comunidades antag6nicas analisadas. Analises posteriores serdo necessarias para
descobrir a identidade e a importancia que cada espécie de formiga tem para a

estruturacdo das comunidades de insetos associados aos ipés.
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Conclusao Geral

Apesar da riqueza e diversidade de espécies de plantas e insetos a regido tropical e,
especialmente o Brasil, ainda vém sendo muito pouco representados em estudos
mecanisticos sobre os padrdes de herbivoria e florivoria. Este estudo é o primeiro a
analisar os padrdes de herbivoria e florivoria para as mesmas espécies de plantas
tropicais, bem como as comunidades de insetos florivoros e herbivoros que mediam
essas interacOes. Ao analisar as interagdes antagbnicas sob a perspectiva tanto das
plantas quanto dos insetos separadamente, este estudo possibilitou a analise e
compreensdo dessas interacdes de uma forma mais ampla e detalhada. E ainda contribui
para o acimulo de informacdes sobre os padrbes de ocorréncia da florivoria e herbivoria
em plantas da regido tropical.

A florivoria tende a ultrapassar a herbivoria em forma, magnitude e impacto para a
maioria das espécies estudadas. Entretanto, a florivoria e a herbivoria aconteceram de
forma independente na maioria das espécies de plantas. Caracteristicas funcionais
intrinsecas de espécies e grupos de plantas foram capazes de explicar a preferéncia dos
insetos por se alimentar de flores e folhas de espécies com determinadas caracteristicas
como aquelas com, folhas mais macias e flores com corolas ndo-tubulares. A forma com
que os nucleos das redes de florivoros e herbivoros sdo estruturados, em parte dessas
espécies também foi capaz de explicar as perdas de tecido floral e foliar. Nas espécies
de ipés estudadas as redes troficas sdo estruturadas por formigas, que apesar de ndo
serem consumidoras de tecidos vegetais influénciam diretamente as estrutruras das
comunidades estudadas, promovendo ou ndo a coexisténcia com distintas espécies e
grupos de insetos. Essa coexisténcia € mediada pela abundancia do recuso alimentar
para as formigas e reflete diretamente as porcentagens de tecido perdido por herbivoria

e florivoria.
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Material Suplementar

Tabela S1: Relacdo de todas as espécies de insetos encontradas associadas as
espécies de ipé. Os codigos representam a forma com que elas foram representadas

nas figuras de redes do capitulo 2.

Cddigo da espécie

attsp2
vesspl
vessp2
vessp3
vessp4
vessp5
vessp6
vessp7
abespl
abesp2
abesp3
abesp4
apisp5
trispi

edehel
edesp6
physp9
Lasp?2
lasp10
laspll
lasp12
laspl3
hespl6
hespl7
hespl8
hesp19
hesp23
hesp25
sphchy
coryll
pespl
pesp20
pesp21
palpra
palvir
loxsp5
cispl

Hymenoptera
Atta sp2
Vespidae spl
Vespidae sp2
Vespidae sp3
Vespidae sp4
Vespidae sp5
Vespidae sp6
Vespidae sp7
Abelha spl
Abelha sp2
Abelha sp3
Abelha sp4
Apis sp5

Trigona spinipis

Hemiptera
Edessa helix
Edessa sp6
Physopeita sp9
Largidae sp2
Largidae sp10
Largidae spl1
Largidae sp12
Largidae sp13
Hemiptera sp16
Hemiptera sp17
Hemiptera sp18
Hemiptera sp19
Hemiptera sp23
Hemiptera sp25

Sphictyrtus chryseis
Coreidae nymph sp11

Pellea spl
Pellea sp20
Pellea sp21

Palomena prasina
Palomena viridissima

Loxa sp5

Cicadellidae spl
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cisp22
cisp24
ciy5
displ4
puspl4
puspl5
penyl
peny2
peny3
peny4
hey3
hey6
hey7
hey8
hey9
hey10
hey12

diaspe
cersp2
cersp20
chspl6
crsp28
crsp28
harsp3
harspl
cusp3
cusp4
cuspS
cusp6
cuspl7’
cusp29
scsp7
scsp8
scsp9
scspl8
scspl9
scsp22
scsp23
casp2
caspll
caspls
casp21
casp24
casp25
casp26
casp27
apisp
apspl2
maspl13

Cicadellidae sp22
Cicadellidae sp24
Cicadellidae nymph sp5
Dictyopharidae sp14
Aphididae sp14
Aphididae sp15
Pentatomidae nymp spl
Pentatomidae nymp sp2
Pentatomidae nymp sp3
Pentatomidae nymp sp4
Hemiptera nymph sp13
Hemiptera nymph sp6
Hemiptera nymph sp7
Hemiptera nymph sp8
Hemiptera nymph sp9
Hemiptera nymph sp10
Hemiptera nymph sp12
Coleoptera
Diabrotica speciosa
Ceratoma sp2
Ceratoma sp20
Chrysomellidae sp16
Chrysomellidae sp20
Chrysomellidae sp28
Harmonia sp3
Harmonia spl
Curculionidae sp3
Curculionidae sp4
Curculionidae sp5
Curculionidae sp6
Curculionidae spl17
Curculionidae sp29
Scarabaeidae sp7
Scarabaeidae sp8
Scarabaeidae sp9
Scarabaeidae sp18
Scarabaeidae sp19
Scarabaeidae sp22
Scarabaeidae sp23
Carabidae sp2
Carabidae sp1l
Carabidae sp14
Carabidae sp21
Carabidae sp24
Carabidae sp25
Carabidae sp26
Carabidae sp2
Apisoma sp
Apisoma sp12
Apisoma spl13
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cospls

derspl
dersp2
dersp3
dersp4
dery3
dermyl

blay2
bley2
blasp2
blasp3

thrspl
thrsp2

many1

Coleoptera sp15
Dermaptera
Dermaptera spl
Dermaptera sp2
Dermaptera sp3
Dermaptera sp4
Dermaptera nymph sp3
Dermaptera nymph spl
Blattodea
Blattodea nymph sp2
Blattelidae spl
Blattodea sp2
Blattodea sp3
Thysanoptera
Thrips spl
Thrips spl
Mantodea
Mantodea nymph spl
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