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RESUMO

A predacdo é uma interagdo entre espécies com forte impacto na estrutura e dinamica dos
ecossistemas, ndo s6 em ambientes aqudticos e terrestres, mas também de forma conectiva
em ecotonos onde a fronteira entre eles é ténue. O microcosmo natural misto contido em
bromélias tanque, ou seja, formado por componentes terrestres e aquaticos, é um sistema
favoravel para estudos sobre os efeitos interecossistémicos da predacdo e seus reflexos sobre
0s processos ecossistémicos bromelicolas. Nesta Tese busquei por meio de observacdes e
experimentos em campo elucidar questdes comportamentais e ecoldgicas de um predador
terrestre, a aranha Corinna demersa (Corinnidae) e sua relagdo com os organismos aquaticos e
processos ecossistémicos contido nos fitotelmatas de bromélias tanque em uma drea de Mata
Atlantica no litoral sudeste brasileiro. No primeiro capitulo, reconheci a interagdo exclusiva
deste predador com bromélias tanque, habitat o qual ele utiliza durante todo seu ciclo de vida
com comportamentos adaptados a este ambiente. No segundo capitulo, identifiquei os efeitos
diretos e indiretos deste predador terrestre em uma comunidade aquatica simplificada e
comparei a intensidade da cascata trofica causada por ele, pelo predador aquatico e por
ambos. Os principais resultados foram os efeitos letais diferenciados do predador terrestre e
aquatico entre os grupos de detritivoros e a interagdo antagonistica entre eles refletida na
sobrevivéncia total das presas aquaticas. Reconheci a influéncia da qualidade dos detritos
sobre a intensidade das cascatas tréficas desencadeadas pelos predadores sobre a
fragmentacgdo de detritos. A cascata ocasionada pelo predador aquatico pode ser mais intensa
que a ocasionada pelo predador terrestre em determinado tipo de detrito, porém também é
amortecida ou intensificada pelo efeito interativo dos predadores sobre os detritivoros. No
ultimo capitulo, testei o efeito da oferta de recurso aldctone aferido pela presenca de uma
presa terrestre sobre a interacdo entre C. demersa e zigbpteros em bromélias experimentais
dispostas na area de estudo susceptiveis a colonizacdo de organismos de ciclo de vida
complexo (i.e. desenvolvimento larval aquatico). A presenca da presa terrestre diminuiu o
efeito negativo da aranha sobre a sobrevivéncia de larvas dos zigdpteros experimentais e na
riqueza e abundancia de zigdpteros colonizados. Como C. demersa ndo interfere na
composicdo de espécies aquaticas colonizadoras temos a presenca de outros predadores
aquaticos dentro do sistema, o que resulta no aumento complexidade tréfica da comunidade
aquatica. Esta diversidade de predadores aquaticos pode agregar um aumento de efeitos de
predadores intraecossistémicos que por sua vez equalizam as cascatas resultantes dos efeitos
interecossistémicos de predadores, mesmo que esta interacdo seja modificada por recursos
aléctones.

Palavras-chave: Interacdo aranha-bromélia; fitotelmatas; cascata trdfica; interagbes
interecossistémicas; interagdo entre predadores; funcionamento ecossistémico.



ABSTRACT

Predation is a kind of ecological interaction that strongly influences the structure and dynamic
of not only terrestrial and aquatic ecosystems, but also in a connective way in the ecotones
where the borders lines are thin. Tank bromeliads provide a naturally mixed microcosm,
composed by both terrestrial and aquatic elements, being suitable for the study of across-
ecosystems predation effects, and the consequences in the bromeliad ecosystem effects. In
our study we aimed to elucidated behavioral and ecological issues of the terrestrial predator,
the spider Corinna demersa (Corinnidae), and its relationship with aquatic organisms and the
ecosystem processes present in the tank bromeliads of the Atlantic Rainforest in the
southeastern coast of Brazil. In the first chapter we identify the exclusive interaction between
this predator and tank bromeliads, being the habitat where the spider spends its whole life,
showing particular behaviors adapted to this environment. In the second chapter the direct
and indirect effects of this predator in an aquatic and simplified community were identified,
being the intensity of the trophic cascade compared when initiated by the terrestrial predator,
by the aquatic and both. The main results point out the distinct lethal effects between
terrestrial and aquatic predators and their antagonistic interaction, which results in the total
survivor of aquatic preys. We documented the influence of the quality of detritus on the
intensity of trophic cascades triggered by predators over the fragmentation rate of detritus. A
cascade generated by the aquatic predator may be more intense than that generated by the
terrestrial predator in a specific type of detritus, although it could be either diminished or
enhanced due to the interactive effect of predators over detritivorous. In the last part, we
verified the effect of the food availability by the presence of a terrestrial prey, on the
interaction between C. demersa and damselflies (Zygoptera: Coenagrionidae) in bromeliads
experimentally disposed in the study sites, which are susceptible to the colonization of
complex life cycle organisms (i.e. aquatic larval stage). The presence of a terrestrial prey
reduced the negative effect of the spider on the survivor of experimental immature
damselflies, as well as in the richness and abundance of colonizing damselflies. Whether C.
demersa does not impact the composition of colonizing aquatic species, there are other
aquatic predators within the system, resulting in the increase of trophic complexity of the
aquatic assemblage. This diversity of aquatic predators might aggregate an improvement of
within-ecosystem effect of predators, which once equalize the resulting cross-ecosystem
cascade, even though the interaction has been changed by food supply.

Keywords: ecosystem functioning; across-ecosystem predators interaction; intraguild
predation; spider-bromeliad interaction; phytotelmata; trophic cascade.
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INTRODUCAO GERAL

Presente dentre espécies unicelulares até nos maiores animais da Terra, a
predacdo é uma interacdo entre organismos de fundamental importancia para a
biodiversidade e processos ecoldgicos. O habito predatdrio em uma espécie molda sua
biologia, histéria de vida e, principalmente, suas interagdes com as demais espécies
com que coocorrem no ambiente. Estas caracteristicas tornam os predadores, os
efeitos sobre suas presas e os reflexos no funcionamento dos ecossistemas um dos
temas mais estudados na ecologia moderna (Taylor 1984, Crawley 1992). Ademais, é
reconhecida a alta fragilidade dos predadores perante as pressdes antrdpicas e o forte
impacto de sua auséncia sobre a diversidade bioldgica e processos ecossistémicos
(Jackson et al. 2001, Myers & Worm 2003, Myers et al. 2007, Estes et al. 2011). Assim,
estudos que envolvem a predacdo, sejam eles direcionados apenas as caracteristicas
da histéria de vida do predador ou a gama de efeitos tréficos resultantes da interacdo
direta com suas presas, ainda sdo importantes para o conhecimento dos impactos da

perda destes organismos sobre a dinamica natural dos ecossistemas.
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Os efeitos diretos dos predadores sobre suas presas

O conceito de predacdo pode ser simples, uma interacao interespecifica onde
um organismo (predador) consome em parte ou em sua totalidade outro organismo
(presa) como fonte de energia (alimento), o qual deve estar vivo no inicio do ataque
(Lourengo et al. 2014). Porém, este conceito abrange uma variedade de tipos de
interacbes e predadores (ver em Begon et al. 2006). Para mantermos simples,
consideremos apenas os predadores verdadeiros, como os grandes felinos e aranhas.
Os predadores verdadeiros capturam e matam suas presas logo apds o ataque e
tendem a consumir muitos ou alguns individuos-presas durante todo seu ciclo de vida
(Begon et al. 2006). O resultado da predacdo é dependente de caracteristicas da
histéria de vida tanto dos predadores (e.g. como modo de forrageamento e selecdo de
um habitat favordvel a caca) quanto de suas presas (e.g. comportamentos
antipredatérios e defesas morfolédgicas ou quimicas contra predadores).

Os efeitos diretos dos predadores sobre suas presas podem ser letais, dados
pela captura e consumo da presa, ou ndo letais resultantes da percepcao da presenca
do predador (Lima 1998). Ao capturar e consumir o individuo-presa, o predador
interfere diretamente na sobrevivéncia deste e, assim, na demografia de sua
populacdo. Esta interacdo direta subsidia importantes fundamentos da ecologia, como
a relacdo entre as dinamicas populacionais do predador e presa (i.e. modelos de Lotka,
Volterra e Gause) (Taylor 1984) e seus efeitos sobre a regulacdo da diversidade de
espécies (Paine 1966, Almany & Webster 2004). Complementariamente, os efeitos
ndo letais possuem um papel importante dentro da dindmica da interacdo predador-
presa, muitas vezes compardvel em magnitude ao efeito letal e devem ser

considerados nos resultados totais da predacao (Lima 1998, Werner & Peacor 2003,

12



Nelson et al. 2004, Creel & Christianson 2008). Uma espécie pode perceber o risco de
predacdo por diversos tipos de indicios sensoriais, como quimicos (e.g. excretas e
cairomoénios), visuais, tateis ou mecanico/acusticos (e.g. movimentacdo do ar,
vocalizacGes) (Petranka et al. 1987, Lima & Dill 1990, Brinkerhoff et al. 2005, Ferrari et
al. 2010, Turner 2008, Breviglieri et al. 2014) e assim adotar estratégias
comportamentais antipredatdrias ou utilizar de suas defesas (Lima 1998). Porém, as
alteragdes morfoldgicas (McCollum & Leimberger 1997, Van Burskirk & Schmidt 2000,
Releya 2001, Benard 2004), na histéria de vida (Ball & Baker 1996, Boersma et al.
1998), e principalmente, comportamentais (Lima 1998, Breviglieri et al. 2014)
induzidas pelo risco de predagdo agregam alguns custos para o individuo presa (Lima &
Dill 1990, Lima 1998). Por exemplo, uma presa pode diminuir seu forrageamento, o
gue pode diminuir a entrada de energia e refletir em seu crescimento (Skelly & Werner
1990, Skelly 1992), prejudicar seu desempenho reprodutivo ou ao longo do tempo, sua
sobrevivéncia (Lima 1998).

Esse conjunto de componentes que formam a interacdo entre predador e presa
esta relacionado com a identidade dos organismos envolvidos (Schmitz 2008, Romero
& Srivastava 2010, Breviglieri et al. 2014), porém, seus efeitos ndo se restringem

apenas a eles (Lima & Dill 1990, Relyea 2001, Wilby et al. 2005).

Efeitos indiretos da predag¢do e as cascatas troficas
Predadores e presas existem como parte de uma comunidade e, com a
complexidade bioldgica desta, outros organismos sdo susceptiveis aos resultados da
interacdo entre eles (Abrams et al. 1996). Ao atuar diretamente sobre a abundancia ou

comportamentos de suas presas o predador acaba interferindo nos padrdes de
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consumo de recursos das mesmas e passa influencia-lo indiretamente (Abrams 1995,
Strauss 1991, Wootton 1993). O tipo de efeito direto do predador sobre a presa
determina o tipo de efeito indireto sobre a espécie/recurso (Wootton 1994, Abrams et
al. 1996). Se um predador reduz a abundancia da espécie presa, interferindo no
impacto dela sobre seu recurso alimentar temos um “efeito indireto mediado pela
densidade” (EIMD) (Abrams et al. 1996). Por outro lado, se o predador através de um
efeito ndo letal modifica 0 modo como a presa interage com seu recurso, temos um
“efeito indireto mediado pelo comportamento” (EIMC) (Abrams et al. 1996, Schmitz
1998). Por exemplo, ao consumir uma presa herbivora, um predador diminui a
densidade da populacdo e beneficia a planta que é utilizada como recurso (EIMD ou
“interacdo em cadeia”, ver em Wootton 1993, 2002, Abrams et al. 1996, Schmitz et al.
1997). De outra maneira, pela percepcao do risco de predacdo o herbivoro reduz sua
atividade forrageamento ou altera o habitat selecionado para alimentacao, que por
sua vez também beneficia o produtor primario (EIMC ou “modifica¢do de interagdo”,

ver em Wootton 1993, 2002, Abrams et al. 1996, Schmitz et al. 1997).

Por meio desses mecanismos indiretos os efeitos da predacdo perpetuam pelos
demais niveis da cadeia alimentar através da “cascata tréfica” (Paine 1980, Carpenter
et al. 1985) exercendo um controle sobre os demais niveis conhecido como “top
down” (Hunter & Price 1992, Power 1992). Este conceito utilizado por Paine (1980)
pode ser simples se visualizado em uma cadeia alimentar contendo apenas trés niveis
tréficos (e.g.,, predador-herbivoro-planta), de tal forma que serviu para a
fundamentacdo da Hipdtese do Mundo Verde (Hairston et al. 1960), que prevé a
grande diversidade vegetal mediada pela supressao dos herbivoros pelos predadores.

Porém, as comunidades naturais sdo compostas por cadeias alimentares complexas e
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nao apenas por simples cadeias e, por isto é sugerido a distingdo de cascatas troficas
em nivel de espécie e de comunidade (Polis 1999, Polis et al. 2000). A cascata em nivel
de espécies ocorre dentro de um subconjunto da comunidade ou compartimento da
cadeia tréfica, onde os resultados da predacao sdo visiveis em apenas no subconjunto
das espécies de produtores, enquanto que em nivel de comunidade ha alteracdes na
distribuicdo biomassa dos produtores em toda comunidade (Polis 1999, Polis et al.

2000).

Em definicdo, cascatas troficas sdo efeitos reciprocos da interacdo entre
predador-presa que alteram a abundéancia, biomassa ou produtividade de uma
populacdo, comunidade ou nivel tréfico por meio de mais de uma conexdo da teia
tréfica (Pace et al. 1999). Esta definicdo agrega importantes generalizacbes ao termo;
Primeiro, ela qualifica toda forte interacdo multitrofica como cascata trofica
independente do mecanismo indireto que a desencadeia (Polis et al. 2000). Segundo,
torna as cascatas, tanto em nivel de espécie quanto de comunidade, independentes da
forca do impacto sobre a dinamica da comunidade (Polis et al. 2000). E por ultimo,
cascatas em niveis especificos ndo necessitam impactar em mesma intensidade os
processos ecossistémicos como o predito para as cascatas em nivel de comunidade
(Polis et al. 2000). Estabelecido o conceito, as cascatas tréficas ocasionadas pelos
predadores ganharam grande fundamentacdo tedrica e empirica nas ultimas décadas,
sendo considerado um importante paradigma na dindmica das teias alimentares (Pace
et al. 1999, Polis et al. 2000, Schmitz et al. 2000, Halaj & Wise 2001, Shurin et al. 2002,
2006, Terborgh & Estes 2010, DelLong et al. 2015).

Assim como a onipresenca dos predadores, as cascatas tréficas promovidas por

eles também ocorrem tanto em ambientes aquaticos e terrestres (Pace et al. 1999,
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Halaj & Wise, 2001, Schmitz 2004). Porém, sao reconhecidas diferencas entre estes
ambientes que interferem tanto nos fatores que propiciam a ocorréncia da cascata
quanto na forca do controle top-down (Polis et al. 2000, Shurin et al. 2002, 2006,
Shurin & Seabloom 2005). Polis e colaboradores (2000) afirmam que as cadeias
aquaticas sdo mais susceptiveis as cascatas em nivel de comunidade, sendo raras em
sistemas terrestres onde sdo observadas em sua maioria em nivel especifico em
cadeias tréficas simples e pouco diversas (e.g. sistemas agricolas). Sistemas aquaticos
tendem a serem mais propensos a possuirem as seguintes caracteristicas (Polis et al.
2000): (1) Os habitats sdo relativamente discretos e homogéneos; (2) As dinamicas
populacionais das presas sdo relativamente mais rapidas do que as dos predadores; (3)
As presas comuns sdao mais ou menos uniformemente palataveis e (4) Os sistemas sao
simples e troficamente estratificados com fortes interacGes entre as espécies. Ja os
sistemas naturais terrestres sdao muito mais complexos: (1) Os habitats sdo
heterogéneos e com limites difusos; (2) exibem uma variabilidade de dinamicas
populacionais de presas, ou sdao muito rapidas ou muito lentas em relacdo as
dindmicas populacionais dos predadores; (3) Presas quase nunca sdao uniformemente
palataveis para um Unico consumidor e (4) Os sistemas sdo reticulados e complexos e
as interacdes entre as espécies tendem a ser fracas e difusas. Adicionalmente, Shurin
e colaboradores (2006) reforcam essas diferencas na estrutura e funcionamento entre
as cadeias troficas aquaticas e terrestres, estas influentes na forca do controle top-
down nestes sistemas e com isso propdem duas categorias de explicacdo para esses
padroes. Primeiro, os autétrofos diferem em tamanho, alocacdo de nutrientes e

energia em diferentes tecidos, taxa de crescimento, composicao quimica e qualidade.

16



Segundo, estes sistemas diferem nos padrées de conexdes alimentares, no grau de
complexidade tréfica, onivoria, defesas e especializagdo (Shurin et al. 2006).

Apesar da complexidade tréfica, palatabilidade e onivoria terem impacto sobre
a ocorréncia e/ou intensidade da cascata tréfica (Strong 1992, Polis & Strong 1996,
Peacor & Werner 2001), a utilizacdo desses como fatores diferenciais entre as cascatas
tréficas nos ambientes aquatico e terrestre sdo incertos (Chase 2000, Shurin &
Seabloom 2005). Por outro lado, a proeminéncia das cascatas tréficas nos ambientes
aquaticos é real e pode ser predita por fatores alométricos e energéticos atribuidos
principalmente a discrepancia entre a natureza dos produtores e consumidores de
cada ambiente (Polis 1999, Shurin et al. 2002). O contraste entre a razdo produtividade
e biomassa dos produtores e a relagdo do tamanho corpdreo entre consumidores e
recursos entre estes ambientes (Cebrian 1999) suportam as diferencas na intensidade
e ocorréncia do controle top-down entre estes sistemas (Shurin & Seabloom 2005).

Embora seja importante o conhecimento da diferenca entre a magnitude das
cascatas entre os ambientes, estas informacdes ainda pouco explicam os mecanismos
que atuam na sua intensidade (Borer et al. 2005). Entre e dentro dos ecossistemas, o
tamanho corpdreo é reconhecido como um importante elemento modulador das
forcas de interacdo (Barnes et al. 2010, van Veen & Sanders 2013) e assim, das
cascatas tréficas (Borer et al. 2005, Delong et al. 2015). Delong e colaboradores
(2015) apresentam um importante mecanismo para uma cascata trofica estruturada
pelo tamanho corporal: o potencial para o controle top-down é definido pela forca de
interacdo entre o primeiro e segundo nivel tréfico e a magnitude aferida pela forga de
interacdo entre predador e presa. Caracteristicas biolégicas intrinsecas dos herbivoros

e predadores (e.g. taxonomia, metabolismo, comportamentos) também s3do bons
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preditores da magnitude da cascata tréfica. Por exemplo, herbivoros possuem um
papel crucial na determinacdo da forca do efeito em cascata relacionado a eficiéncia
da herbivoria, alta vulnerabilidade a predacdo (Polis & Strong 1996) e com as
estratégias comportamentais antipredatérias (Schmitz et al. 2004). Do outro lado, o
modo de forrageamento e dominio do habitat (Schmitz 2008), assim como a taxa de
consumo (Straube & Snyder 2006) sdo importantes fatores relacionados ao predador

gue interferem na magnitude do controle top-down.

Efeitos de multiplos predadores e o impacto da diversidade de predadores sobre o
controle top-down das cadeias trdficas

Os sistemas naturais sao compostos por cadeias alimentares complexas que,
comumente, agrupam uma diversidade de espécies predadoras distribuidas de forma
hierdrquica e com uma ou mais ocupando o topo da cadeia (Paine 1966, Schmitz &
Suttle 2001). Os efeitos de multiplos predadores (EMPs) emergem da interacdo entre
eles, seja derivada da competicdo pelos recursos ou de uma relacdo predador-presa
hierarquica (e.g. predador de topo vs. predador intermediario) ou reciproca (e.g.
predador intermedidrio vs. predador intermediario). As interacGes entre predadores
podem ser lineares ou ndo lineares (Sih et al. 1998, Schmitz 2007). A linearidade na
interacdo se da pela substituicio de seus efeitos sobre suas presas, sendo estes
similares aos efeitos per capta causados por cada predador (Sih et al. 1998, Schmitz
2007). A nado-linearidade dos EMPs surge em dois tipos, como um aumento (interacées
sinergisticas) ou reducdo (interacdes antagonisticas) do risco de predacdo para suas
presas (Sih et al. 1998, Schmitz 2007). No aumento de risco, a diversidade e funcdo das

espécies de predadores estdo relacionadas positivamente, e surge se a mortalidade
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das presas em um sistema com multiplos predadores é maior do que a soma dos
efeitos dos predadores separadamente (Sih et al. 1998, Schmitz 2007). De maneira
contraria, na reducdao de risco, a diversidade e funcdo estdo negativamente
relacionadas, sendo evidenciada quando o EMP sobre a mortalidade das presas é
menor do que o esperado na soma dos efeitos dos predadores individualmente (Sih et
al. 1998, Schmitz 2007). A reducgdo de risco pode ser originada por dois mecanismos
interativos entre predadores, a predacao intra guilda (PIG, ver conceito em Polis & Holt
1992) e por uma modificacdo de interagdo (Schmitz 2007). Resumidamente, a PIG é o
efeito letal direto e a modificacdo de interacdo sdo efeitos ndo letais de um predador
sobre outro.

O surgimento dos EMPs ndo lineares estd relacionado a caracteristicas
morfoldgicas dos predadores, a sua utilizacdo do microhabitat, comportamento de
forrageamento e resposta fenotipica da presa a uma espécie especifica de predador.
Com a finalidade de incorporar detalhes bioldgicos aos mecanismos desencadeadores,
Schmitz (2007) associa os EMPs a duas caracteristicas funcionais dos predadores,
modo de forrageamento e dominios do habitat (i.e. escolha do microhabitat e
extensdo espacial de movimentacdo dentro do microhabitat escolhido). Este autor
sugere que diferencas e semelhancas entre os modos de forrageamento dos
predadores associados ao tamanho e sobreposicio do dominio do habitat dos
predadores e suas presas sdo potenciais moduladores dos EMPs (Schmitz 2007).

Como o esperado, os efeitos dos multiplos predadores sobre suas presas
alteram indiretamente a interacdo entre elas e seus recursos, influenciando assim a
cascata tréfica (Spiller & Schoener 1994, Snyder & Wise 2001, Schmitz & Sokol-Hessner

2002, Lang 2003, Finke & Denno 2004, Siddon & Witman 2004, Byrnes et al. 2006,
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Schmitz 2008). O impacto do EMPs na intensidade da cascata tréfica esta relacionado
ao tipo de efeito gerado pelos predadores. Se os efeitos dos predadores forem
substitutivos (i.e. lineares) sobre suas presas, os efeitos indiretos sdo substitutivos
sobre o recurso (Finke & Denno 2005, Byrnes et al. 2006). Se a interacdo entre eles
promove uma reducdo de risco para a presa, consequentemente, ha uma reducdo no
efeito indireto sobre o recurso (Siddon & Witman 2004, Finke & Denno 2004).

Os resultados de mudancas na diversidade de predadores sobre a forca da
cascata tréfica pode ser promovido por trés tipos de mecanismos (Byrnes et al. 2006).
Se as espécies de predadores possuem efeitos complementares sobre os herbivoros
(i.e. aumento de risco), um incremento na diversidade de predadores diminui as taxas
de herbivoria (e.g. por complementaridade na redugdo da densidade de herbivoros ou
nas alteracbes comportamentais), que por sua vez aumenta o efeito indireto positivo
sobre a biomassa de plantas (Cardinale et al. 2003, Duffy 2003, Gamfeldt et al. 2005,
Schmitz et al. 2004, Preisser et al. 2005, Byrnes et al. 2006). De outra forma, se os
predadores interagem entre si de forma antagonistica (i.e. reducdo de risco), devido a
predacdo intra guilda ou modificacdo de interacdo, o efeito negativo sobre os
herbivoros é diminuido (Lang 2003, Finke & Denno 2004, Siddon & Witman 2004) e a
cascata sobre a biomassa de produtores é amortecida (Finke & Denno 2004). Desta
maneira, surge uma relacdo inversa entre a diversidade de predadores e a forca da
cascata. Por ultimo, o aumento na diversidade de predadores aumenta a chance da
ocorréncia de um predador capaz exercer um efeito dominante sobre a densidade e
comportamento de todas as presas (Tilman et al. 1997), assim considerado um
predador chave (“keystone predator”, Paine 1966) com forte influéncia sobre a forca

da cascata tréfica. Com isto a diversidade de predadores coexistentes dentro de uma
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teia trofica e os tipos de interagdes entre eles sdo pontos cruciais na dinamica tréfica e

organizacdo das comunidades naturais.

Predadores e o funcionamento dos ecossistemas

Com perpetuacao de seus efeitos por meio da cascata tréfica, os predadores
podem participar indiretamente da dinamica de importantes processos ecossistémicos
(Ilves et al. 2005, Schmitz 2008), como produtividade primaria (Schmitz 2003, 2006),
taxa de decomposicdo de detritos (Malmqvist 1993, Konish et al. 2001, Rosemond et
al. 2001, Greig & Mclntosh 2006, Srivastava 2006) e ciclagem de nutrientes (Ngai &
Srivastava 2006, Schmitz 2008, Romero & Srivastava 2010, Schmitz et al. 2010).

Como a maioria dos estudos sobre interagbes tréficas, o conhecimento do
papel dos predadores sobre o controle de processos ecossistémicos é mais comum em
cadeias com base em organismos autotrofos (i.e., predadores-herbivoros-plantas)
(Brett & Goldman 1996, Pace et al. 1999, Schmitz et al. 2000, Halaj & Wise 2001).
Nestas cadeias, tanto em ambientes terrestres quanto aquaticos, sdo muitas as
evidéncias do potencial impacto positivo dos predadores sobre a producdo primaria,
refletida na distribuicdo da biomassa dos produtores pela comunidade (i.e. cascatas
em nivel de comunidade) ou até mesmo no crescimento vegetativo e desempenho
reprodutivo de uma Unica espécie (i.e. cascata em nivel de espécie) (Brett & Goldman
1996, Pace et al. 1999, Schmitz et al. 2000, Halaj & Wise 2001).

Porém, estima-se que 70-90% da produgdao primaria subsidiam com matéria
organica ndo viva (e.g. folhas senescentes, galhos secos e plantas mortas) cadeias
tréficas com base energética em detritos (O'Neil & Reichle 1980, Wetzel & Ward

1992). A decomposicdo dos detritos e a ciclagem de elementos sdao os principais
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processos ecossistémicos associados a esta cadeia (DeAngelis 1992, Moore et al.
2004). Predadores podem atuar de maneiras distintas sobre a taxa de decomposicdo
de detritos e ciclagem de nutrientes (Vanni 2002, Schmitz et al. 2010) devido a
existéncia de diferentes etapas destes processos, como a fragmentacdo gradual da
matéria organica e a mineralizacdo de moléculas orgéanicas dissolvidas por
microorganismos (Moore et al. 2004). Os predadores podem afetar negativamente a
taxa de fragmentacdo da matéria organica pelo controle top-down da cadeia
detritivora ao consumir ou diminuir o forrageamento dos detritivoros (Malmqvist
1993, Wyman 1998, Mancinelli et al. 2002, 2007, Ruetz lll et al. 2002, Greig &
Mclintosh 2006). Em uma meta-andlise recente, Schmitz (2010) verificou que, em
cadeias tritréficas, predadores podem reduzir em até trés vezes as taxas de
decomposicdo e mineralizacdo e, em cadeias com quatro niveis troficos, sdo capazes
de aumentar a taxa de decomposicao em 20%. Porém, alteragdes no uso do habitat
pelas presas, induzidas pelo risco de predacdo, podem ter um efeito positivo na taxa
de mineralizagdo de nutrientes (Stief & Holker 2006, Schmitz 2008). Por exemplo,
perante indicios quimicos da presenca dos predadores, larvas aquaticas de Chironomus
riparius (Diptera: Chironomidae) tendem passar mais tempo escondidas, se
alimentando e defecando dentro de suas tocas no sedimento béntico (Stief & Holker
2006). Isto por sua vez causa um aumento no acumulo da matéria organica e aeracao
do sedimento pela ventilacdo nas tocas que propiciam o aumento da mineralizacdo
microbiana de nutrientes (Stief & Holker 2006).

Predadores também podem exercer diretamente um efeito positivo nas taxas
de decomposicao e mineralizacdo e ciclagem de nutrientes por meio de excretas e ou

carcacgas de presas (Vanni 2002, Beard et al. 2003, Ngai & Srivastava 2006, Sin et al.
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2008, Schmitz et al. 2010). Por exemplo, a espécie de anuro Eleutherodactylus coqui ao
excretar amonia e disponibilizar formas inorganicas de nitrogénio e fésforo sobre a
serrapilheira contribui para o aumento da densidade de microorganismos, que
consequentemente aceleram a taxa de decomposicdo de detritos (Beard et al. 2003,
Sin et al. 2008). Esta participacdo direta dos predadores na dindmica de nutrientes
tende a ser mais intensa e rapida do que por meio da cascata trofica (Schmitz et al.
2010).

Estes mecanismos tornam os predadores atuantes na dinamica dos processos
contidos em um ecossistema (lves et al. 2005, Schmitz et al. 2010). Logo, é de extrema
importancia o conhecimento dos aspectos que influenciam estes mecanismos, como
por exemplo, os efeitos de multiplos predadores ou alteragdes fisioldgicas do predador

perante as alteragdes climaticas.

Quando a predacgdo ultrapassa a fronteira entre ecossistemas

Em ecossistemas limitrofes entre o ambiente aquatico e terrestre (e.g. mata
ripdria, costdo rochoso) o fluxo de organismos com ciclo de vida complexo constitui
uma importante conexdo entre eles capaz de influenciar direta e indiretamente a
estrutura trofica e processos ecossistémicos de ambos ambientes (Baxter et al. 2005,
Schreiber & Rudolf 2008, McCoy et al. 2009). Isso ocorre porgque organismos com o
ciclo de vida complexo utilizam mais de um ambiente para completar seu ciclo de vida,
por exemplo, alguns artrépodes holometdbolos e anuros terrestres utilizam o
ambiente aquatico para seu desenvolvimento larval (Wilbur 1980). Estes organismos
estdo inclusos na cadeia tréfica aquatica e terrestre como predadores ou presas e, com

isso, os efeitos da predacdo sobre ou efetuados por eles também transpdem a
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fronteira entre estes ambientes (Nakano et al. 1999, Knight et al. 2005, Marczak et al.
2007, Schreiber & Rudolf 2008, Zhang & Richardson 2010, Romero & Srivastava 2010).

Muitos predadores terrestres que habitam e forrageiam nas areas limitrofes
entre o ambiente aquatico e terrestre podem consumir os insetos adultos que
emergem (Paetzold et al. 2005), que se aproximam ambiente aquatico para oviposicao
(Romero & Srivastava 2010), ou até mesmo as fases larvais aquaticas (Chua & Lim
2012) e assim influenciam a qualidade e quantidade dos subsidios entre estes
ecossistemas (Marczak et al. 2007). Por exemplo, insetos que emergem do ambiente
aquatico compdem grande parte da dieta de predadores residentes na vegetacdo
marginal (e.g. aranhas e lagartos) (Sabo & Power 2002, Paetzold et al. 2005, Paetzold
& Tockner 2005) que possuem grande potencial para regular o tamanho populacional
desses insetos nas geracdes subsequentes (Enders & Wagner 1996). Do outro lado da
fronteira, a predacdao no ambiente aqudtico sobre as fases larvais dos organismos com
ciclo de vida complexo também é refletida no ambiente terrestre (Baxter et al. 2004,
Knight et al. 2005, Gergs et al. 2014). Ao reduzirem a densidade das larvas aquadticas,
os predadores aquaticos (e.g. peixes e decdpodos) afetam indiretamente a dieta dos
predadores riparios (Gergs et al. 2014) podendo reduzir drasticamente suas
densidades (Baxter et al. 2004). De maneira mais complexa, peixes predadores ao
consumirem preferencialmente larvas de odonatas reduzem a densidade dos adultos
predadores de agentes polinizadores, interferindo assim positivamente na aptidao
reprodutiva de arbustos na vegetacao riparia (Knight et al. 2005).

Estudos sobre as cascatas troficas que transpdem a fronteira entre os
ambientes aquatico e terrestre sdo essenciais para a compreensdao dos resultados

ocasionados pela perda de predadores sobre a dinamica tréfica e os processos
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ecossistémicos entre esses ambientes (Knight et al. 2005, Schreiber & Rudolf 2008).
Mesmo com o atual conhecimento do potencial das interacbes troficas inter
ecossistémicas existem algumas lacunas, como por exemplo, os resultados na dinamica
das cadeias alimentares desencadeados pelas interagdes entre predadores de ambos

ambientes (Capitulos 2 e 3).

O ecossistema bromelicola: da associagdo entre o predador e o habitat a um completo
sistema para estudos inter ecossistémicos

As bromélias (Bromeliacea) sdo reconhecidas pela configuracdo em roseta de
suas folhas, esta que propicia a retencdo de matéria organica (e.g. folhas e galhos)
senescente do dossel e, em muitas espécies, de agua proveniente de precipitacdes em
suas axilas foliares (i.e. fitotelmatas em bromélias tanque) (Benzing 1986, 1990). Os
fitotelmatas bromelicolas sdo utilizados por uma diversa fauna de macro e
microinvertebrados e microorganismos semi-aqudticos e aquaticos, enquanto as
partes restantes fora dos tanques sdo ocupadas por uma fauna terrestre (Richardson
1999, Kitching 2000, 2001, Frank & Lounibos 2008). A grande maioria dos organismos
associados a estas plantas sdo endémicos desse microhabitat (Frank & Lounibos 2008,
Kitching 2000, Gongalves-Souza et al. 2010), principalmente organismos aquaticos que
encontram caracteristicas fisicas e quimicas distintas na dgua contida em seus tanques
(Lopez et al. 2009). Com isso, as bromélias-tanque sdo consideradas ampliadores de
diversidade (Rocha et al. 2000, Gongalves-Souza et al. 2010) por serem essenciais para
a sobrevivéncia de diversas espécies animais (Nadkarni 1994).

Enquanto a comunidade de microorganismos presente nos fitotelmatas

bromelicolas é composta por bactérias, algas, fungos e protozoarios (Maguire 1971,
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Sophia 1999, Foissner et al. 2003) a grande maioria dos animais é composta por micro
e macro invertebrados (Kitching 2000, Frank & Lounibos 2008). Dentro dos
fitotelmatas sdao encontrados macroinvertebrados com ciclo de vida simples como
ostracodos (Crustacea), oligoquetos e hirudineos (Annelida). Mas a grande maioria, em
abundancia e riqueza, sdo insetos com ciclo de vida complexo que utilizam o ambiente
aquatico dos fitotelmatas para seu desenvolvimento larval (Kiching 2000, Frank &
Lounibos 2008). Dentre eles, tricopteros (e.g. Calomoceratidae), algumas familias de
dipteros (e.g. Chironomidae, Culicidae, Ceratopogonidae, Psychodidade, Syrphidae e
Tabanidade) e coledpteros (e.g. Scirtidae), dos quais espécies das familias Dytiscidae e
Hydrophilidae também utilizam o habitat quando adultos (Frank & Lounibos 2008). O
principal predador dentro do ambiente aquatico bromelicola sdo as larvas de odonata,
principalmente do género Leptagrion (Zygoptera: Coenagrionidae), consideradas
predadores generalistas capaz exercer um controle top-down sobre a cadeia troéfica
aquatica (ver Capitulo 2). As espécies desse género sdo exclusivamente bromelicolas e
utilizam os fitotelmatas durante todo seu desenvolvimento larval, que pode durar de
seis meses a um ano (Santos 1966).

As partes ndo submersas do habitat bromelicola também abrigam uma grande
variedade e abundancia de invertebrados terrestres como Gastropoda, Blattaria,
Orthoptera, Hemiptera, Lepidoptera, Coleoptera, Colembola, Hymenoptera, Isoptera,
Psocoptera, Crustacea e Chelicerata (e.g. aranhas, pseudoescorpides, opilides e acaros)
(Frank & Lounibos 2008, Piccoli e colaboradores, dados ndo publicados). Quando
comparados aos organismos aquaticos estes grupos terrestres tendem a ser menos
especialistas ao habitat bromelicola (Frank & Lounibos 2008), porém em alguns deles

tem se evidenciado uma associagdao exclusiva com estas plantas como, por exemplo,
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aranhas (Barth et al. 1988, Romero 2006, Gongalves-Souza et al. 2010, Bertani 2012).
As aranhas sdo os predadores mais comuns sobre as bromélias e, quando relacionadas
estritamente com esse habitat, encontram nele sitios favoraveis para o seu
forrageamento, reprodug¢do, recrutamento de jovens para a populagdo, protecdo
contra predadores e adversidades climaticas (Romero & Vasconcellos-Neto 2005,
Omena & Romero 2008). Quando estes predadores estdo exclusivamente associados a
este microhabitat, consequentemente passam a interagir com os demais organismos
ali presentes, conectando as cadeias troéficas aquaticas e terrestres (Capitulos 2 e 3,
Romero & Srivastava 2010). Por exemplo, sabe-se que a espécie Aglaoctenus
castaneus (Lycosidae), uma aranha construtora de teia, reduz a riqueza, abundancia e
biomassa de larvas aquaticas por efeitos letais ou ndo letais via colonizagdo do
fitotelmata por insetos com ciclo de vida complexo (Romero & Srivastava 2010).

Com essa grande diversidade de organismos em um espaco restrito é natural
gue eles interajam e estabelecam uma cadeia tréfica aquatica associada aos
fitotelmatas, porém inter ecossistémica com a participacao dos organismos terrestres
(Richardson 1999, Richardson et al. 2006, Leroy et al. 2009, Romero & Srivastava
2010). O conhecimento sobre as cadeias tréficas bromelicolas afirmam que a principal
base energética deriva da matéria organica acumulada nas axilas foliares (Richardson
1999, Kitching 2000), porém estudos recentes sugerem também a existéncia de uma
cadeia tréfica autdtrofa com base em algas quando estas plantas estdo em ambientes
mais expostos ao sol (Brouard et al. 2012). A matéria organica recém acumulada na
roseta sofre decomposicdo por microorganismos e fragmentagdo por
macroinvertebrados, tanto antes de chegar ao ambiente aqudtico, por milipedes e

baratas, quanto imersas no fitotelmata por limonideos e tricopteros (Richardson et al.
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2006). Posteriormente, os particulados organicos sao disponibilizados nos tanques e,
em seguida, processados dentro dos tratos digestivos de organismos coletores e
filtradores. Animais mortos, assim como dejetos e os particulados organicos mais finos
sdo decompostos e mineralizados por microorganismos, sendo transformados em
nutrientes sob formas mais simples e absorviveis pela bromélia (Benzing 1990,
Richardson 1999, Kitching 2000, Brouard et al. 2012, Dezerald et al. 2013).

Mediadas pela teia tréfica, a fragmentacdo e decomposicdo de detritos sdo
importantes processos ecossistémicos dentro do microecossistema bromelicola
(Srivastava 2006). Devido a presenca de tricomas especializados na base de suas
folhas, grande parte da nutricdo das bromélias é derivada do processo de
decomposicdo da matéria organica e de nutrientes provenientes de excretas animais
(Benzing 1990, Ngai & Srivastava 2006, Romero et al. 2006, Romero et al. 2010,
Gongalves et al. 2011). Esta adaptacdo morfoldgica associada a utilizacdo de técnicas
com isétopos estéveis (e.g. °N) propiciam estudos sobre a participacdo da fauna e
microorganismos na dindmica de nutrientes dentro do sistema (Ngai & Srivastava
2006, Leroy et al. 2009, Romero & Srivastava 2010). Por exemplo, sabe-se que as larvas
de odonata podem acelerar o fluxo de nitrogénio (N) proveniente do detrito para a
bromélia (Ngai & Srivastava 2006). Ao consumir os detritivoros com ciclo de vida
complexo, os quais retirariam parte do N do sistema com a metamorfose para a fase
adulta, a larvas de odonata retornam parte dos nutrientes para a bromélia por meios
de suas fezes (Ngai & Srivastava 2006).

Uma macrofauna e microorganismos, que compdem uma comunidade
troficamente estratificada e participativa nos processos ecossistémicos-chaves

somados a facilidade de amostragem de elementos bidticos e abidticos, tamanho
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reduzido que facilita a replicabilidade, tornam as bromélias-tanques um microcosmo
natural de grande utilidade em estudos ecoldgicos (Srivastava et al. 2004). Por
suportar tanto um ambiente aquatico quanto terrestre com uma fronteira ténue entre
eles, as bromélias comecaram a ser utilizadas em estudos em contexto
interecossistémico (Romero & Srivastava 2010, Omena 2014). A predacdo é uma
importante interacido moduladora da dindmica trdéfica e do funcionamento
ecossistémico nos fitotelmatas (Kitching 2000, Srivastava 2006, Ngai & Srivastava 2006,
Starzomski et al. 2010, Romero & Srivastava 2010). Por abrigar espécies predadoras
aquaticas e terrestres este é um sistema adequado para investigacdes sobre os efeitos
da predagdao entre ecossistemas. Neste contexto, utilizamos a bromélia-tanque
Quesnelia arvensis (Bromeliaceae) (Figura 1A) e sua fauna associada para
investigarmos o papel da aranha Corinna demersa (Corinnidae) (Figura 1B) neste
sistema inter ecossistémico. Buscamos elucidar os aspectos da associacdo deste
predador terrestre com o habitat bromelicola, assim como suas interacdes troficas
com a comunidade aqudtica e sua participacdo direta e indireta sobre a taxa de

fragmentacdo de matéria organica, fluxo de N e crescimento vegetativo da bromélia.

Objetivos gerais
Capitulo 1: Verificar a existéncia da associacdo exclusiva de Corinna demersa com
bromélias-tanques e descrever seus comportamentos relacionados ao uso do habitat
bromelicola.
Capitulo 2: Comparar a forca do controle top down exercido pelos predadores

aquatico, terrestre e pela interacao ente eles sobre a fragmentacdo de detritos, fluxo
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de N e crescimento vegetativo da bromélia mediado pelos seus impactos sobre a
sobrevivéncia dos detritivoros aquaticos.

Capitulo 3: Identificar o efeito de uma presa terrestre sobre a interacdo ente C.
demersa e o predador aquatico e seus resultados em cascata sobre a comunidade
aquatica de macroinvertebrados e seus reflexos sobre os principais processos

ecossistémicos bromelicolas.
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RESUMO: Entre os predadores mais abundantes e diversos sobre a vegetagao, as aranhas sao
capazes de selecionar e ocupar os habitats com caracteristicas mais favordveis a sua
sobrevivéncia. Uma das principais associacGes entre aranhas e grupos especificos de plantas
sdo as interagGes entre aranhas e bromélias. Neste estudo evidenciamos e caracterizamos a
especializacdo no uso de bromélias tanque pela aranha Corinna demersa (Corinnidae)
Rodrigues & Bonaldo 2014. Para isso amostramos a serrapilheira, solo, vegetacdo e bromélias
em uma area de Mata Atlantica no litoral sudeste brasileiro e realizamos observacbes em
campo para a descricdo da arquitetura do abrigo e alguns comportamentos associados ao seu
uso. Nossos resultados mostraram que C. demersa ocorre exclusivamente sobre bromélias
durante todo seu ciclo de vida utilizando um abrigo com arquitetura adaptada ao microhabitat
bromelicola. A espécie encontra nas bromélias um local favordvel para a construcdo de seu
abrigo que é utilizado durante seu ciclo reprodutivo e na atividade de forrageio. Assim, este
estudo evidencia o primeiro caso de interacdo exclusiva entre uma espécie de aranha da
familia Corinnidae e bromélias.

Palavras-chave: Associacao aranha - planta, fitotelmatas, uso do habitat.

ABSTRACT: Spiders are among the most abundant and diverse predators in the vegetation,
being able to select and occupy the most suitable habitats for their survival. Considering the
interactions between spiders and specific groups of plants, the associations with bromeliads
are one of the most important. In this study we highlighted and characterized the particular
specialization on the use of tank-bromeliads by the spider Corinna demersa (Corinnidae)
Rodrigues & Bonaldo 2014. Thus, we conducted samples in the leaf litter, soil, surrounding
vegetation and bromeliads of an area of Atlantic Rainfall Forest in the southeastern Brazilian
coast. Furthermore, we also performed field observations in order to describe the shelter
architecture and the spider’s behavior associated with its use. Our results pointed out for the
exclusive occurrence of C. demersa on bromeliads over its life, using an architecture adapted
shelter to the bromeliad microhabitat. The bromeliad may provide a suitable environment for
the construction of the shelter which will be used for the reproductive cycle and foraging
activity of the spiders. Thereby, this study highlights the first case of exclusive interaction
between a Corinnidae species and bromeliads.

Keywords: spider-plant association, phytotelmata, habitat use.
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INTRODUCAO

Com distribuicdo quase exclusiva na regido Neotropical, as bromélias
(Bromeliaceae) compreendem grande parte da vegetacdo ndo arbdrea na floresta
Atlantica brasileira (Mori et al. 1981) estando presente em todas suas fitofisionomias
(e.g. florestas Ombrofilas, restingas e mangues). Estas plantas sdo conhecidas por
abrigarem uma diversa fauna tanto aquatica, quando apresentam fitotelmatas (i.e.
bromélias-tanques), quanto terrestres (Kitching 2000, Frank & Lounibos 2008).Com
isso as bromélias funcionam como ampliadores de diversidade (Rocha et al. 2000,
Goncalves-Souza et al. 2010) e, por serem essenciais para a sobrevivéncia de diversas
espécies animais que estdo estritamente relacionadas a elas, sdo definidas como
“espécies de plantas-chave” (“key-stone plant species”, Nadkarni 1994). Logo,
compreender suas relacbes com espécies de vertebrados e invertebrados é uma
importante contribuicdo para a conservacdo da biodiversidade em um dos biomas

mais ameacados no Brasil (Ribeiro et al. 2009, Gongalves-Souza 2015).

Aranhas estdo entre os predadores mais comuns sobre vegetacdo (Wise 1993)
e sdo comumente encontradas em bromélias (Dias et al. 2000, Frank et al. 2004,
Gongalves-Souza et al. 2010, 2011). Estes predadores encontram em suas plantas
hospedeiras um habitat favoravel para forragear, se reproduzir, recrutar jovens para a
populacdo e também se proteger contra predadores e condi¢des climdticas adversas
(Barth & Seyfarth 1979, Dias & Brescovit 2004, Romero et al. 2006, 2007, Omena &
Romero 2008). Alguns estudos evidenciam a interacdo com bromélias de espécies da
familia Salticidae (Romero & Vasconcellos-Neto 2004, 2005a, Romero 2006, Romero et

al. 2006), Ctenidae (Barth & Seyfarth 1979, Barth et al. 1988, Dias & Brescovit 2004) e
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Theraphosidae (Dias & Brescovit 2003, 2004, Bertani 2012). Porém, ha indicios de que
espécies de outras familias possam ter associacdes exclusivas com essas plantas tais
como Theridiidae, Lycosidae, Solenopidae e, como evidenciado neste estudo,

Corinnidae.

Aranhas da familia Corinnidae habitam desde a serrapilheira até o estrato
médio das florestas, onde sdao encontradas em troncos de arvores ou sobre a folhagem
(Dias et al. 2010). Sabe-se que algumas espécies do género Corinna espreitam suas
presas sobre a vegetacdo ou em cavidades em troncos (Rodrigues & Bonaldo 2014) e
sdo incluidas nas guildas de cacadoras aéreas ou de solo (Dias et al. 2010). Quanto as
interagdes entre esses predadores e determinadas espécies de plantas sdo reportadas
ocorréncias de algumas espécies de corinideos em bromélias em dareas costeiras e
interioranas do territdrio brasileiro (Cotgrave et al. 1993, Dias et al. 2000, Mestre et al.
2001, Araujo et al. 2007, Gongalves-Souza et al. 2010). Porém, estudos que
comprovem a exclusividade de interacdo de espécies dessa familia com bromélias,

bem como aspectos ecolégicos e comportamentais relativos a elas, sdo inexistentes.

Recentemente, Rodrigues e Bonaldo (2014) revisaram a taxonomia do grupo
rubripes dentro do género Corinna o que resultou na descricdo de 17 novas espécies,
dentre elas, Corinna demersa. O holétipo utilizado na descricdo da espécie foi coletado
no litoral sudoeste brasileiro sobre a bromélia Quesnelia arvensis (Vell.) Mez.
(Bromelioideae), onde é frequentemente encontrada, porém também pode ocupar
outras espécies de bromélias. Além disso, a espécie também foi reportada ocupando
bromélias em outras localidades do litoral brasileiro, distribuindo-se entre os estados

da Bahia, Espirito Santo, Rio de Janeiro, Sdo Paulo e Rio Grande do Sul (Rodrigues &
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Bonaldo 2014). O nome especifico desta espécie faz men¢do ao comportamento de
submersdo no fitotelmata bromelicola apresentado por ela. Este comportamento é
possivel devido presenca em grande densidade de setas ramificadas em seu abdémen.
Estas setas atuam na formacdo de uma fina pelicula de ar que recobre suas traquéias e
qgue lhe propicia as trocas gasosas durante a submersdo, que pode ser utilizada para
fuga perante o risco de predacdo e para captura de presas aquaticas (Piccoli e
colaboradores, dados ndo publicados). Outro aspecto da ocupacdo de bromélias por C.
demersa é a utilizacdo de um abrigo construido nas axilas foliares destas plantas,
sempre formado pela seccdo transversal do fitotelmata por uma seda com,

geralmente, duas aberturas para seu acesso.

Devido as adaptacdes morfoldgicas e comportamentais apresentadas por C.
demersa em ocupar um habitat especifico como o bromelicola, esta espécie foi
utilizada como objeto de estudo para evidenciar o primeiro caso de interagao entre um
corinideo e um grupo especifico de plantas. Devido a adaptacbes de C. demersa e as
caracteristicas das bromélias-tanques que sugerem beneficios a aranha como, por
exemplo, grande disponibilidade de presas e seguranca, aventamos a existéncia de
uma associagdo exclusiva entre C. demersa com bromélias-tanques. Secundariamente,
descrevemos os padroes na arquitetura do abrigo e sua utilizagdo nos

comportamentos de reproducdo e forrageamento.

MATERIAL E METODOS

Area de estudo
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Realizamos este estudo em uma area de restinga no Parque Estadual da llha do
Cardoso (PEIC), localizado no litoral sudeste brasileiro. A mata de restinga e a restinga
arbustiva (Araujo 2000, Bernardi et al. 2005) sdo fitofisionomias comuns em dreas
baixas litoraneas de Mata Atlantica e atualmente encontram-se sob um alto risco de
desaparecimento (Fundacdo SOS Mata Atlantica/INPE 2001, Rocha et al. 2007,
Gongalves-Souza et al. 2015). A drea de mata de restinga do PEIC apresenta o dossel
continuo com cerca de nove metros de altura onde predominam espécies arbdreas da
familia Myrtaceae e com estrato herbaceo composto, principalmente, por espécies de
bromelidceas e orquidaceas (Bernardi et al. 2005). A flora fanerogamica do PEIC
apresenta 42 espécies de Bromeliacea (Wanderley & Mollo 1992), com predominancia

da espécie Q. arvensis na area de estudo.

A espécie Q. arvensis é considerada uma bromélia tanque de grande porte que
pode possuir mais de 100 folhas e ultrapassar um metro de altura (obs. pessoal). Suas
axilas foliares formam fitotelmatas distintos e podem acumular grande quantidade de
agua provida de precipitacOes e detritos organicos senescentes do dossel (Romero &
Srivastava 2010). A diversa fauna associada a ela compreende organismos aquaticos
(e.g. larvas de dipteros e besouros), terrestres (e.g. aranhas e baratas) (Cotgrave et al.
1993, Romero & Srivastava 2010) e anfibios, que podem utilizar seus fitotelmatas e
partes ndo submersas como habitat durante seu estdgio larval, quando adultos ou em

ambos.

Associagdo exclusiva com bromélias

Previamente as amostragens, criamos em laboratdrio trés fémeas de C.

demersa coletadas na area de estudo. As aranhas foram mantidas em terrdrios com
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bromélias onde depositaram seus ovos em ootecas, que posteriormente foram
recortadas das folhas e acondicionadas em recipientes fechados. Destas ootecas
emergiram os imaturos, dos quais 20 foram criados em recipientes individuais
contendo microtubulos plasticos fixados verticalmente com a finalidade de simular um
fitotelmata. A criacdo destes jovens teve como finalidade proporcionar o
reconhecimento da morfologia dos imaturos da espécie, da variagdo em caracteristicas
da teia durante os diferentes instares do ciclo de vida e prover material testemunho

para comparagdes posteriores.

A coleta de dados em campo foi realizada em mar¢o de 2009. Para
verificarmos a associacdo exclusiva de C. demersa com bromélias, delimitamos na area
de estudo 17 parcelas retangulares (3 x 15m) paralelamente posicionadas e
equidistantes 25 metros. Inicialmente, inventariamos os possiveis habitats para a
ocorréncia de C. demersa. Com exce¢do do dossel da mata, foram vistoriados cinco
diferentes grupos de habitats. Em cada parcela amostramos individuos de Q. arvensis
de diferentes tamanhos (n = 3 individuos), serrapilheira e solo (n = 3 parcelas
circulares), a vegetacdo arbustiva de dicotiledéneas (n = 16 individuos) e palmeiras (n =
16 individuos). O numero de réplicas dos diferentes habitats em cada parcela foi
determinado pela area disponivel no caso da amostragem da serrapilheira e solo e
pela média de individuos para a vegetacdo. Eventualmente, individuos de C. demersa
sdo observados em outras espécies de bromélias tanque, porém amostramos apenas a
espécie Q. arvensis por ser a mais abundante e por C. demersa ser frequentemente
encontrada sobre ela. Com isso evitamos possiveis interferéncias de diferencas
arquiteturais entre as espécies de bromélias na ocorréncia da aranha. Em cada

individuo de Q. arvensis foram vistoriadas todas as axilas foliares, folhas senescentes,
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talo e rizomas. Para isso cada bromélia foi retirada do solo e levada a uma drea bem
iluminada para a procura das aranhas. Para equipararmos o esforco amostral entre
bromélias, serrapilheira e solo utilizamos a medida do maior diametro da bromélia
amostrada (i.e. distancia entre os apices das duas maiores folhas) para delimitarmos
uma area circular com o didmetro de mesmo valor no solo da restinga. Apds a
amostragem da bromélia demarcamos préximo a ela a drea circular no solo. Em
seguida recolhemos toda a serrapilheira das margens da area para o centro e
colocamos sobre bandejas brancas para inspecao. Apds a vistoria minuciosa da matéria
organica coletada inspecionamos o solo e raizes que ficaram expostos dentro da
parcela circular. Para o habitat vegeta¢cdao do sub bosque consideramos as arvores e
arbustos com até 2,5m de altura, dos quais examinamos previamente os caules, em
seguida, amostramos a folhagem com um guarda-chuva entomoldgico (Coddington et
al. 1991). Amostramos da mesma maneira a folhagem das palmeiras e vistoriamos
manualmente as axilas foliares das mesmas. Troncos secos caidos ou ainda fixados ao
solo, quando presentes dentro das parcelas, também foram minuciosamente
vistoriados. Todos os individuos de C. demersa foram coletados e fixados em 4dlcool
hidratado (70%) para comparacdo com os espécimes criados em laboratérios e,

posteriormente, categorizados em adultos (fémeas e machos) e imaturos.

Padrées na arquitetura do abrigo e comportamentos reprodutivos e

alimentares relacionados ao seu uso

Entre os anos de 2008 e 2014 compilamos informacbes prévias sobre a
arquitetura do abrigo e comportamentos apresentados por adultos e jovens de C

demersa. Obtivemos estas informacdes de experimentos manipulativos que envolviam
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C. demersa e Q. arvensis (Romero & Srivastava 2010, Capitulo 2, G.C.O. Piccoli e
colaboradores, dados ndo publicados), assim como de observacGes aleatérias em
campo. Realizamos a coleta sistematizada dos dados na area de estudo em Janeiro de
2014. Dois dias antes das observacdes marcamos 30 bromélias, cada uma, ocupada
naturalmente por uma fémea adulta de C. demersa (n=30 aranhas). Utilizamos esses
individuos focais na quantificacdo das caracteristicas da arquitetura do abrigo e nas
observacdes dos comportamentos relacionados ao seu uso. Apesar de machos adultos
de C. demersa serem encontrados também ocupando os abrigos com a mesma
arquitetura que as fémeas, ele sdo vistos com mais freqliéncia em movimentacdo
sobre as superficies foliares das bromélias (obs. pess.), provavelmente, devido a
necessidade de procura pelas fémeas para a reprodugdo. Assim, optamos pela
utilizagdo apenas de fémeas devido a sua maior fidelidade ao abrigo quando

comparadas aos machos.

Verificamos a utilizacdo do abrigo nos comportamentos reprodutivos e
alimentares por meio de turnos de observac¢des sobre os individuos focais nos periodo
diurno e noturno durante trés dias consecutivos. Em cada turno, nos aproximamos
cautelosamente da bromélia marcada previamente e registramos a localizacdo da
aranha (i.e. dentro ou fora do abrigo) e qual o comportamento ela apresentava no
momento das observacdes, estes categorizados em; (i) movimentacdo pelas folhas das
bromélias, (ii) forrageamento por emboscada, (iii) alimentacdo, (iv) corte, (v)
oviposicdo, (vi) cuidado parental. Demonstramos a frequéncia de cada tipo de
comportamento pela razdo entre a ocorréncia de determinado tipo de

comportamento e o total de observagdes. Os comportamentos observados sao
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distinguiveis por posturas ou movimentos apresentados pelos os individuos e serao

descritos nos resultados.

Quando encontramos a aranha em atividade de forrageio verificamos a
utilizacdo ou ndo do abrigo e, quando em uso, qual a abertura do abrigo era utilizada
para a espreita. Como métrica, adotamos para cada individuo focal a frequéncia de
ocorréncia (n2 de ocorréncia/ n? total de observacdes por individuo) em determinada
localizacdo e seu posicionamento em determinada abertura. As aberturas foram
discriminadas pela sua disposicao em relacdo ao apice da folha em que se encontra o
abrigo (i.e. frontal e lateral, Fig. 1). Verificamos a predominancia do uso do abrigo e de
determinada saida na atividade de forrageamento com um teste t pareado com

software R.

RESULTADOS

Associagdo exclusiva com bromélias

Encontramos individuos de C. demersa apenas no habitat bromelicola de Q.
arvensis e dentro deste, apenas nos abrigos nas axilas foliares ou se movimentando
pelas folhas, ndo ocorrendo em folhas senescentes, talos ou rizomas. Registramos o
total de 69 individuos de C. demersa em 76% das bromélias amostradas, entre eles 45
imaturos e 24 adultos (nQ =19, nd = 5). Também encontramos ootecas no interior de

dois abrigos, cada qual, ocupado por uma fémea adulta.

Padrées na arquitetura do abrigo e comportamentos reprodutivos e

alimentares relacionados ao seu uso
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Ao ocupar uma bromélia C. demersa utiliza apenas uma Unica axila foliar para
estabelecimento de seu abrigo. O abrigo é formado por uma teia horizontal logo acima
da juncdo das folhas que formam o fitotelmata (Fig. 1). Geralmente, esta teia possui
duas aberturas localizadas em extremidades opostas, caracteristica encontrada em
100% dos abrigos ocupados pelos individuos observados. Estas aberturas sdo utilizadas
para entrada e saida da aranha durante o forrageamento (Fig. 4A) ou fuga perante o
risco de predacdo. A abertura anterior é direcionada para o apice da folha que forma o
fitotelmata ocupado, com uma leve inclinacdo em relag¢ao ao eixo longitudinal da folha
(Fig. 1) e possibilita o acesso a toda a extensdo da parte adaxial da folha de maneira
direta, sendo denominada abertura frontal. A abertura posterior é localizada acima do
vértice formado pela jun¢do da borda da folha com as folhas internas do fitotelmata
(Fig. 1) e serve de acesso a face abaxial de ambas as folhas, sendo denominada
abertura lateral. A configuracdo de uma abertura frontal e uma lateral foi observada
em 93,3% dos abrigos amostrados, sendo uma configuracdo de duas aberturas laterais
observado em um individuo. Com as observa¢des dos imaturos criados em laboratério,
verificamos o mesmo padrdo na arquitetura do abrigo no interior dos microtubulos
plasticos. Isso também se repete nas bromélias onde foi possivel diferenciar os abrigos
utilizados por imaturos (Fig. 1B) e adultos pelo didametro das aberturas, os quais sdo

proporcionais ao tamanho dos individuos.

Nas observacbes comportamentais evidenciamos que as fémeas adultas de C.
demersa utilizaram o abrigo tanto em comportamentos relacionados a reprodugdo
(5,4%), quanto a alimentacdo (85,6%) (Tab. 1). O restante das observacdes (8,1%) foi

representado por individuos em movimentacdao fora do abrigo nas folhas das
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bromélias e que estavam em repouso de forma ndo caracteristica ao forrageamento

por emboscada.

Comportamentos reprodutivos como, corte (0,7%), oviposicdo (2%) e cuidado
parental (2,7%) foram realizados no interior do abrigo pelas fémeas. Durante o
comportamento de corte o macho se aproxima do abrigo ocupado pela fémea, se
posicionando de frente para a abertura frontal. Em algumas ocasides, fora das
amostragens sistematizadas, o macho se aproximou do abrigo carregando uma presa.
Em uma dessas ocasiGes acompanhamos o casal até a cépula, que ocorre dentro do

abrigo ocupado pela fémea.

A ooteca é construida dentro do abrigo na porcdo acima da linha limite de
acumulo de dgua do fitotelmata e é constituida por uma teia circular muito fina que a
adere a face adaxial da folha (Fig. 2A) e pelo compartimento de armazenamento dos
ovos. Este se encontra no centro da teia e ndo fica em contato com a superficie da
folha. Durante as observag¢des presenciamos uma modificacgdo do abrigo para a
oviposicdao e construcdo da ooteca. Neste caso a fémea fecha as entradas do abrigo
com uma teia (Fig. 2B), reabrindo-as apds o término da construgdo. Verificamos
também que as fémeas com ootecas dentro de seus abrigos apresentam um possivel
comportamento de cuidado parental, onde permanecem constantemente sobre a

ooteca.

Quanto a utilizacdo do abrigo nos comportamentos relacionados a alimentacao,
em 82,6 % das observagdes encontramos os individuos focais em atividade de
forrageamento por emboscada e em 4% individuos consumindo presas capturadas

antes do inicio da observacdo no interior do abrigo. O percentual (11,4%) restante
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representou a ndo utilizagdo do abrigo nestes comportamentos. A frequéncia da
utilizacdo do abrigo como ponto fixo de posicionamento para espreita de presas foi
maior (t = 25.7422, gl = 54, P <0,0001) do que a utilizacdo de locais fora dele (Fig. 3 e
4A). Verificamos também que as fémeas utilizam preferencialmente a saida lateral
para emboscar suas presas (t = 13.4911, gl = 53.889, P <0,0001) (Fig. 3A e 4B). A
espécie C. demersa forrageia predominantemente por emboscada. Apds a percepgao
da presa, a aranha pode se deslocar em uma rapida investida por até cerca 20
centimetros para a captura da presa. Quando utiliza o abrigo para o forrageio, a
aranha se posiciona em uma das aberturas com apenas as por¢oes distais do primeiro
par de pernas apontadas para frente e fora do abrigo, caracteristica utilizada para
caracterizar o comportamento. Nas situagdes em que as fémeas nao utilizam o abrigo
como ponto fixo de espera, elas se posicionam orientadas para cima no interior de
outra axila foliar. Porém também é notado um posicionamento inverso, proximo a
linha d’agua (Fig. 3B), nestas situacdes a aranha se posiciona com um ou os dois tarsos
do primeiro par de pernas sobre a superficie da agua contida no fitotelmata.
Observamos, também, que o abrigo enclausura as larvas aqudticas dentro do
fitotelmata. Estas larvas podem ser consumidas pela aranha quando o adulto que
emerge fica aprisionado na teia ou quando a larva tenta se movimentar de um

fitotelmata ao outro.

DISCUSSAO

A ocorréncia de C. demersa apenas sobre Q. arvensis em todas as fases do seu

ciclo de vida corrobora a nossa hipdtese de que esta espécie de aranha esteja
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estritamente associada a fitotelmatas de bromélias-tanques. A maneira pela qual C.
demersa ocupa sua planta hospedeira, como a utilizacdo de um abrigo com arquitetura
distinta em comportamentos reprodutivos e alimentares, refor¢ca a idéia de uma
especializacdo na utilizacdo deste microhabitat. Os resultados obtidos localmente da
interacdo entre a espécie e bromélias-tanques podem ser generalizados para os
demais pontos de distruicdo de C. demersa, considerando que sua amostragem esta
relacionada ao habitat bromelicola (B.V.B Rodrigues, com. pess.). Desta forma, este
estudo evidencia mais um caso de interacao obrigatdria de espécies de aranhas com
bromélias e comprova o primeiro caso de uma associacdo de aranhas da familia

Corinnidae com estas plantas.

A existéncia da interacdo entre C. demersa e bromélias pode ser atribuida aos
beneficios providos por estas plantas para espécies de aranhas associadas a elas (Dias
& Brescovit 2004, Romero & Vasconcellos-Neto 2005a, Romero et al. 2007). A
conformagao em roseta de suas folhas e as axilas foliares das bromélias-tanque forma
um habitat no qual C. demersa pode encontrar prote¢ao contra predadores e
dissecacdo e sitios favoraveis para sua reproducao e forrageamento. Estes beneficios
respaldam a existéncia das interacbes entre aranhas e bromélias e podem ser
moduladores da biologia e comportamento destas espécies de aracnideos. Desta
maneira, algumas destas interac6es podem se tornar obrigatérias onde a ocorréncia
de determinada espécie de aranha fica dependente da existéncia do habitat
bromelicola (Romero & Vasconcellos-Neto 2005a, Romero et al. 2007, Dias & Brescovit
2003, 2004; Bertani 2012), como o caso de C. demersa. Com isso, este estudo reforca o
conceito de que bromélias sdo espécies-chaves para a conservacdo de animais por

possuirem taxons estritamente associados.
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Outro fator que reforca a idéia de especializagdao de C. demersa na ocupacgao de
bromélias é a utilizacdo de um abrigo com padrdes arquiteturais adaptado aos
fitotelmatas bromelicolas. A semelhanc¢a arquitetural entre as teias de imaturos e
adultos, principalmente de imaturos que nunca estiveram em contato com bromélias,
sugere que esse seja um comportamento inato que favorece a ocupacdo de cavidades
como as formadas pelas axilas foliares destas plantas. A arquitetura do abrigo C.
demersa se assemelha a dos terafosideos bromelicolas Pachistopelma rufonigrum
(Dias & Brescovit 2003) e P. bromelicola (Bertani 2012), porém este se expande para as
folhas adjacentes da bromélia (Dias & Brescovit 2003) e ndo possui um padrdo
arquitetural tao definido quanto o de C. demersa. Assim como algumas espécies de
terafosideos (Foelix 1996), os corinideos do género Corinna possuem o habito de se
abrigarem em fendas ou cavidades (Rodrigues & Bonaldo 2014). Com isso, é possivel
que a cavidade formada pelas axilas foliares das bromélias-tanques tenha sido uma
caracteristica determinante para a selecdo desses microhabitat pelas espécies
bromelicolas dessas familias. A existéncia de um padrao arquitetural do abrigo
utilizado por C. demersa serve de subsidio para investigacGes futuras sobre fatores que
possam modificar esses padrdes, auxiliando no entendimento ecoldgico e
comportamental da selecdo de microhabitats por predadores e, consequentemente,

das interacOes aranhas e plantas.

A utilizacdo da bromélia por C. demersa como sitios reprodutivos, assim como
por outras aranhas bromelicolas, (Barth et al. 1988, Rossa-Feres et al. 2000, Dias &
Brescovit 2003, 2004) e locais para o recrutamento de jovens para a populacdo
(Romero & Vasconcellos-Neto 2005b) também pode estar relacionado ao carater

protetor deste habitat. O uso do abrigo por C. demersa nos comportamentos de corte,
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copula e oviposicdo reforcam a idéia de associagdao exclusiva com bromélias por
demonstrar a necessidade da ocupacdo deste habitat para seu ciclo reprodutivo. A
utilizacdo de teias em comportamentos reprodutivos por aranhas bromelicolas
também pode estar relacionada com a protecdao da prole. Por exemplo, o modo de
construgao da ooteca de C. demersa é semelhante a construida por fémeas de Psecas
chapoda (Salticidae). A fémea desta espécie tece uma teia plana sobre a ooteca fixada
as margens da folha da bromélia (Rossa-Feres et al. 2000) e se posiciona sob esta teia e
sobre a ooteca, exercendo um cuidado parental (Vieira & Romero 2008). Barth e
colaboradores (1988) também relataram a construcdo de teias em axilas foliares de
bromélias por fémeas de ctenideos do género Cupiennius fecundadas ou carregando
ootecas. Logo, o uso de uma teia acessdria na reproducao e a existéncia de cuidado
parental em espécies de aranhas bromelicolas pode estar relacionado aos limites
definidos deste habitat, o que poderiam resultar em uma maior probabilidade de
encontro dos ovos por predadores e parasitdides. Nossos resultados mostram alguns
comportamentos relevantes sobre a reproducdo de C. demersa, como a modificacdo
arquitetural da teia para oviposicdo, um possivel cuidado parental e agregacdo do
presente nupcial (Vahed 1998) pelo macho durante a corte. Assim, a utilizacdo ndo sé
da bromélia, mas também de um local distinto (i.e. abrigo) por C. demersa durante
todo seu ciclo reprodutivo a torna um organismo de facil acesso e manipulacdo para

estudos sobre a biologia reprodutiva de corinideos e aranhas bromelicolas.

Agregada a qualidade do local para abrigo e reproducdo, a variedade de
organismos existente no habitat bromelicola (Frank & Lounibos 2008) o torna um sitio
de forrageamento ideal para C. demersa. Sabemos que este predador se alimenta

tanto de organismos terrestres (e.g. formigas, baratas, aranhas e pequenos anuros),
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quanto das formas aquaticas dos animais de ciclo de vida complexo (e.g. dipteros,
besouros, odonatas e girinos) que ocupam as bromélias. Provavelmente, a constante
visita de insetos adultos para oviposi¢ao e a necessidade de utilizagao do habitat por
outros organismos bromelicolas, torna o local vantajoso para um predador de
emboscada. A seguranca oferecida pelo abrigo durante a atividade de forrageio e
consumo da presa pode explicar a predominancia do uso do reflgio durante a
espreita, o que diminui o risco de predacdo. A preferéncia pela saida lateral como
ponto para a espreita pode estar relacionada a area de abrangéncia de percepgao e
captura de presas. O posicionamento do individuo na saida frontal lhe proporciona
apenas o acesso rapido para investida e percepcao de presas que se aproximam pela
folha que forma o assoalho do abrigo. Logo, o posicionamento da aranha na saida
lateral pode oferecer a ela a percepc¢ao de aproximacdo de presas tanto pela folha que
forma axila quanto as que formam a parte interna do abrigo. Dessa maneira o
individuo aumenta sua chance de sucesso durante a predacdo. E possivel que outros
fatores estejam ligados a relacdo entre a ocupacdo e utilizacdo do abrigo e o
forrageamento e possam ser alvos de investigacdes futuras, como por exemplo, a
selecdo de determinado microhabitat dentro da bromélia por C. demersa ou

caracteristicas arquiteturais da plantas.

Este estudo demonstra ndo sé mais uma associacao entre aranhas e bromélias,
mas também caracteristicas da utilizacdo do habitat bromelicola por C. demersa para
seu desenvolvimento e reproducdo. O conhecimento de elementos da histéria de vida
de um predador, como a selecdo e utilizacdo de seu habitat auxilia diretamente no
entendimento de sua participa¢cdo na dinamica das comunidades naturais também

contidas nesse habitat. Desta forma, ao ocupar estritamente o microcosmo
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bromelicola, C. demersa participa da cadeia tréfica formada pela fauna aqudtica
associada (Romero & Srivastava 2010). O ambiente bromelicola possui vantagens
reconhecidas para sua utilizacdo em estudos ecolégicos (Srivastava et al. 2004), neste
contexto C. demersa se torna mais um elo neste ecossistema com grande utilidade em

investigagdes sobre os efeitos de predadores sobre a dinamica dos ecossistemas.
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FIGURAS E TABELAS

Figura 1: Abrigo utilizado por Corinna demersa ao ocupar a bromélia Quesnelia arvensis,
abertura frontal (seta preta) e abertura lateral (seta branca). (A) Abrigo utilizado por uma
fémea adulta de C. demersa. (B) Abrigo ocupado por um imaturo de 42 instar de C. demersa,
detalhe dos didametros das aberturas (circulos vermelhos).

63



Tabela 1: Comportamentos reprodutivos e relacionados a alimentacdao apresentados por
Corinna demersa com a utilizagdo ou ndo do abrigo.

Comportamentos Dentro do abrigo Fora do abrigo
Coorte (fémea)
. Copula
Reprodutivo Coorte (macho)
Oviposicao
Cuidado parental

Emboscada Emboscada

Forrageamento Captura da presa Captura da presa

Consumo da presa

Consumo da presa
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Figura 2: Aspectos de algumas etapas do ciclo reprodutivo de Corinna demersa sobre
Quesnelia arvensis. (A) Ooteca aderida a face adaxial da folha que forma a axila utilizada como
abrigo pela fémea (seta), teia do abrigo removida para facilitar a visualizacdo da ooteca. (B)
Abrigo de uma fémea com as entradas frontal (seta preta) e lateral fechadas para a construgao
da ooteca.
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Figura 3: Aspectos do comportamento de forrageamento de Corinna demersa. (A) Fémea
adulta no interior do abrigo utilizando a abertura lateral como ponto fixo para a espreita,
posicdo do primeiro par de pernas caracteristica do comportamento (seta branca). (B) FEmea
adulta em comportamento de espreita fora do abrigo, individuo voltado para a superficie da
agua contida no fitotelmata de uma axila foliar de uma camada mais interna da bromélia.
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Figura 4: (A) Frequéncia por individuo da utilizacgdo ou ndo do abrigo durante o
comportamento de forrageamento por emboscada (gl = 54, P <0,0001). (B) Frequéncia por
individuo da utilizacdo da abertura lateral ou frontal como ponto fixo para a espreita (gl =
53.889, P <0,0001). Barras representando o erro padrao.
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RESUMO: Assim como os predadores, as cascatas troficas desencadeadas por eles estdo
presentes em diversos ecossistemas, porém divergentes quanto a intensidade. Os predadores
de ecossistemas terrestres limitrofes a ecossistemas aquaticos podem participar da cadeia
trofica aqudtica com efeitos diretos e indiretos conectando as cadeias troficas de ambos
ambientes. Neste estudo comparamos os efeitos de um predador terrestre, um aquatico e da
interacdo de ambos sobre um conjunto de presas aqudticas e as cascatas resultantes sobre
processos ecossistémicos em um microcosmo bromelicola. Manipulamos experimentalmente
bromélias tanques e organismos associados a elas para acessarmos os resultados das
diferentes configuracdes de predadores sobre a taxa de sobrevivéncia das larvas detritivoras,
taxa de fragmentacdo de detritos, fluxo de nitrogénio e seus reflexos no crescimento da
bromélia. Considerando todos os grupos de detritivoros, o predador aquatico reduz com maior
intensidade a sobrevivéncia quando comparado com o predador terrestre. Entretanto este
efeito é diferencial em cada grupo de detritivoro sendo, invertido sobre os tricépteros que
apresentam uma defesa fisica contra o predador aqudtico. Quando coocorrentes, o predador
terrestre interfere na atividade do predador aquatico, reduzindo seu impacto sobre os
detritivoros e afetando seu crescimento. O efeito em cascata sobre o processo de
fragmentacdo de detritos é desencadeado principalmente na presenga do predador aquatico,
porém o efeito da interacdo dos predadores é dependente do tipo de detrito, sendo aditivo
sobre O. pulchella e suprimido em E. uniflora. A presenca dos predadores, tanto
separadamente e quanto conjuntamente, reduziu o fluxo de nitrogénio do detrito para a
bromélia, porém apenas o efeito interativo interferiu negativamente sobre a concentracdo
total de N nas folhas. Apenas a presenca do predador terrestre reduziu a produgdo de folhas
novas da bromélia e nenhum tratamento contendo predadores afetou o crescimento foliar.
Nosso estudo evidencia a diferenga na magnitude dos efeitos causados por predadores de
dentro e de fora do ecossistema, sendo a cascata trdfica intra mais forte que a inter
ecossistémica. Demonstramos também uma interacdo antagonistica entre predadores de
diferentes ecossistemas, provavelmente modelada pelo risco de predacdo. A histéria de vida e
comportamento dos organismos envolvidos e caracteristicas funcionais dos detritos sdo outros
fatores influentes na magnitude e intensidade das cascatas tréficas intra e inter ecossistémicas
e merecem investigacdes futuras mais detalhadas.

Palavras-chave: Cascata trdfica interecossistémica, controle top down, fitotelmata, fluxo de
nutrientes taxa de fragmentagao de detritos
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ABSTRACT: Predators, and the trophic cascades triggered by them are present in several
ecosystems, although they can vary in intensity. Predators of terrestrial ecosystems
neighboringaquatic ecosystems may play a role in the aquatic food chain, with direct and
indirect effects, connecting the trophic cascades of both environments. In our study we
compared the effects of terrestrial and aquatic predators, and the interaction between them
over a set of aquatic preys, and the trophic cascade resulting of ecosystem processes in a
bromeliad microcosm. Tank bromeliads and their associated species were experimentally
manipulated in order to retrieve the effects of different sets of predators over: the survivor
rate of detritivorous larvae, the rate of fragmentation of detritus, and the nitrogen flow and its
consequences in the bromeliad growing rate. The effect of aquatic predator over the whole set
of detritivorous species was more intense than the effect of terrestrial predator, although they
perform a differential effect for each group of detritivorous, being inverse on caddysflie larvae
which already present a physical defense against aquatic predators. When the terrestrial and
aquatic predators are competitors, the first plays a negative effect in the foraging activity of
the former, and as a result reducing its effect on the detritivorous and their the growing rates.
The cascade effect over the detritus fragmentation was triggered mainly by the presence of
the aquatic predator, however the effect of interaction between predators is dependent of the
type of detritus, being additive in O. pulchella and suppressed in E. uniflora. The presence of
predators, when separated as well as together, significantly reduces the nitrogen flow from
the detritus to the bromeliad, although only the integrative effect have play a negative role in
the total concentration of N of the leaves. The release of new leaves was reduced only in the
presence of the terrestrial predator, and none treatment have affected the rate of foliar grow.
Our study highlight the differences in the scale of effects caused by predators in and across
ecosystems, being the trophic cascade intra stronger than inter-ecosystemic. We also pointed
out an antagonistic interaction between predators from different ecosystems, probably
modeled by the predation risk. The life history and behavior of the involved organisms, as well
as the functional characteristics of the detritus are additional factors that influence the
magnitude and intensity of the trophic cascades intra and inter-ecosystems, and deserve
further and detailed investigation.

Keywords: Cross-ecosystem trophic cascade, leaf litter breakdown rate, nutrient flow,
phytotalmata, top down control.
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INTRODUGCAO

Os efeitos em cascata desencadeados pelos predadores sdo considerados
importantes moduladores da dindmica das cadeias troficas das quais eles participam.
Esta cascata tréfica surge como resultado dos efeitos diretos letais e/ou ndo letais dos
predadores sobre suas presas, refletidos indiretamente nos niveis tréficos inferiores
(Hunter & Price 1992, Schmitz et al. 2004) que podem alcancar a dindmica de
importantes processos ecossistémicos (Malmqgvist 1993, Ives et al. 2005, Greig &
MclIntosh 2006, Schmitz 2008, Schmitz et al. 2010). Porém, os sistemas naturais sdo
compostos por cadeias alimentares complexas onde comumente s3o encontrados mais
de um predador e, com as interagdes entre eles a intensidade e diregao das cascatas
sao influenciadas (Finke & Denno 2004, Byrnes et al. 2006). Por exemplo, as interacdes
ndo lineares entre predadores podem ser de natureza sinergistica ou antagonistica
(ver em Sih et al. 1998), que ao resultarem no aumento, ou de outra forma, na
reducdo do risco de predacdo resultam uma intensificacdo (Wesner 2012) ou

tamponamento do efeito em cascata (Finke & Denno 2004), respectivamente.

As cascatas desencadeadas pelos predadores sdo reconhecidas em diversos
ecossistemas terrestres e aquaticos (Pace et al. 1999, Schmitz et al. 2000, Shurin et al.
2002, Shurin & Seabloom 2005). A diferenca entre a estrutura e dinamica desses
sistemas e bioldgicas dos organismos neles inclusos (e.g. taxonomia, histéria de vida e
comportamentos) resultam em uma disparidade na magnitude e intensidade entre as
cascatas troficas terrestres e aquaticas (Polis et al. 2000, Borer et al. 2005, Shurin et al.
2006, Schmitz 2008). Porém em muitos ecossistemas a fronteira entre os ambientes
aquatico e terrestre é ténue e transponivel pelo fluxo de matéria, energia e

organismos entre eles (Polis et al. 2004), assim como pelos efeitos resultantes das
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interagdes entre predadores e presas (Polis & Hurd 1996, Polis et al. 1997, Nakano et
al. 1999, Sabo & Power 2002, Marczak et al. 2007, Burdon & Harding 2008, Baxter et
al. 2004, Knight et al. 2005, Romero & Srivastava 2010). Alguns estudos comprovam a
cascata troéfica inter ecossistemas (i.e. entre o ambiente aquatico e terrestre) (Knight
et al. 2005, Romero & Srivastava 2010, Wesner 2012), porém comparac¢des entre 0s
efeitos causados por um predador aquatico, um terrestre e a interagdo entre ambos
ainda sdo inexistentes. Desta forma, estudos que abordam a interacdo entre
predadores de diferentes ecossistemas e a cascata sobre processos ecossistémicos sao
essenciais para a compreensdao das alteragcdes antropogénicas ou naturais nos

ambientes (Knight et al. 2005, Schreiber et al. 2008).

Um eficiente sistema de estudos sobre a dinamica de cadeias tréficas inter
ecossistémicas sdo 0s microcosmos naturais contidos em bromélias-tanques
(Bromeliaceae) (Srivastava et al. 2004, Romero & Srivastava 2010, Omena 2014). Os
fitotelmatas (Greeney 2001) e a porcdo ndo emersa de suas folhas abrigam um
ambiente aquatico e terrestre, respectivamente (Frank & Lounibos 2008). Como
esperado, predadores terrestres (e.g. aranhas) e aquaticos (e.g. larvas de odonatas)
ocupam este microcosmo natural, muitas vezes compartilhando um mesmo conjunto
de presas. Logo este micro ecossistema, passivel a manipulacdo, torna-se vidvel para as
investigacGes sobre as cascatas troficas ocasionadas por predadores de diferentes

ecossistemas.

Este micro ambiente comporta uma cadeia tréfica complexa com base nos
detritos acumulados do dossel (Benzing 1986, Richardson 1999). Os macro-

invertebrados detritivoros (e.g. insetos, crustaceos e anelideos) participam de uma
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série de interagdes facilitadoras na quebra destes detritos (Kitching 2000, Richardson
et al. 2000, Richardson et al. 2005). Os nutrientes liberados a partir desta quebra
(Benzing 1986) e os liberados por excretas dos animais (Romero et al. 2006, Ngai &
Srivastava 2006) sdo absorvidos pelas bromélias por tricomas especializados na base
de suas folhas e contribuem para a nutricdo da planta (Benzing 1990) podendo refletir
diretamente em seu crescimento (Romero et al. 2006, Ngai & Srivastava 2006). Desta
maneira, o processamento dos detritos (i.e. perda de biomassa de partes inteiras pela
acdo dos macro-invertebrados) e o fluxo de nutrientes relacionados a ele ou via
excrecdo, s3o importantes processos ecossistémicos dentro do microcosmo

bromelicola (Srivastava 2006).

A dindmica da cadeia trofica e os processos ecossistémicos bromelicolas
possuem algumas peculiaridades, por exemplo, a participacdo dos detritivoros como
beneficiadores do fluxo de nutrientes para a bromélia pode ser mais complexa e
dependente da histéria de vida desses organismos. Apesar de contribuirem com a
fragmentacdo dos detritos, alguns detritivoros de ciclo de vida complexo (e.g., larvas
de dipteros e besouros) podem atuar negativamente na disponibilidade de N
absorvivel pela bromélia, alocando-o durante seu ciclo larval e retirando-o do sistema
pela emersdo dos adultos (Ngai & Srivastava 2006). Sabe-se que larvas de odonatas
predadoras, exerce um forte efeito sobre a estrutura da comunidade, dindmica da
cadeia tréfica e no funcionamento ecossistémico bromelicola (Srivastava 2006, Ngai &
Srivastava 2006, Hammill et al. 2014, Atwood et al. 2014). Mesmo afetando
diretamente a sobrevivéncia de detritivoros e negativamente a taxa de fragmentacao

de detritos, as ndides de odonatos podem acelerar o fluxo de nutrientes por
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disponibilizar parte deste N em formas mais absorviveis pela bromélia por meio de

suas excretas (Ngai & Srivastava 2006).

Algumas aranhas residentes nas bromélias também exercem um efeito
negativo sobre os organismos aquaticos de ciclo de vida complexo, porém este efeito é
dependente da identidade do predador (Romero & Srivastava 2010). Este efeito pode
ser atribuido principalmente as espécies de aranhas construtoras de teias que
possuem maior potencial em interceptar e consumir os adultos alados durante sua
aproximacdo ao fitotelmata para oviposicdo (Romero & Srivastava 2010). Aranhas com
o forrageamento ativo ou por emboscada, apesar de ndo serem efetivas na reducdo da
riqueza e abundancia dos organismos aqudticos por meio da oviposicdo (Romero &
Srivastava 2010), consomem adultos recém emergidos ou larvas aquaticas pela
submersdo no fitotelmata (obs. pess.). Também é reconhecida a capacidade desses
predadores em contribuir com a nutricdo da bromélia por meio da liberagdo de
compostos nitrogenados contidos em suas fezes (Romero et al. 2006, Gongalves et al.
2011) atuando como canalizador de subsidios aléctones para o ecossistema (Romero &

Srivastava 2010).

Apesar de alguns estudos (Romero & Srivastava 2010, Omena 2014) elucidarem
alguns pontos do papel dos predadores terrestres sobre a colonizacdo de organismos
de ciclo de vida complexo, ainda resta entender como estes predadores interagem
com as formas aqudticas desses organismos. Neste contexto comparamos os efeitos
de um predador terrestre, um aquatico e a interacdo entre eles sobre um mesmo
grupo de presas detritivoras e a cascata gerada sobre a taxa de fragmentacdo de

detritos e o fluxo de N detrito-bromélia (Figura 1). Adicionalmente, investigamos como
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essas dinamicas trdficas influenciaram na quantidade total de N nas folhas e no
crescimento das bromélias. Nossa primeira predicdo estd relacionada a diferenca na
intensidade predatdria dos predadores sobre os detritivoros (Figura 1A), maior quando
exercida pelo predador aquatico (Figura 1A) do que e pelo predador terrestre (Figura
1B). Complementar a nossa primeira predicdo, é possivel que estratégias ou
caracteristicas morfoldgicas antipredatérias apresentadas pelos diferentes grupos de
presas sejam mais eficazes a um tipo de predador do que ao outro. Secundariamente,
aventamos a natureza sinergistica da interacdo entre esses predadores, aumentando
assim o efeito negativo sobre os detritivoros potencializando a cascata trofica sobre os
processos ecossistémicos (Figura 1C). De forma contraria, também é possivel uma
interacdo antagonistica onde ha a supressdo da densidade ou comportamental do
predador aquatico pelo terrestre, amenizando assim o efeito em cascata ocasionado
pelo predador aqudtico (Figura 1C). Nossa terceira hipdtese é de que a cascata tréfica
sobre a taxa de fragmentacdo de detritos e o fluxo de N detrito-bromélia também seja
mais intensa quando ocasionada pelo predador aqudtico do que pelo predador
terrestre e a cascata produzida pela interagdo entre eles possa ser intensificada pelo
sinergismo ou amenizada pelo antagonismo da interacdo. Nossa ultima predicdo
também condiz com os efeitos em cascata supracitados, porém sobre a quantidade
total de N (>N + *N) nas folhas e o crescimento da bromélia, ou seja, uma maior
influéncia negativa do predador aquatico em relacdo ao terrestre e maior ou menor

dependendo do efeito interativo dos predadores.
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MATERIAL E METODOS

Area de estudo e organismos

O estudo foi conduzido no Parque Estadual da Ilha do Cardoso (PEIC), localizado
no litoral sul do Estado de Sdo Paulo, Brasil. A coleta dos organismos e o experimento
foram realizados em uma drea de restinga com dossel continuo (25°4'21.83"S,
47°55'25.45"W) onde predominam espécies arbdreas da Familia Myrtaceae e, no sub-
bosque, bromélias e orquideas. A bromélia tanque Quesnelia arvensis (Bromeliaceae,
Bromelioideae) é a mais abundante e estd densamente distribuida pela area. Esta
espécie € uma bromélia de grande porte que pode acumular mais 2,8L de &agua
(Romero & Srivastava 2010) e capaz de hospedar uma fauna aquatica e terrestre

diversa (Cotgreave et al. 1993, Romero & Srivastava 2010).

O sistema de estudo compreendeu a fauna aquatica associada a bromélia-
tanque Q. arvensis, assim como o predador generalista terrestre bromelicola Corinna
demersa (Araneae, Corinnidae). A guilda dos detritivoros utilizados neste estudo foi
composta pelas larvas aquaticas de dipteros (Chironomidae, Culicidae e Limoniidae),
coledpteros (Scirtidae) e tricoptero Phylloicus bromeliarum (Calamoceratidae). Apesar
dos filtradores (Culicidae) ndo participarem diretamente da quebra dos detritos,
optamos por trata-los como detritivoros, pois tendem a consumir particulas organicas
mais finas suspensas na coluna d’agua ou aderidas a superficie dos detritos. Estes
organismos foram selecionados para o estudo por abrangerem grande parte da
biomassa e grupo funcionais de detritivoros encontrados naturalmente nos tanques de

Q. arvensis (obs. pessoal). Optamos em utilizar mais de uma espécie de chironomideos
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e culicideos, pois a manipulagdo para a diferenciacao entre as espécies poderia causar

injurias e alteracdes comportamentais ou fisioldgicas nos individuos experimentais.

Os chironomideos utilizados no estudo foram Polypedilum marcondesi, P.
kaingang e Chironomus aff. detriticula (Chironomidae, Chironominae), estes sdo
coletor-catadores de particulas de matéria organica das quais se alimentam e
constroem casulos utilizados como abrigos. As espécies de mosquitos do género
Wyeomyia (Phoniomyia) spp. e Culex (Microculex) spp. (Culicidae) sdo filtradores de
particulados mais finos da matéria organica suspensa e se movimentam livremente
pela coluna d’dgua. O Jultimo grupo de diptero presente no experimento é
representado pela espécie Trentepohlia sp. (Limoniidae), um picador de partes
maiores de detritos (e.g. folhas inteiras) e comumente encontrado aderidos a elas. As
larvas das duas espécies de besouros, Scirtes spp. (Scirtidae), sdo raspadoras e
forrageiam ativamente sobre a superficie dos detritos e das partes submersas das
folhnas que formam o tanque da bromélia. O tricdptero P. bromeliarum
(Calamoceratidae) é um importante picador de detritos dentro do microecossistema
bromelicola. Os detritos que servem de alimento também sdo utilizados na construcao
do casulo ocupado durante toda sua fase larval (obs. pessoal) que promove protecao
mecanica e camuflagem contra a predacdo (Peckarsky 1982). Todos os organismos
detritivoros foram utilizados em abundancias préximas as encontradas naturalmente

em bromélias de tamanhos similares as bromélias experimentais.

O predador aquatico, a larva de Leptagrion andromache (Zygoptera,
Coenagrionidae), é uma espécie que utiliza exclusivamente fitotelmatas de bromélias

para seu desenvolvimento larval (Muzon et al. 2009). As larvas do género Leptagrion
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sao classificadas como escaladoras (Carvalho & Nessimian 1998), ou seja, se deslocam
verticalmente pelas paredes do fitotelmata ou nos detritos neles acumulados
(Cummins et al. 2008) assim como entre os fitotelmatas da mesma bromélia e entre

plantas diferentes (obs. pessoal).

A aranha Corinna demersa, recentemente descrita (Rodrigues & Bonaldo 2014),
possui habito estritamente bromelicola e utiliza este microhabitat durante todo seu
ciclo de vida (ver Capitulo 1). A espécie também apresenta adaptacdes morfolégicas
gue Ihe beneficia na utilizacdo do habitat, € o caso da presenca abundante de cerdas
hidrofébicas em seu opistossoma que atuam na formacdo de um plastron (ver em
Crisp & Thorpe 1948) que lhe propicia a respiracdo durante a submersdo no
fitotelmata (G. C. O. Piccoli e G. Q. Romero, dados ndo publicados, Figura 2A). Este
comportamento de submersao pode ser utilizado na fuga perante o risco de predacao
e também para a captura de presas aquaticas (G. C. O. Piccoli e G. Q. Romero, dados
ndo publicados). O abrigo é utilizado para protecdo, reproducdo e na atividade de
forrageio. Neste ultimo, a aranha se situa dentro do abrigo para emboscar presas,
porém este modo de forrageio também é utilizado fora do abrigo em outras axilas
foliares, assim como a espreita voltada para a linha d’dgua para a captura de

organismos aquaticos (ver Capitulo 1).

Efeitos dos predadores sobre a sobrevivéncia dos detritivoros e processos

ecossistémicos bromelicolas: desenho experimental

Manipulamos as diferentes configuracdes de predadores, suas presas e os
detritos utilizados como recurso por elas em bromélias experimentais acondicionadas

em caixas de exclusdo. Cada caixa de exclusdo era constituida por uma estrutura
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retangular de arame e uma tela de tecido que permitia moderada passagem de luz,
ambos fixados ao vazo onde foi plantada coada bromélia experimental (Figura 2C).
Uma armadilha do tipo “covo” foi colocada no topo de cada caixa para a captura dos
adultos dos detritivoros emergidos durante o experimento. Utilizamos 48 bromélias
dispostas em 12 blocos aleatorizados com quatro tratamentos, cada um com uma
diferente topologia da cadeia alimentar; (i) detritos + detritivoros; (ii) detritos +
detritivoros + predador aquatico; (iii) detritos + detritivoros + predador terrestre; (iv)
detritos + detritivoros + predador aquatico + predador terrestre. Este experimento foi

realizado entre os meses de janeiro e margo de 2010 e teve a duragdo de 35 dias.

Previamente a execugdo do experimento, selecionamos e coletamos na area de
estudo as bromélias experimentais com tamanhos semelhantes entre si. Em seguida,
lavamos as plantas minuciosamente para a retirada de todos os organismos e detritos
de seus fitotelmatas e as plantamos nas caixas exclusdo, onde permaneceram por 60
dias antes do inicio do experimento. Este tempo foi suficiente para nos certificarmos
de que possiveis larvas ou ovos remanescentes eclodissem e/ou completassem seu
ciclo larval e para adaptacdo da planta a caixa de exclusdo. Com o término do periodo
preparatério para o experimento, retiramos as bromélias das caixas e as lavamos
novamente. Em seguida mensuramos o volume maximo de capacidade de suporte de
agua (média=366,53 ml; DP + 42,6 ml) e o numero de folhas (média= 20,82; DP + 1,55).
Mensuramos também o comprimento de trés folhas previamente definidas com o

auxilio de uma haste fina e flexivel.

Para o inicio do experimento replantamos cada bromélia na caixa de exclusao

e, em seguida, adicionamos agua nao clorada filtrada até sua capacidade maxima de
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suporte. Primeiramente, adicionamos porg¢des de folhas previamente secas e pesadas
de Eugenia uniflora (Myrtacea) (média=0,24 g; SD * 0,002 g) e Ocotea pulchella
(Lauracea) (média=0,57 g; SD + 0,009) distribuidas igualmente entre as axilas foliares
das bromélias. Apesar de diferirem no peso médio os dois tipos de detritos eram
similares em numeros de folhas inteiras, aproximadamente 15 folhas por porgao.
Ambos os tipos sdo comumente encontradas na area de estudo e no interior das
bromélias. Os detritos de E. uniflora e O. pulchella diferem em suas areas especificas
foliares (AEF) possuindo, respectivamente, os valores de AEF=97,77 cmz.g'1 + 27,3 (G.
Migliorini, com. pess.) e AEF=67,9 cm’.g" + 5,0 (Boerger & Wisniewski 2003). A area
especifica da folha infere o investimento da planta em defesas estruturais (e.g. teor de
lignina) interferentes na palatabilidade, ou seja, quanto menor o valor da AEF menor
sua palatabilidade (Cornelissen et al. 2003) Além de utilizados na taxa de
decomposicdo, os detritos de E. uniflora foram enriquecidos (Apéndice A) com isétopo
de nitrogénio (°N) para a andlise dos efeitos dos tratamentos sobre o fluxo de

nitrogénio dos detritos para a bromélia.

Posteriormente, adicionamos dez chironomideos, cinco de culicideos, trés
limonideos, trés scirtideos e dois tricdpteros. No dia seguinte, adicionamos nos
tratamentos condizentes, uma larva de L. andromache (média do comprimento
corporal = 11,3 mm % 0,21 mm) e uma fémea adulta de C. demersa. Simulamos uma
colonizacdo natural dos detritivoros no 182 dia de experimento adicionando cinco
chironomideos, dois culicideos, um limonideo, dois scirtideos e um tricéptero. As
abundancias utilizadas na colonizagao foram reduzidas em relagao a quantidade inicial
para evitar a competicdo entre detritivoros dentro dos fitotelmatas. Apds a finalizagao

da montagem, disponibilizamos os blocos na area de estudo com uma distancia
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minima de 20 metros entre eles (Figura 2B). Vistoriamos o experimento diariamente
para a coleta e fixa¢do (alcool hidratado 70%) dos adultos emergentes capturados nas

armadilhas.

Ao término do experimento, cada planta foi retirada dos vasos e, logo apds a
mensuracao final do crescimento foliar e do nimero de folhas, retiramos trés folhas
para analise da absorg3o de °N pela bromélia e concentragdo de N (ug N mg™ de N em
tecido seco da planta). Em seguida, dissecamos a bromélia folha por folha e as lavamos
sobre uma bandeja com agua. Logo ap0ds, recolhemos as partes inteiras dos detritos,
separando-os quanto ao tipo e condicionando-os em sacos de papel para posterior
secagem e pesagem. Em seguida, coletamos os organismos remanescentes. Para
verificarmos se a presenca da aranha interfere na ocorréncia de mudas de L.

andromache, coletamos e quantificamos suas ecdises.

Assumimos que a sobrevivéncia de cada grupo de detritivoros como a razao
entre a abundancia de sobreviventes (i.e. larvas remanescentes e adultos capturados)
e o total de larvas utilizadas no experimento. Aferimos a fragmentacao de detritios
pelo percentual de perda de biomassa em relagdo ao peso inicial, sendo a
fragmentacgao total obtido pelo percentual da soma dos valores dos dois tipos, O.
pulchella e Eugenia uniflora. Determinamos o fluxo de >N dos detritos de E. uniflora e
a bromélia pelo § >N encontrado nas folhas de Q. arvensis e a concentracdao de N pelo
percentual de N por grama de biomassa seca das folhas de Q. arvensis. Para varidveis
referentes ao crescimento vegetativo da bromélia analisadas, obtivemos a média da
diferenga entre o comprimento foliar inicial e final das trés folhas e o nimero bruto

para a producdo de novas folhas.
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Andlises estatisticas

Verificamos o efeito de cada predador e da presenca de ambos sobre a
sobrevivéncia dos detritivoros utilizamos uma analise de varidancia multivariada
(Manova) com teste de Pillai. Consideramos os tratamentos como fator fixo e o
percentual de sobrevivéncia dos detritivoros como varidveis dependentes. Para
compararmos os efeitos dos tratamentos sobre cada grupo de detritivoros utilizamos
um Modelo Linear de efeito misto (Lme), com os tratamentos como efeito fixo e o
bloco como efeito aleatdrio. Quando necessario comparamos os tratamentos com o
teste a posteriori de Tukey (P < 0,05). Utilizamos o mesmo teste multivariado e
univariado para acessarmos os efeitos dos tratamentos sobre os processos
ecossistémicos e crescimento da bromélia, considerando a fragmentacdo de detritos,
guantidade de nitrogénio e 8N, crescimento foliar e nimero de folhas novas como

variaveis dependentes.

Evidenciamos a diferenga no numero de ecdises das larvas de L. andromache
entre os tratamentos com presenga e auséncia de C. demersa com um Modelo
Generalizado Linear Misto (GImm) devido a distribuicdo binomial da varidvel resposta
(i.e. ocorréncia de mudas de L. andromache). Utilizamos a presenca de C. demersa
como varidvel preditora e o bloco como fator aleatdrio. Previamente a esta analise

foram feitas a valida¢des do modelo pela verificagcdo da dispersao dos dados.

Explicamos a relacdo direta dos efeitos dos predadores sobre os detritivoros e
suas relagdes indiretas sobre os processos ecossistémicos e crescimento vegetativo da
bromélia com um procedimento multivariado de modelos de equagdes estruturais

(SEM), representados em uma analise de rota (Pathway analysis). Utilizamos a
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presenca/auséncia dos predadores como variaveis independentes e, a sobrevivéncia
dos detritivoros com (tricoptero) e sem (outros grupos somados) prote¢do mecanica
contra predadores, fragmentacdo total dos detritos, 8N e nimero de novas folhas
como variaveis independentes. Adicionalmente, analisamos com SEM o efeito da

presenca de C. demersa sobre a quantidade de exlvias de L. andromache.

Previamente as andlises, inspecionamos a distribuicdo dos dados graficamente
guanto a normalidade, homocedasticidade e outliers usando histogramas, boxplots,
residuos vs. valores preditos, g-q plots e Cook’s D. As analises foram feitas em
ambiente e linguagem com o programa R versdo 3.0.2 (R Development Core Team
2014) usando os pacotes nime (Pinheiro & Bates 2007) para a estatistica univariada
(Lme), o pacote glmmadmb (Fournier et al. 2012) para o Glmm. Os Modelos de
equacdo estrutural (SEM) padronizados foram obtidos com o pacote lavaan (Rosseel

2012), usando maximum likelihood (ML) como estimador.

RESULTADOS
Efeitos dos predadores sobre a sobrevivéncia dos detritivoros e processos

ecossistémicos bromelicolas

Em relagcdo aos valores obtidos no tratamento controle, as presencas dos
predadores reduziram (Tabela 2) a sobrevivéncia de todos os detritivoros, sendo
reduzida intensamente pelo predador aquatico (77%), moderadamente pelo predador
terrestre (27,4%), e com a presenca de ambos de maneira intermediaria (47%),
resultados também visiveis com a andlise multivariada (MANOVA, P < 0,001; Tabela

1A). As analises univariadas mostraram que cada predador afetou em diferentes
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intensidades cada grupo de detritivoros (Tabela 2, Figura 4). A sobrevivéncia dos
chironomideos foi reduzida tanto por L. andromache e quanto por C. demersa
separadamente e conjuntamente (Tabela 2, Figura 4). Quanto aos culicideos, sua
sobrevivéncia foi reduzida apenas nos dois tratamentos em que o predador aquatico
esteve presente (Tabela 2, Figura 4). Ambos os predadores reduziram a sobrevivéncia
dos limonideos (Tabela 2, Figura 4) e dos scirtideos (Tabela 2, Figura 4). A
sobrevivéncia dos tricdpteros foi afetada apenas por C. demersa, tanto separadamente
como em associacdo com L. andromache (Tabela 2, Figura 4). Os efeitos negativos de
L. andromache sobre os dipteros detritivoros foram reduzidos na presenca de C.
demersa (Tabela 2, Figura 4), evidenciados pela interacdo antagonistica entre os dois
predadores. N3do capturamos nenhum adulto de L. andromache durante o
experimento e em apenas um dos doze blocos ndo encontramos a larva de L.
andromache no tratamento em que co-ocorria com C. demersa, neste caso inferimos a
ocorréncia de um evento de predacdo pela aranha. A presenca de mudas de L.
andromache encontradas no tratamento onde apenas ele esteve presente foi maior do
que no tratamento em que esteve associado com C. demersa (sem aranhas: 92%; com

a presenca de aranhas: 25%; GLMM, z=-1,99; P = 0,046).

A analise multivariada indicou os efeitos individuais de L. andromache e de C.
demersa sobre as variaveis referentes aos processos ecossistémicos (Tabela 1B), com a
auséncia de efeitos da interacdo entre ambos. A fragmentacdo total dos detritos foi
reduzida principalmente pela presenca do predador aquatico, tanto sozinho quanto na
presenca do predador terrestre (Tabela 2, Figura 5). Entretanto, quando analisados
separadamente, a fragmentacdo dos dois tipos de detritos foram afetadas

diferentemente pelos predadores (Tabela 2, Figura 5). A perda de biomassa de O.
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pulchella foi menor apenas na presenca simultanea dos dois predadores, enquanto a
de E. uniflora foi afetada negativamente quando apenas L. andromache esteve
presente (Tabela 2, Figura 5). O delta de >N nas folhas da bromélia foi afetado
negativamente por ambos os predadores individualmente e conjuntamente (Tabela 2,
Figura 6). A quantidade total de nitrogénio encontrado nas folhas das bromélias foi
reduzida apenas quando o predador terrestre e aquatico co-ocorreram (Tabela 2,
Figura 6). Quanto ao crescimento vegetativo da bromélia, o crescimento foliar nao foi
afetado por nenhum dos predadores, porém, a producao de folhas novas foi menor na
presenca de C. demersa separadamente e em conjunto com L. andromache (Tabela 2,

Figura 6).

Os Modelos de equacgbes estruturais (SEM) corroboram com os resultados
obtidos com as andlises univariadas. Os resultados (Figura 7A) demonstraram o forte
efeito negativo do predador terrestre sobre a presa que apresenta protecdo e do
predador aqudtico sobre as presas sem protecao. Houve também uma correlagao
direta entre os detritivoros sem protecdo e a fragmentacdo de detritos, e entre esta o
fluxo de N detrito-bromélia. O efeito indireto negativo dos predadores sobre o fluxo de
N do predador terrestre foi mais intenso do que o efetuado pelo predador aquatico,
que foi marginalmente significativo. A analise mostrou ainda um forte efeito negativo
de C. demersa e um efeito positivo menos intenso de L. andromache sobre a producao
de folhas novas. Corroborando com os resultados do GImm, o SEM demonstrou um
forte efeito negativo da presenca de C. demersa sobre o nimero de exuvias de L.

andromache (Figura 7B).
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DISCUSSAO

Nossos resultados demonstraram como os predadores de dentro e de fora do
ambiente aquadtico, assim como a interacdao entre eles, diferem nos efeitos sobre a
estrutura da cadeia e na cascata trofica sobre processos ecossistémicos contidos no
microecossistema aqudtico bromelicola. De maneira geral, o efeito negativo do
predador aqudtico sobre as presas aquaticas € mais forte do que o ocasionado pelo
predador terrestre. Porém, a defesa contra a predacdo apresentada pelo tricéptero é
eficiente contra o predador aquatico, mas ndao contra o terrestre que reduz sua
sobrevivéncia. A coocorréncia destes predadores impactou de maneira intermediaria
os detritivoros, o que configurou em uma interacdo antagonistica entre eles que
resultou na supressao do desenvolvimento do predador aquatico. Isto foi refletido na
cascata sobre a fragmentacdo total de detritos, que foi mais intensa apenas na
presenca do predador aquatico e amenizada na presenca do predador terrestre.
Porém, o tipo do detrito interferiu na cascata resultante da interacdo entre os
predadores, que foi amortecida pelo antagonismo da interacdo em E. uniflora e
intensificada pelo efeito do predador terrestre sobre o tricéptero em O. pulchella. Os
predadores reduziram fortemente o fluxo de N e apenas a interacdo entre eles
diminuiu a concentragao de N nas folhas das bromélias. Quanto a resposta do
crescimento vegetativo da bromélia, apenas a presenga do predador terrestre resultou
em uma baixa producdo de novas folhas. Com essas informacdes, esse estudo
demonstrou o contraste entre as cascatas intra e interecossistémicas ocasionadas por
predadores, além da relacdo destes efeitos com a identidade das presas e a qualidade
do recurso basal. Adicionalmente, mostramos a capacidade do predador terrestre em

interferir negativamente no crescimento vegetativo da bromélia.
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O contraste da intensidade dos efeitos negativos dos predadores sobre os
detritivoros nas cadeias tritroficas (Abrams 1995) corroboram com a nossa primeira
predicdo de que na comunidade total, o predador aqudtico exerce um maior impacto
sobre as presas em comparacdo ao predador terrestre. Porém, estes efeitos sdo
diferentes quando examinados cada grupo de presa. A diferenca na intensidade da
predacdo pode ser explicada por caracteristicas inerentes a utilizacdo do habitat por
estes predadores e suas presas, assim como pela histdria de vida destes organismos.
Por dividirem o mesmo espa¢o, um predador de dentro do ecossistema aquatico
possui maior chance de encontrar suas presas, como o caso de L. andromache e de
alguns grupos de detritivoros aquaticos. As larvas de odonatas sdo tidas como
generalistas e exercem uma forte influéncia negativa sobre os principais grupos de
detritivoros bromelicolas, como larvas de chironomideos e limonideos (Srivastava
2006, Srivastava & Bell 2009, Starzonski et al. 2010, Atwood et al. 2014, Petermann et
al. 2014). Estes dipteros ficam aderidos aos detritos ou nas folhas das bromélias e
ocupam tubos construidos com pequenas particulas organicas (Starzomski et al. 2010,
obs. pess.) e podem ocupar a conjuntura das folhas que formam os tanques. Estes
fatores podem dificultar tanto a percepcdo quanto o acesso a estes organismos pela
aranha, diminuindo o efeito predatdrio sobre eles. Quanto aos culicideos, é provavel
gue seu pequeno tamanho associado a sua mobilidade dificultem sua captura pela
aranha, com os eventos predatdrios restritos a adultos recém emergidos. Os besouros
scirtideos por sua vez, tiveram sua sobrevivéncia afetada de maneira equivalente por
ambos os predadores. As larvas desses besouros movem-se ativamente pela superficie
dos detritos e das partes submersas das folhas das bromélias, além de utilizarem as

partes ndao submersas para empupar (obs. pess.), oque provavelmente beneficia a
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predacdao por C. demersa. Um caso inverso ao esperado foi o do tricoptero P.
bromeliarum que, por apresentar uma protecdo fisica contra predadores, nao é
afetado diretamente pelo predador aquatico, mas sim pelo predador terrestre. A
caracteristica protetora do casulo de detritos é eficiente contra a predacdo por L.
andromache (Johansson & Johansson 1992, Ferry et al. 2012), por outro lado, esta
defesa ndo foi suficiente para evitar o predador terrestre, que possui uma digestdo
extracorpérea (Foelix 2011). O comportamento de manipulacdo dos detritos
desenvolvido pela aranha pode ter aumentado a percepgdo deste tipo de presa pelo

predador, diminuindo assim, a eficiéncia da camuflagem do casulo.

Neste contexto, C. demersa se mostra frequentemente participativa da cadeia
tréfica aqudtica bromelicola, assim como evidenciado para outras aranhas residentes
em fitotelmatas (Chua & Lim 2012). Apesar do efeito total do predador aquatico ser
mais forte, nossos resultados demonstram que a intensidade do efeito sobre os
detritivoros causados pelo predador aquatico e terrestre é dependente da identidade
dos predadores e presas e das estratégias antipredatdrias apresentadas por elas. Isso
demonstra a necessidade de futuros estudos de como a diversidade e a abundancia de

presas podem influenciar os efeitos intra e inter ecossistémicos dos predadores.

Na natureza é comum a coocorréncia destes predadores aqudtico e terrestre na
mesma bromélia, e com isso a interacao entre eles. Apesar da complementaridade na
predacdo sobre a comunidade com diferentes tipos de presas, nossos dados sugerem
que interacdo entre estes predadores seja preponderantemente antagonistica (Lima &
Dill 1990, Schmitz 2007). Isso pode ser aferido pela amortizacdo da redugdo da

sobrevivéncia total dos detritivoros, principalmente sobre os dipteros, na presenca de
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ambos predadores em relagdao ao efeito individual do predador aqudtico (Sih et al.
1998). Devido a baixa predacdo de C. demersa sobre L. andromache, sugerimos que o
efeito indireto positivo sobre os dipteros detritivoros seja devido a alteracdes
comportamentais de L. andromache perante a percepcdo da presenca de C. demersa
com a finalidade de reduzir o risco de predacdo (Lima 1998, Lind & Cresswell 2005).
Por exemplo, como estratégia antipredatdria os culicideos se deslocam verticalmente
na coluna d’agua e tendem a ficar mais préximo da superficie (Juliano & Gravel 2002) e
podem desenvolver este comportamento apenas com indicios da presenca do
predador aqudtico (Hammil et al. 2014). Consequentemente, L. andromache
necessitaria se posicionar mais préximo da superficie para a captura dos culicideos e,
assim, ficar mais susceptivel a percepgao por C. demersa. Logo, para reduzir o risco de
predacdo por C. demersa, L. andromache pode se localizar mais ao fundo o que
diminuiria a chance de captura dos culicideos. De outra maneira, ao esgotar o recurso
alimentar de um fitotelmata, L. andromache necessita se deslocar para outra axila em
busca de presas como chironomideos e limonideos que ficam aderidos aos detritos e a
diminuicdo desse deslocamento também pode ser uma estratégia antipredatdria.
Porém, a diminuicdo do deslocamento pode ndo ser o suficiente para beneficiar os
scirtideos, que se deslocam frequentemente. Essa alteracdo da atividade perante o
risco de predacdo resulta em um custo ao individuo, como reducdo do comportamento
de forrageamento, taxa de alimentacao e crescimento (Sih 1980, Sih 1992, Lima 1998,
Relyea 2002, Creel & Cristianson 2008). Em coocorréncia com C. demersa, tanto a
diferenca na sobrevivéncia dos detritivoros quanto o desenvolvimento de L.
andromache (i.e. ocorréncia de exuvias) suportam a hipotese de diminuicdo da

atividade do predador aqudatico como custo do comportamento antipredatério. Assim
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como o baixo indice de predac¢do do predador aquatico pelo terrestre no experimento
e bioensaios sugere a eficiéncia deste comportamento em evitar a predagao pela

aranha.

Esta modificacdo de interacdo nas relacdes entre predadores de topo e
predadores intermediarios ja foi evidenciada em ambientes aqudticos (Huang & Sih
1990, 1991, Wissinger & McGrady 1993), porém em ambientes terrestres parece haver
prevaléncia da predac¢do intraguilda como forca moduladora das interagdes entre
predadores (Finke & Denno 2003, 2004). Assim, nossos resultados sdo a primeira
indicacdo de uma modificacdo de interacdo entre um predador aqudtico e suas presas
pela presenca do predador terrestre. Ademais, este estudo serve de subsidio para
estudos comportamentais (e.g. percepcdao de risco de predacdo e estratégias
antipredatdrias) e ecoldgicos (e.g. complexidade estrutural do habitat) sobre efeitos de

multiplos predadores sobre suas presas em um contexto inter ecossistémico.

Os efeitos negativos em diferentes intensidades dos predadores sobre os
detritivoros influenciaram as cascatas troficas sobre os processos ecossistémicos,
sendo a fragmentagdao de detritos a primeira afetada. A forte correlagdo entre a
fragmentacdo total e os detritivoros sem protecdo estd relacionada como a maior
abundancia e abrangéncia funcional dos organismos presentes nesse grupo. Logo, o
efeito negativo causado pelo predador aquatico sobre os detritivoros sem protecdo é a
cascata com maior influéncia sobre a fragmentacdo total de detritos, corroborando
com nossa segunda predicdo e premissas de outros estudos em fitotelmatas
bromelicolas (Srivastava 2006, Atwood et al. 2014). Porém quando analisamos a

fragmentacdo de cada tipo de detrito separadamente, identificamos que os efeitos
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complementares de ambos predadores sobre os detritivoros promovem uma cascata
sobre a fragmentacdo de O. pulchella. Em relacdo a fragmentacado de E. uniflora, hd um
relaxamento da cascata devido a interagao antagonistica entre os predadores sobre os
detritivoros sem protecdo. Esta influéncia da qualidade do detrito pode ser atribuida,
primeiramente, as diferencas em tracos funcionais entre elas, como a AEF que pode
ter resultado em uma seletividade no consumo por parte dos detritivoros (Gracga et al.
2001). A AEF de O. pulchella é menor que a de E. uniflora, que infere em uma maior
resisténcia (Cornelissen et al. 2003) 4 acdo da fragmentacao pelos picadores sobre O.
pulchella. Assim, a cascata sobre O. pulchella quando ambos os predadores estdo
presentes pode ser o resultado dos efeitos dos predadores sobre os dois principais
picadores, o limonideo e o tricéptero. Estes resultados demonstram uma relagdo entre
o efeito diferencial dos predadores sobre os detritivoros e a qualidade do recurso basal

como fatores influentes na intensidade da cascata trofica interecossistémica.

O processo ecossistémico subsequente afetado foi o fluxo de N proveniente
dos detritos para a bromélia, aferido pelo 8N absorvido pela bromélia. Os
predadores, tanto individualmente quanto coocorrentes, afetam negativamente o
fluxo de N, principalmente a presenca do predador terrestre. Este efeito negativo pode
ser explicado pela dependéncia do fluxo a fragmentacdo de E. uniflora sendo passivel
do efeito em cascata ocasionado pelos predadores (Schmitz et al. 2010). Porém, o
efeito negativo deveria ser evidente apenas na presenca de L. andromache, o que nos
leva a inferir a existéncia de mecanismos indiretos da presenca de predadores
influente sobre o fluxo de N detrito-bromélia. E provavel que indicios da presenca
(e.g. compostos quimicos) dos predadores possam ter resultado na reduc¢do na taxa de

forrageamento dos detritivoros (Stief & Holker 2006), diminuindo a taxa de consumo
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(Short & Holomuski 1992, Trussell et al. 2003) per capta de E. uniflora. O stress
causado pelo risco de predacdo (Creel & Christianson 2008) pode modificar a fisiologia
da presa como custo do comportamento antipredatério (Trussell et al. 2006),
alterando a razdo C:N:P dentro da presa e em suas excretas (Schmitz et al. 2010) e
influenciando indiretamente o fluxo de N. Assim, ambos predadores promovem dois
mecanismos ja conhecidos do controle de predadores sobre a dinamica de nutrientes,
via cascata tréfica pelo consumo das presas e, mais intensamente, via alteracdo de
comportamento das presas perante o risco de predacdo (Schmitz et al. 2010). O
resultado mais atenuante do predador terrestre sobre o fluxo de N detrito-bromélia
via alteracdes comportamentais das presas, pode ser explicado pela maior mobilidade
da aranha. Isto pode acarretar em uma maior dispersdao de indicios quimicos da
presengca do predador dentro dos fitotelmatas da bromélia, tornando a cascata
interecossistémica mais intensa do que a intraecossistémica. Nossos resultados
contrapdem com a hipdtese da aceleracdo do fluxo de N detrito-bromélia por meio da
excrecdo, principalmente pelo predador aqudtico (Ngai & Srivastava 2006) e levantam
evidéncias de novos mecanismos de participacdo dos predadores na dinamica de
nutrientes dentro de fitotelmatas bromelicolas, principalmente no contexto

interecossistémico.

Assim com o fluxo de N, a concentracdo de N total nas folhas da bromélia
pode ter sido influenciada pela cascata trdéfica, corroborando nossa ultima predicao.
Porém, apenas a cascata desencadeada pela interacdo dos predadores reduziu o
percentual de N total nas folhas das bromélias, podendo estar mais relacionada com a
fragmentacdo de O. pulchella. Este resultado reforca a idéia de alteragdo

comportamental dos detritivoros e da seletividade do tipo de detrito, principalmente
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sobre os picadores. No entanto, o crescimento vegetativo da bromélia nao
acompanhou a concentracdo de N total, e os efeitos em cascata ndo demonstraram ser
influentes sobre o crescimento foliar, pelo menos em um curto periodo. Entretanto, a
producdo de folhas novas foi afetada negativamente, principalmente na presenca de C.
demersa. Apesar de ndo evidenciado o papel benéfico dos predadores na aceleracdo
de fluxo N detrito-bromélia, a reducdo da producdo de folhas pode estar relacionada a
diferenca na dissolucdo de compostos nitrogenados organicos (e.g. uréia e acido Urico)
e inorganicos (e.g. amdnia e nitratos) na agua contida em seus fitotelmatas (Benzing &
Renfrow 1974, Leroy et al. 2015) provenientes das excretas dos organismos
envolvidos. Larvas aquaticas de insetos excretam maior quantidade amonia em relacao
a outros compostos nitrogenados (Grimm 1988), enquanto as excretas de aranhas
formadas em sua maior parte por acido Urico, um composto quase insolivel em agua
(Foelix 2011). A insolubilidade pode ser um fator importante para a discrepancia dos
nossos dados e o conhecimento sobre a interacdo mutualistica nutricional entre
aranhas e bromélias (Romero et al. 2006, Gongalves et al. 2011). Estes estudos
demonstram a relagdo positiva do aumento de N oriundo de excretas e de aranhas
absorvido pela bromélia Bromelia balansae e sua taxa de crescimento foliar (Romero
et al. 2006, Gongalves et al. 2011). No entanto, B. balansae ndo acumula dgua em suas
bainhas e possui o mecanismo fotossintético C3 no que se difere de Q. arvensis, uma
bromélia CAM com fitotelmatas. Em um estudo comparativo, Gongalves e
colaboradores (2011) verificaram que Aechemea distichantha, uma bromélia CAM e
com fitotelmatas, tende a alocar o N proveniente das fezes das aranhas para uma
condicao de stress nutricional do que utiliza-lo em seu crescimento foliar, como B.

balansae. Este mecanismo pode ser o mesmo utilizado por Q. arvensis, devido ao baixo
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nimero de folhas produzidas pelas bromélias com apenas C. demersa. E possivel
também que o N proveniente da amdnia excretada pelos organismos aquaticos seja
absorvido e assimilado mais rapidamente pela bromélia do que o acido urico e guanina
excretados pela aranha, que necessitaria da mineralizacido do N em formas mais
simples por microorganismos (Gongalves et al. 2014). Adicionalmente, os possiveis
efeitos indiretos sobre a fisiologia dos picadores desencadeados pela presenga de C.
demersa podem contribuir para um déficit de amodnia no sistema. Logo, as relacdes
entre efeitos ndo letais de predadores intra e interecossistémicos, cascatas tréficas
sobre a fragmentacdo de detritos e disponibilizacdo de nutrientes e crescimento
vegetativo da bromélia sdo complexas e necessitam de novos estudos, principalmente

associando microorganismos a estes fenémenos.

Um dos principais pontos dentro da discussdo que envolve as cascatas troficas
esta na necessidade de distingdo entre cascatas tréficas em niveis especificos e em
niveis de comunidade (Polis 1999, Polis et al. 2000) e este estudo reforca esta
necessidade em alguns pontos, mas exclusivamente em um contexto
interecossistémico. Primeiro, as variacdes morfoldgicas e comportamentais dentro da
comunidade de presas compartilhadas sdo moduladoras ndao apenas das diferencas
entre os efeitos letais causados por predadores de diferentes ambientes, mas também
da interacdo entre eles. Segundo, em uma cadeia tréfica detritivora a diversidade do
recurso basal, que agrega variacdes em seus tracos funcionais, tem o potencial de
alterar a intensidade das cascatas troficas causadas pelos predadores terrestres e
aquaticos individualmente e também pelos seus efeitos interativos. Dentre a variedade
dos efeitos de predadores na cadeia detritivora, ressaltamos a importancia de novos

estudos sobre a dindmica da cadeia trofica intra e interecossistémica, biologia dos
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organismos e microorganismos na promog¢ao do mutualismo nutricional entre a fauna

associada e bromélias-tanque.
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Figura 1: Diagramas preditivos sobre os efeitos dos predadores aquatico, terrestre e da interagdo entre
eles sobre os detritivoros e os processos ecossistémicos dentro do ambiente aquatico bromelicola.
Efeitos diretos (setas inteiras) e indiretos (setas pontilhadas), diferencas entre a forca do efeito
representado pela espessura das setas. (A) Interagdes entre o predador aquatico, detritivoros e
processos ecossistémicos, efeito indireto negativo do predador sobre o fluxo de N pela cascata tréfica (-
‘) e positivo pela excrecdo (+%), efeito indireto positivo dos detritivoros sobre o fluxo de N pela cascata
tréfica (“+) e, negativo pela emersdo de adultos (-°™). (B) Interacdes entre o predador terrestre,
detritivoros e processos ecossistémicos, efeito indireto negativo do predador sobre o fluxo de N pela
cascata tréfica (-°) e positivo pela excre¢do (+%). (C) Interagdo entre os predadores, lado esquerdo
representando uma interagdo sinergistica e lado direito uma interagdo antagonistica.

102



Figura 2: (A) Fémea adulta da aranha bromelicola Corinna demersa em comportamento de submersao.
Vista de cima (B) e frontal (C) de uma bromélia experimental na caixa de exclusdo (descoberta) com uma
armadilha “em covo” para captura de insetos adultos emergidos. (D) Blocos experimentais dispostos na
drea de estudo. Fotos: Gustavo Caué de Oliveira Piccoli.

103



OControle  OPredadoraquatico @ Predador terrestre B Predador terrestre + aquatico

100 + — a

»m . om i

50’ d b
40 -

Taxa de sobrevivéncia (%)

10 b
b

Chironomidae Culicidae Limoniidae Scirtidae Trichoptera

Figura 3: Efeitos dos tratamentos sobre o percentual de sobrevivéncia dos diferentes grupos
taxondmicos de detritivoros. Barras de erro representam * EP. As letras sobre as barras indicam as
diferencas significativas entre os tratamentos (P < 0,05, Lme/Teste a posteriori de Tukey).
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Figura 4: Efeito dos tratamentos sobre a perda de biomassa total e separadamente dos dois tipos de
detritos usados no experimento, Ocotea pulchella e Eugenia uniflora. Barras de erro representam + EP.
As letras sobre as barras indicam as diferencas significativas entre os tratamentos (P < 0,05, Lme/Teste a
posteriori de Tukey).
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Figura 5: Efeitos dos tratamentos sobre o o fluxo do isétopo de N dos detritos para a bromélia,
percentual de N por grama nas folhas das bromélias, comprimento foliar e produg¢do de folhas novas
pela bromélia. Barras de erro representam + EP. As letras sobre as barras indicam as diferencgas
significativas entre os tratamentos (P < 0,05, LME/Teste a posteriori de Tukey).
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Tabela 1A: Andlise de variancia multivariada (MANOVA, Pillai test) examinando os efeitos principais e
interativos dos predadores sobre o percentual de sobrevivéncia de todos os detritivoros. Valores de P

significativos em negrito (P<0,05).

Pillai F df P
L. andromache 0.900 52.059 5 <0.001
C. demersa 0.687 12.756 5 <0.001
L. andromache + C. demersa 0.724 15.194 5 <0.001
Block 1.181 0.928 55 0.618

Tabela 1B: Analise de variancia multivariada (MANOVA, Pillai test) examinando os efeitos principais e
interativos dos predadores sobre a fragmentacgdo total de detritos e dos detritos de Ocotea pulchella e
Eugenia uniflora separadamente, fluxo de BN para a bromélia, percentual de N por grama de biomassa
seca nas folhas, comprimento foliar e produgao de folhas novas pela bromélia. Valores de significativos

P em negrito (P<0,05).

Pillai F df P
L. andromache 0.404 2618 7 0.033
C. demersa 0.763 12.478 7 <0.001
L. andromache + C. demersa 0.229 1.148 7 0.258
Block 1.903 1.120 77 0.363
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Tabela 2: Resultados das analises univariadas (Lme) examinando os efeitos dos predadores e de sua
interacdo sobre a sobrevivéncia dos diferentes grupos de detritivoros, perda de biomassa total e
individual dos dois tipos de detritos (O. pulchella e E. uniflora), fluxo de By, concentracdo total de N nas
folhas, comprimento foliar e produgdo de folhas novas em Q. arvensis. Graus de liberdade para todos os
testes t = 33. Valores significativos em negrito (P < 0,05).

atico +
Predador aquitico Predador terrestre Predador aquatico
Predador terrestre
t P -value t P -value t P -value
Sobrevivéncia dos detritivoros
Total -16.55 <0.001 -5.90 <0.001 -10.10 <0.001
Chironomidae -15.64 <0.001 -3.48 0.001 -8.80 <0.001
Culicidae -10.62 <0.001 -1.54 013 -3.28 0.002
Limoniidae -11.68 <0.001 -541 <0.001 -8.26 <0.001
Scirtidae -4.34 <0.001 -3.63 <0.001 -3.10 0.003
Trichoptera -0.85 0.40 -3.96 <0.001 -5.09 <0.001
Taxa de fragmentacio
Total -2.62 0.013 -1.14 0.26 -3.57 0.001
Oocotea pulchelia -0.85 0.40 -0.92 0.36 -2.85 0.007
Fugenia uniffora 298 0.005 -054 0.59 -1.60 0.12
Fluxo de °N { 5N) -3.50 0.001 -a.67 <0.001 -5.64 <0.001
Concentragio total de N 0.19 0.35 -1.64 0.11 -2.15 0.039
Crescimento vegetativo da bromélia
Folhas novas -1.64 0.11 -3.84 <0.001 -2.38 0.023
Comprimento foliar 098 033 1.44 0.16 1.72 0.10
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Figura 6: Resultados do modelo de equagdes estruturais (SEM). (A) Efeitos da presen¢a do predador
terrestre e aqudtico sobre as presas com e sem protecdo, fragmentacdo de detritos, fluxo de N e
crescimento da bromélia. Valores de ajuste do modelo, xz = 9,74, GL = 5, P = 0,083. (B) Efeito da
presenca do predador terrestre C. demersa sobre o nimero de exuvias de L. andromache. Setas
tracejadas representam efeitos ndo significativos e a espessura das setas sdao proporcionais a magnitude
do coeficiente padronizado de cada rota. Os valores associados as setas entre as varidveis representam
valores padronizados dos coeficientes. Os valores de R’ ajustados estdo apresentados sobre as caixas
das variaveis enddgenas.*P < 0,05; ** P < 0,01; *** P < 0,001.
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APENDICES

Apéndice A
Efeitos diretos do predador terrestre sobre os organismos aqudticos: bioensaios

Verificamos a frequéncia de predacdo e os modos de captura dos organismos
aquaticos por C. demersa com bioensaios em laboratdrio com os organismos coletados na area
de estudo. Cada bioensaio consistiu em folhas da bromélia Q. arvensis arranjadas para formar
cinco fitotelmatas em um recipiente com agua fechado com tecido do tipo organza (Figura).
Apds a montagem do cativeiro inserimos uma larva aquatica e folhas secas para caracterizar a
matéria organica acumulada nos fitotelmatas e, no dia seguinte, uma fémea adulta de C.
demersa. Realizamos dez réplicas para cada um dos grupos de detritivoros utilizados no
experimento e também com larvas de L. andromache. Observamos as réplicas diariamente no
periodo noturno e diurno durante 30 minutos. O tempo limite para cada réplica foi de dez dias
e a frequéncia do evento de predagdo foi calculada para cada tipo de organismo aquatico.

Com os bioensaios verificamos a predacdo de C. demersa sobre todos os grupos de
organismos aqudticos, com maior frequéncia sobre os chironomideos. Durante a execuc¢do dos
bioensaios notamos que C. demersa utilizou diferentes mecanismos para a captura das presas
aquaticas. A submersdo para a captura da presa foi utilizada na predagdo das larvas de L.
andromache, Scirtidae, Chironomidae e Limoniidae. A captura de adultos recém emergidos foi
registrado em chironomideos e culicideos, nestes eventos aranha capturou os adultos alados
ainda sobre a linha d’dgua. Outro mecanismo utilizado foi observado na captura de P.
bromeliarum, neste a aranha movimentou os detritos de dentro para fora dos fitotelmatas
onde se encontravam aderidos os tricépteros, que apds serem notados, foram capturados e
consumidos pela aranha.

Figura: Conjunto de bioensaios.
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Apéndice B
Protocolo de enriquecimento isotdpico de detritos de Eugenia uniflora (Myrtacea)

O estudo envolvendo a ciclagem de nitrogénio inicia-se previamente aos experimentos
com a producdo dos detritos organicos enriquecidos (i.e. folhas secas) e, posteriormente com
analise da concentracdo do isétopo nas folhas das bromélias. Para a produg¢do dos detritos
cultivamos dez mudas com cerca de 60 cm de Eugenia uniflora (Myrtacea) em uma casa de
vegetacdo com sistema automatico de irrigagdao. Obtemos o enriquecimento com i\ por meio
da aplicacdo a cada dois dias de cinco mililitros de solucdo com concentracdo de 2,5 g/l de
sulfato de amonio [(15NH,)250,] enriquecido com 10% de excesso de atomos °N (Cambridge
Isotope Laboratories, MA). Este procedimento ocorreu durante 60 dias. Apds esse
procedimento, cortamos as mudas na base dos caules e as colocamos em uma bandeja para a
coleta, apds a senescéncia, de todas as folhas produzidas. Posteriormente, estas folhas foram
desidratadas em uma estufa com circulagdo de ar (Marconi®) a 60 °C por 48h. As amostras de
folhas secas utilizadas no experimento foram pesadas em porg¢des individuais com o auxilio de
uma balanca de alta precisdo (0,0001 g) e acondicionadas em envelopes para facilitar sua
aplicacao no inicio do experimento.

Para analise final sobre o fluxo de 15N dos detritos de E. uniflora para as folhas de Q.
arvensis coletamos ao término do experimento as por¢des ndo submersas de trés folhas da
terceira camada da roseta de cada bromélia experimental. Essas folhas foram lavadas e
acondicionadas separadamente por réplica em sacos de papel. Em laboratério estas folhas
foram desidratadas em uma estufa com circulacdo de ar (Marconi®) a 60 °C por 48h.
Posteriormente, cada amostra (i.e. trés folhas por bromélia) foi moida com nitrogénio liquido
e, embaladas seguindo os procedimentos exigidos pelo Stable Isotope Facilities na University
of California, Davis, EUA e enviadas para o mesmo laboratério para analise. Os valores de
porcentagem de dtomos de °N e de & N [= ((15N: 14N amostra/ 15N: 14N padrdo) — 1) x
1000] das folhas das bromélias foram determinados utilizando o espectrémetro de massas
analisador elementar ANCA-SL (Automatic Nitrogen and Carbon Analyzer) com detector
magnético de baixa resolucdo acoplado ao IRMS 20-20 (Europe Scientific, Krewe, UK).
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RESUMO: A predacdo é capaz de conectar as cadeias tréficas de ambientes terrestres e
aquaticos em ecossistemas aonde os limites entre eles sejam ténues, como os contidos em
bromélias-tanques. Os predadores terrestres bromelicolas, principalmente aranhas, exercem
efeitos letais e ndo letais os predadores de topo aquaticos nos fitotelmatas, as larvas de
odonatas. Porém pouco se sabe sobre a influéncia de fatores bidticos nesta interagdo, como o
efeito da oferta de recurso alimentar para o predador terrestre. Neste estudo buscamos
reconhecer o efeito da disponibilidade de presas para aranha C. demersa em sua interacdo
com os predadores de topo aquaticos, as larvas de odonatas do género Leptagrion.
Adicionalmente, investigamos os reflexos indiretos das alteragcbes nessa interagdo sobre
pardmetros da estrutura tréfica da comunidade aquatica e na fragmentacdo de detritos e fluxo
de nitrogénio detrito-bromélia. Para isso manipulamos a presenca do predador e presa
terrestres e larvas de zigdpteros experimentais em bromélias previamente limpas susceptiveis
a colonizacdo de organismos com ciclo de vida complexo. A presenca da presa terrestre
diminuiu o impacto de C. demersa, aumentando a sobrevivéncia dos zigdpteros experimentais
e a riqueza e abundancia de zigdpteros colonizados deixaram de ser negativamente afetadas.
Estes resultados inferem que a saciedade do predador terrestre provida pelo aumento de
recurso alimentar, provavelmente, tenham influenciado o comportamento de forrageamento
de C. demersa, beneficiando os zigépteros. Adicionalmente o aumento da sobrevivéncia dos
zigbépteros experimentais beneficiou a riqueza total de organismos aquaticos com ciclo de vida
complexo, de detritivoros e filtradores, provavelmente por supressdo comportamental de
predadores intermedidrios aquaticos. Ao contrdrio do esperado a modificacdo da interagdo
entre os predadores nao foi manifestada sobre as presas aquaticas e consequentemente ndo
resultou em uma cascata trofica sobre a taxa de fragmentacao de detritos e fluxo de N detrito-
bromélia. Sugerimos que a complexidade tréfica da comunidade aqudtica resulte em mais
efeitos de predadores intra-ecossistémicos capazes de anular as cascatas desencadeadas pela
interacdo entre predadores interecossistémicas, mesmo que modificadas pelo aumento da
oferta de recurso alimentar ao predador dominante.

Palavras-chave: diversidade de predadores; oferta de recurso; cascata trdéfica; conexdes
interecossistémicas; fitotelmatas.
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ABSTRACT: Predation is an efficient mechanism to link trophic chains of terrestrial and aquatic
ecosystems, particularly where the boundaries are thin, likewise those within tank bromeliads.
The terrestrial bromeliad predators, mostly featured by the spiders, may drive lethal and non-
lethal effects on apex predators of aquatic phytotelmata, the damselfly larvae. However, very
little is known about the role of biotic factors in this interaction, such as the effect of
availability of feeding resources in terrestrial predators. In this study we aimed to elucidate the
role of prey availability for C. demersa in the interaction with an aquatic apex predator, the
odonata larvae of genus Leptagrion. Furthermore, we investigate the indirect effects of
adjustments on the parameters of trophic structure in the aquatic assemblage, in the
fragmentation of detritus, and the nitrogen flow at leaf litter-bromeliad. Based on that, we
experimentally manipulated the presence of terrestrial predator and prey, and the larval stage
of zygoptera on bromeliads, previously cleaned and susceptible to the colonization of complex
life cycle organisms. The incidence of terrestrial prey decreases the effect of C. demersa,
enhancing the survivor of experimental zygoptera as a consequence, besides the richness and
abundance were not affected anymore. These results suggest that the increment of food
resource leads to the satiety of terrestrial predator, changing the behavior C. demersa,
resulting at the end in a benefit to the zygoptera. Additionally, the increase of experimental
zygoptera survival has benefited the diversity of aquatic species with complex life cycle, and
also the detritivorous and filtering organisms, probably by the behavioral suppression of
intermediate aquatic predators. Despite expectations, the alteration in the interaction
between predators were not established on the aquatic preys, and as consequence, did not
result in a trophic cascade on the rate of detritus fragmentation neither in the detritus-
bromeliad nitrogen flow. We suggest that the trophic complexity of the aquatic community
may result in more effects of intra-ecosystem predators, which would be able to nullify the
trophic cascades triggered by the interaction between inter-ecosystem predators, even
modified by food supply for dominant predator.

Keywords: diversity of predator, food supply, trophic cascade, inter-ecosystemic connections,
phytotelmatas.
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INTRODUCAO

As conexdes troficas entre as cadeias alimentares terrestre e aqudtica sdo
onipresentes em diversos habitats limitrofes, como matas riparias (Nakano et al. 1999,
Knight et al. 2005, Burdon & Harding 2008), areas inter-marés (Polis & Hurd 1996, Polis
et al. 1997) e fitotelmatas (Romero & Srivastava 2010, Chua & Lim 2012), sendo a
predacdo uma das principais interagdes responsaveis por estas conexdes. As conexoes
estabelecidas pelos efeitos diretos (i.e. letais e ndo letais) e indiretos (e.g. cascatas
tréficas) de predadores sao bem documentadas, principalmente, quando organismos
de ciclo de vida complexo (OCVC) (ver conceito em Wilbur 1980) como insetos
holometdbolos estdo envolvidos (Polis et al. 1997, Polis et al. 2004). Tanto o predador
aquatico quanto o terrestre, ao consumirem os OCVC em seu ambiente, alteram a
disponibilidade de presas para predadores do ambiente adjacente (Paetzold et al.
2005, Marczak et al. 2007, Romero & Srivastava 2010, Chua & Lim 2012). Este efeito
direto da predacdo pode acarretar efeitos indiretos sobre os niveis tréficos
subsequentes, ocasionando uma cascata trofica (ver conceito em Pace et al. 1999)
inter ecossistémica (Knight et al. 2005, Schreiber & Rudolf 2008) que influéncia a
estrutura tréfica da comunidade e processos ecossistémicos do ambiente adjacente
(Baxter et al. 2005, Knight et al. 2005, Schreiber & Rudolf 2008, McCoy et al. 2009,
Wesner 2012). Assim a predacdo é considerada uma importante interacdo capaz de
influenciar a estrutura e dinamica dos sistemas naturais, ndo s6 nos ambientes
terrestre e aquatico isoladamente, mas também de maneira conectiva entre eles (Polis

et al. 2004).
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Os sistemas naturais sao biologicamente complexos e com a diversidade de
espécies predadoras em um mesmo habitat, seja ele aqudtico ou terrestre, ha
interacbes entre elas e seus resultados sdo conhecidos como efeitos de multiplos
predadores (EMP). A linearidade dos EMP surge quando ha a substituicdo dos efeitos
sobre suas presas sendo o resultado semelhante ao de cada predador individualmente
(Sih et al. 1998, Schmitz 2007). Ja os resultados ndo lineares sdo mais comuns e
surgem como ganho ou reducdo de risco de predacdo de suas presas, na existéncia de
uma interagao sinergistica ou antagonistica dos predadores (e.g. Predacao Intraguilda
e modificacdo de interacdo), respectivamente (Sih et al. 1998, Schmitz 2007).
Consequentemente, os EMP s3ao capazes de interferir na intensidade das cascatas
tréficas (Spiller & Schoener 1994, Snyder & Wise 2001, Schmitz & Sokol-Hessner 2002,
Lang 2003, Finke & Denno 2004, Siddon & Witman 2004, Byrnes et al. 2006, Schmitz
2008) estando os resultados relacionados ao tipo do EMP. Por exemplo, se o EMP for
substitutivo (i.e. lineares) sobre suas presas, os efeitos indiretos sobre o recurso
também sdo (Finke & Denno 2005, Byrnes et al. 2006) ou se o resultado for a reducdo
de risco para a presa, ha um declinio no efeito indireto sobre o recurso (Siddon &
Witman 2004, Finke & Denno 2004). Os resultados dos EMPs sobre a dinamica tréfica
em sistemas terrestres e aquaticos sdo atualmente bem conhecidos. Porém, estudos
qgue utilizam predadores aqudticos e terrestres sdo escassos, mas de extrema
importancia para predizerem mudangas na comunidade e seus reflexos sobre os

processos ecossistémicos nos habitats limitrofes entre esses dois ambientes.

Um completo sistema natural adequado para investigacdes sobre EMPs em um
contexto interecossistémico sdo os microcosmos contidos em bromélias-tanques.

Além de apresentar caracteristicas apropriadas para sua utilizacido em estudos
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ecolégicos (ver em Srivastava et al. 2004), estas plantas abrigam predadores aquaticos
(e.g. larvas de Odonta) e terrestres (e.g. aranhas) estritamente associados,
respectivamente, aos seus fitotelmatas (i.e. habitat aquatico formado pelo acimulo de
agua em suas axilas foliares) e partes ndo submersas de suas folhas (Frank & Lounibos
2008, Romero & Srivastava 2010). Além de predadores, os fitotelmatas bromelicolas
também comportam uma comunidade de micro e macro organismos aquaticos que
compdem uma cadeia tréfica com base nos detritos (e.g. folhas e galhos senescentes)
acumulados na base de suas folhas (Richardson 1999, Kitching 2000). Esta cadeia
tréfica estd envolvida em importantes processos dentro deste microecossistema, como
a fragmentagdo e decomposicdo de detritos (Benzing 1986, Richardson et al. 2000,
Srivastava 2006) e dinamica de nutrientes (e.g. Nitrogénio, Ngai & Srivastava 2006),
estes passiveis de absorcdo pela bromélia devido a existéncia de tricomas
especializados em suas folhas (Benzing 1990). Dentro do microecossistema
bromelicola os ambientes aquatico e terrestre também estdo conectados pelos OCVC,
principalmente insetos que utilizam os fitotelmatas para seu desenvolvimento larval
aquatico. Apesar da estrutura e dinamica da cadeia tréfica aquatica ser bem
conhecida, atualmente as conexdes tréficas via predacdo entre organismos aquaticos e
terrestres estdo sendo evidenciadas e podem influenciar de diferentes maneiras o

sistema aquatico fitotélmico (Romero & Srivastava 2010, Omena 2014, ver Capitulo 2).

Sabe-se que dentro de muitos microecossistemas fitotélmicos bromelicolas o
principal predador de topo de cadeia, larvas de odonata, sdo capazes de suprimir a
composi¢ao da comunidade e abundancia de suas presas pelo consumo direto,
afetando negativamente a fragmentacao de detritos (Srivastava 2006, Starzomski et al.

2010, Atwood et al. 2014). Quanto ao fluxo de nutrientes dos detritos para a bromélia,
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o predador aqudtico pode participar da dinamica do nitrogénio (N) tanto de forma
negativa pela cascata sobre a fragmentacdo de detritos (ver Capitulo 2), quanto
acelerando o fluxo por meio da liberacdo de N em formas mais absorviveis pela
bromélia em suas excretas (Ngai & Srivastava 2006). Ja as aranhas, dependendo de seu
modo de forrageamento (Romero & Srivastava 2010), podem consumir diretamente as
larvas aquaticas (e.g. forrageamento por espreita, ver Capitulo 2) ou reduzir
indiretamente a riqueza, abundancia e biomassa de OCVC da comunidade aquatica ao
interferir negativamente na oviposicao de insetos adultos (e.g., aranhas construtoras
de teia em lencol, Romero & Srivastava 2010, Omena 2014). Neste ultimo caso, o
efeito em cascata sobre a fragmentacdo de detritos pode ser diferenciado, ndo sendo
evidenciado um efeito negativo quando afetam os detritivoros (Romero & Srivastava
2010), mas evidentemente positivo quando afetam o predador de topo aquatico
(Omena 2014). No caso de aranhas que cacam por espreita, sua relacdio com a
comunidade aquatica se da ndo s6 pelo consumo das fases larvais (ver Capitulo 2), mas
também de insetos e anuros adultos que se aproximam para a colonizacdo. Logo,
aranhas com este modo de comportamento podem interagir com o predador aqudatico
de forma antagonistica, pelo consumo (predacdo intraguilda) ou inducdo de
modificacGes comportamentais do predador aqudtico perante o risco de predacao (ver
Capitulo 2). Neste caso, a cascata sobre a fragmentacdo exercida pelo predador
aquatico é amortecida ou potencializada devido ao sinergismo na predacdo de
diferentes tipos de presas detritivoras, porém é dependente da qualidade do detrito
(ver Capitulo 2). A participacdo dos predadores na dindmica do N no sistema
bromelicola pode ser positiva ao contribuirem com N aléctone ao sistema aquatico por

meio de suas fezes e carcacgas de presas terrestres (Romero & Srivastava 2010, Leroy et
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al. 2015). Porém, em relagao ao fluxo detrito-bromélia, um aranha que forrageia por
espreita pode interferir negativamente ao induzir mudangas comportamentais e

fisiolégicas nos detritivoros como resposta ao risco de predacao (ver Capitulo 2).

Conhecidos os possiveis EMPs entre o predador terrestre que forrageia por
espreita e o predador de topo aquatico (Capitulo 2), buscamos neste estudo entender
como a oferta de recurso alimentar aldctone ao ecossistema aquadtico (i.e. presa
terrestre) para o predador terrestre reflete em sua interagdo com o predador de topo
aquatico. A nossa primeira predicdo esta relacionada a saciedade do predador
terrestre perante o aumento do recurso alimentar que pode implicar na diminuicdo do
efeito negativo, letal e ndo letal, sobre o predador aquatico. Predizemos
secundariamente um aumento da intensidade da pressao do predador aquatico sobre
as presas neste mesmo ambiente (i.e. reducdo da riqueza, abundancia e biomassa)
devido ao relaxamento do efeito negativo exercido pelo predador terrestre. De
maneira contraria, podemos considerar atenuante o efeito letal do predador terrestre
sobre a comunidade aqudtica na auséncia da presa terrestre, tornando possivel o
sinergismo do EMP sob esta condicdo. Como resposta, aventamos também a hipotese
de que a fragmentacdo de detritos e o fluxo de N dos detritos para a bromélia sofrem
um impacto negativo devido ao efeito da presa terrestre sobre o aumento da
intensidade da cascata tréfica exercida pelo predador aquatico. Nossa ultima predicdo
é em relacdo ao aumento da concentracao total de N nas folhas das bromélias devido
a disponibilidade de nutrientes aléctone ao ecossistema aquatico via predacdo da
presa terrestre pela aranha. Assim, neste estudo pretendemos avaliar; (i) O efeito do
recurso aléctone ao ambiente aquatico sobre o impacto do predador terrestre na

sobrevivéncia (efeito letal) e na metamorfose (efeito ndo letal) do predador aquatico;
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(ii) Associar essas alteragdes na interacdo entre os predadores as modificagdes dos
efeitos diretos do predador aquatico sobre a abundancia, riqueza e biomassa da
comunidade aquadtica; (iii) lIdentificar modificacbes na cascata tréfica sobre a
fragmentacao e fluxo de nitrogénio e; (iv) verificar o potencial do recurso aléctone
terrestre como fonte de nutriente para a bromélia (i.e. concentracdo total de N nas

folhas) via predacgdo pelo predador terrestre.

MATERIAL E METODOS

Area de estudo e organismos

O estudo foi conduzido no Parque Estadual da llha do Cardoso (PEIC), localizado
no litoral sudeste brasileiro entre as coordenadas 48°05'W, 25°03’S e 48°53’'W,
25°18’S. Realizamos a coleta dos organismos e o experimento em uma area de restinga
arbérea onde predominam espécies da Familia Myrtaceae e com o sub-bosque
ocupado, principalmente, por espécies da Familia Bromeliaceae e Orquidaceae. A
espécie de bromélia-tanque mais abundante neste local é a Quesnelia arvensis
(Bromeliaceae, Bromelioideae) (Figura 2A). Capaz de acumular mais de 2,8L de agua
em seus tanques e possuir folhas com mais de 1m (Romero & Srivastava 2010, obs.
pess.), Q. arvensis hospeda tanto uma diversa fauna aqudtica quanto terrestre
(Cotgreave et al. 1993, Romero & Srivastava 2010, Piccoli e colaboradores, dados nao

publicados).

A macrofauna de invertebrados aquaticos compreende ndo soé as fases larvais

de muitas espécies de insetos com ciclo de vida complexo (e.g. Diptera, Trichoptera,
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Coleoptera e Odonata) como também alguns adultos (e.g. coledpteros das Familias
Dytiscidae e Hydrophilidae). Outros invertebrados aquaticos de ciclo de vida simples,
como anelideos (Oligochaeta: Tubificidae) e crustaceos (Ostracoda) habitam os
fitotelmatas durante todas as fases de vida. Estes organismos ocupam todos os niveis
tréficos dentro cadeia alimentar bromelicola. Os detritivoros abrangem principalmente
os dipteros das Familias Chironomidae, Psychodidae, Ceratopogonidae, Culicidae,
Limoniidae e Syrphidae, coledépteros da Familia Scirtidae, tricépteros
(Calamoceratidade), crustaceos (Ostracoda: Cyheroidae) e anelideos (Oligochaeta:
Tubificidae). Os predadores estdo distribuidos de forma hierarquica dentro da cadeia
tréfica aquatica, entre os predadores intermediarios estdo dipteros das Familias
Corethrelliade, Ceratopogonidae, Chironomidae (Tanypodinae) e larvas de besouros da
Familia Dytiscidae e Hydrophilidae. Entre os predadores aquaticos de topo de cadeia
temos adultos de besouros da Familia Dytiscidae e larvas de tabanideos (Diptera:
Tabanidae), estes classificados como perfuradores devido ao modo de captura e
consumo de suas presas (Cummings et al. 2008). Em nossa area de estudo, o principal
predador de topo sdo as larvas de libélulas do género Leptagrion (Zygoptera:
Coenagrionidae), que sdo classificadas como mastigadoras e generalistas na sua dieta
(Carvalho & Nessimian 1998). O género Leptagrion é reconhecido por utilizar
exclusivamente fitotelmatas de bromélias tanques para seu desenvolvimento larval,
gue pode durar mais de seis meses (De Marco Jr. & Furieri 2000). Predadoras
generalistas que forrageiam por emboscada, estas larvas se deslocam verticalmente
pelas paredes do fitotelmata (Carvalho & Nessimian 1998) ou nos detritos neles
acumulados, assim como entre os tanques da mesma bromélia e entre plantas

diferentes (obs. pessoal). A espécie utilizada experimentalmente foi Leptagrion
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andromache Hagen in Selys (Coenagrionidae) (zigdpteros experimentais) (Figura 1A), a

mais abundante sobre Q. arvensis na area de estudo.

A fauna de invertebrados terrestres e semi-aquaticos que ocupa Q. arvensis é
composta principalmente por quelicerados (Araneae, Acari, Pseudoscorpiones,
Opiliones), crustdceos (lsopoda) e insetos (Blattaria, Orthoptera, Coleoptera,
Lepidoptera e Hemiptera) e também estdo distribuidos pelos diferentes niveis da
cadeia tréfica bromelicola. Destes organismos terrestres dois foram selecionados para
este estudo, a aranha Corinna demersa (Corinnidae) Rodriguez & Bonaldo 2014 (Figura
1B) e, como presa detritivora, a barata Lophoblatta bromelicola (Blattelidae) Lopes &
Oliveira 2003 (Figura 1C). O predador terrestre mais abundante sobre Q. arvensis na
area de estudo, é a aranha C. demersa, uma espécie exclusivamente bromelicola
durante todo seu ciclo de vida (ver Capitulo 1) capaz de submergir nos fitotelmatas
perante o risco de predacgdo e para a captura de persas aquaticas (ver Capitulo 2). Este
predador embosca suas presas dentro ou fora do abrigo construido nas axilas foliares
de Q. arvensis e inclui em sua dieta tanto as fases aqudticas quanto terrestres de
organismos bromelicolas (e.g. anuros e insetos), assim como espécies exclusivamente
terrestres (e.g. insetos e outras aranhas). As baratas do género Lophoblatta sdo
comumente encontradas em bromélias (Lopes & Oliveira 2010) e frequentemente
sobre Q. arvensis na area de estudo. Assim como em baratas aqudticas e semi-
aquaticas (Bell et al. 2007), esta espécie é capaz de submergir no fitotelmata
bromelicola para fugir de predadores (obs. pess.). Mais ativas durante a noite, sdo
frequentemente vistas se locomovendo sobre as folhas e préximas aos fitotelmatas.
Na drea de estudo, tanto as ninfas como os adultos sofrem preda¢do por aranhas,

principalmente por C. demersa e aranhas da familia Ctenidae (Apéndice A).
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Desenho experimental

O experimento foi realizado entre Janeiro e Maio de 2013 e teve a duragao de
95 dias. Em bromélias experimentais previamente limpas e preparadas no interior de
cilindros de exclusdo manipulamos a ocorréncia do predador aquatico, do predador
terrestre e da presa terrestre (Figura 2A). Selecionamos para o experimento bromélias
similares no volume maximo de capacidade de suporte de dgua (média = 880,79; DP =
148,16) e numero de folhas (média = 31,86; DP = 4,51). Aleatorizamos e arranjamos
estas bromélias na area de estudo em 11 blocos equidistantes 5-20m (Figura 2B), cada
um contendo quatro tratamentos; (i) predador aquatico; (ii) predador aquatico +
detritivoro terrestre; (iii) predador aqudtico + predador terrestre; (iv) predador
aquatico + predador terrestre + detritivoro terrestre. Para a manipulacdo dos
predadores, foram adicionadas no primeiro dia de experimento duas larvas de L.
andromache de tamanhos pouco discrepantes (maior = 14,38 + 1,93mm; menor =
12,08 + 1,69mm), e apds cinco dias, uma fémea adulta de C. demersa em cada
tratamento condizente. Foram adicionados cinco imaturos apteros de L. bromelicola
cinco dias e apds 15, 45 e 65 dias decorrentes de experimento nos tratamentos com a
presenca da presa terrestre. O experimento foi vistoriado a cada dois dias para a
retirada de eventuais organismos terrestres invasores (e.g. outras aranhas, baratas e
ortopteros) e verificacdo da ocorréncia exuvias de L. andromache nas partes nao
submersas das folhas da bromélia (Figura 2C) utilizadas na inferéncia de emersao do

adulto.

Acessamos o efeito dos tratamentos sobre a fragmentacdao de detritos

utilizando inicialmente em cada réplica trés amostras de folhas secas de Oocotea
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pulchella (Lauracea), onde cada amostra foi composta por trés folhas secas costuradas
juntas com uma etiqueta de identificacdo. Utilizamos também, folhas de Eugenia
uniflora (Myrtacea) distribuidas igualmente pelos fitotelmatas das bromélias
experimentais. Os detritos de E. uniflora foram enriquecidos com o isétopo de
nitrogénio (°N) e foram utilizados na anélise sobre o fluxo de N do detrito para a
bromélia (ver detalhes em Apéndice C). Ambos os tipos de detritos foram desidratados
em uma estufa com circulacdo de ar (Marconi®) a 60 °C por 48h e pesados com o
auxilio de uma balanca de alta precisdo (0,0001 g) previamente ao experimento. Estes
procedimentos foram repetidos ao término do experimento e a diferenca entre a
biomassa seca inicial e final de ambos os tipos de detritos foi aferida como a

fragmentacdo de detritos.

Ao término estipulado para a duracdo do experimento, retiramos as bromélias
experimentais do campo e as levamos ao laboratdrio. Inicialmente, cortamos trés
folhas de cada bromélia para anadlises isotépicas do fluxo de N (Apéndice C) e
retiramos as amostras de O. pulchella. Em seguida, dissecamos cada bromélia folha
por folha e as lavamos em uma bacia. O material proveniente dessa lavagem foi
colocado em bandejas brancas de onde separamos as partes inteiras dos detritos de E.
uniflora. Neste material também coletamos todos invertebrados aquaticos visiveis a
olho nu e os fixamos em alcool hidratado (70%) e, posteriormente, em laboratério com
o uso de um esteromicroscépio, os quantificamos e identificamos. O grupo troéfico de
cada organismo foi definido com a ajuda de bibliografia (Cummings et al. 2008) ou
observacdes diretas de seus comportamentos. A biomassa seca de cada organismo foi
obtida com uma base de dados para organismos bromelicolas ocorrentes na area de

estudo.
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Andlises estatisticas

Efeitos da presa terrestre sobre a interacGo entre o predador aqudtico e

terrestre

Investigamos a influéncia da presa terrestre sobre a intera¢dao entre predador
terrestre e aquatico, analisando duas varidveis dependentes: a sobrevivéncia dos
zigbpteros experimentais (larvas remanescentes + emersdo/quantidade inicial de
larvas) e o percentual de emersdo de adultos (exuvias observadas/quantidade inicial
de larvas). Para isso utilizamos um modelo linear generalizado misto (GLMM) com a
presenca e auséncia da presa e predador terrestre como fator fixo e blocos como fator
aleatdrio. Devido a distribuicdo multinomial dos dados percentuais por pertencerem
apenas a trés grupos (100%, 50% e 0%), utilizamos uma simula¢do de Monte Carlo via
cadeia de Markov ao modelo (fungdo MCMCglmm incluida no pacote MCMCglmm)
(Hadfield 2010). Previamente a esta andlise foram feitas a valida¢cdes do modelo pela

verificacdo de dispersdo dos dados.

Efeitos indiretos sobre a estrutura trofica da comunidade aqudtica e processos

ecossistémicos

O desenho experimental foi delineado em uma analise de covaridncia
(ANCOVA) com dois fatores, os tratamentos como fator fixo e bloco como fator
aleatdrio e uma co-variavel, a sobrevivéncia dos zigdpteros experimentais. A utilizacdo
desta co-varidvel no modelo da andlise serviu para verificarmos como o efeito direto
letal de C. demersa sobre o predador aquatico experimental, assim como a influéncia
da presa terrestre sobre esta interacdo, refletiu sobre as variaveis dependentes. O

modelo nos permitiu analisar os efeitos separados dos tratamentos e da co-varidvel
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sobre as varidveis dependentes, assim como os efeitos conjuntos. Como varidveis
dependentes relacionadas a estrutura tréfica da comunidade aquatica utilizamos a
riqueza, abundancia e biomassa total de macroinvertebrados e assim como
discriminadas em niveis troficos (i.e. detritivoros, filtradores, predadores de topo
mastigadores, predadores de topo perfuradores e predadores intermedidrios). A
fragmentacdo de detritos (total, O. pulchella e E. uniflora), absorcio de N e
concentracdo total de N nas folhas das bromélias também foram utilizadas como
varidveis respostas. Quando necessario, comparamos os tratamentos com o teste a
posteriori de Tukey (P < 0,05) (funcdo g/ht incluida no pacote multcomp) (Hothorn et
al. 2008). Previamente as andlises, inspecionamos a distribuicio dos dados
graficamente quanto a normalidade, homoscedasticidade e a presenca de outliers
usando histogramas, boxplots, residuos vs. valores preditos, g-q plots e Cook’s D. As
analises foram feitas em ambiente e linguagem com o programa R versdo 3.0.2 (R

Development Core Team 2014).

Para verificarmos o efeito dos tratamentos sobre a composicao espécies total
da comunidade de invertebrados aquaticos, de espécies de detritivoros e filtradores,
assim como de organismos predadores, utilizamos uma analise multivariada de
variancia permutacional (PERMANOVA, Anderson 2001). Executamos essa analise com
a funcdo adonis incluida no pacote vegan (Oksanen et al. 2013), com a dissimilaridade
calculada pela distancia de Bray-Curtis com 1000 permutacdes. Para a visualizacdo
grafica da similaridade ou dissimilaridade entre os tratamentos realizamos um

escalonamento multidimensional ndo métrico (NMDS).
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RESULTADOS

Efeitos da presa terrestre sobre a interagdo entre os predadores

experimentais

Em relacdo aos valores médios por tratamento, a presenca de C. demersa
reduziu em 50% a sobrevivéncia dos zigdpteros experimentais, porém os resultados do
GLMM (Tabela 1) demonstraram a auséncia desse efeito na presenca da presa
terrestre. No tratamento onde apenas C. demersa esteve presente, em 27,2% das
réplicas tivemos sobrevivéncia total de L. andromache, em 45,6% metade dos
individuos sobreviveram e em 27,2% nenhum sobreviveu. No tratamento com a
presenga conjunta dos organismos terrestres, em 36,4% a sobrevivéncia foi total, na
mesma porcentagem ela foi reduzida a metade e em 27,2% nenhum individuo
sobreviveu. Quanto a emersdo de adultos dos organismos experimentais, encontramos
exuvias de metamorfose de L. andromache a partir do 832 dia de experimentos, todas
localizadas nas faces abaxiais e no terco distal das folhas de Q. arvensis. A emersdo de
adultos foi fortemente afetada por C. demersa, considerando que ndao houve emersao
de adultos na presenca apenas de C. demersa. larvas de L. andromache se
metamorfosearam em 36% das réplicas no tratamento com a presenca conjunta da
presa e o predador terrestre, em 54% no tratamento contendo apenas a presa

terrestre e, 91% no tratamento sem organismos terrestres.

Efeitos indiretos sobre a estrutura tréfica da comunidade aqudtica e processos

ecossistémicos

Ao final do experimento, 99,33% dos invertebrados aquaticos coletados eram,
em grande maioria, larvas de insetos com ciclo de vida complexo (Apéndice 2). Devido
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a baixa ocorréncia de vertebrados de ciclo de vida simples (0,67%), como o ostracodo
Elpidium bromeliarium, o oligoqueto cf. Dero sp. e a sanguessuga Helobdella sp., e aos
seus modos de dispersao passiva ou por forese (Lopez et al. 1999), optamos por exclui-
los das analises. Os insetos colonizadores das bromélias experimentais distribuiram-se
em 61 espécies e compreendem organismos detritivoros, filtradores e predadores
intermediarios e de topo de cadeia (Apéndice 2). Dentre estes insetos, as espécies de
dipteros detritivoros da Familia Syrphidae representaram 8,47% da riqueza e 0,5% da
abundancia total, porém devido ao seu tamanho individual somaram 41,38% da
biomassa total de organismos aquaticos. Por causarem um aumento nos desvios em
relagdo aos valores meédios, optamos por retirar os sirfideos das anadlises e

representacoes graficas de biomassa seca dos organismos.

Os resultados dos testes univariados demonstraram que apenas a presencga de
C. demersa e reduziu (Tabela 2) em 57% a riqueza e em 70% a abundancia dos
predadores de topo mastigadores e, de maneira ndo diferenciada, em 57% a biomassa
(Figura 3). Porém com a presenca da presa terrestre os efeitos de C. demersa sobre
esses parametros foram reduzidos (Tabela 2, Figura 3). Os resultados dos testes
também demonstram a auséncia de efeitos dos tratamentos sobre a riqueza,
abundancia e biomassa total dos insetos aquaticos, assim como dos detritivoros,
filtradores, predadores de topo perfuradores e predadores intermediarios (Tabela 2,
Figura 3). A fragmentacdo de detritos (total, O. pulchella e E. uniflora), absorcio de N
e concentracdo total de N nas folhas das bromélias (Tabela 2). Porém, os testes
demonstraram que apenas a co-varidvel sobrevivéncia do predador aquatico
experimental teve efeito significativo sobre a riqueza total de espécies aquaticas,

assim como de espécies detritivoras e filtradoras (Tabela 2). Quanto maior a

128



sobrevivéncia, maior foi riqueza total da comunidade (18%), de detritivoros (17%) e
filtradores (20%). Com a exce¢do da riqueza de filtradores, a interacdo entre os
tratamentos e a co-variavel ndo apresentaram diferencas sobre nenhuma das outras
varidveis dependentes referentes a estrutura tréfica da comunidade aquatica e aos

processos ecossistémicos.

A composicao total da comunidade de invertebrados aquaticos também nao foi
afetada pela presenca do predador e presa terrestre sozinhos, ou mesmo em
concorréncia (PERMANOVA, F;4, = 1,186, R? = 0,069, P = 0,227). Os tratamentos
também ndo afetaram a composi¢do de detritivoros e filtradores (PERMANOVA, Fj 44 =
1,040, R = 0,062, P = 0,406) nem de espécies predadoras (PERMANOVA, F; 44 = 1,195,

R?=0,069, P = 0,267).

DISCUSSAO

Nossos resultados corroboram com a predicdo inicial de uma interferéncia da
presa terrestre sobre a interacdo entre os predadores bromelicolas terrestre e
aquatico. Com o aumento da oferta de recurso alimentar para C. demersa houve uma
diminuicdo da pressdao de predacdo sobre as larvas de L. andromache experimentais
refletida positivamente em sua sobrevivéncia, porém nao sobre a emersao de adultos.
Considerando a coloniza¢do das bromélias por meio da oviposicdo das espécies de
zigbépteros, a presenca apenas de C. demersa reduziu a rigueza e abundancia destes
predadores, porém n3do a biomassa. Apesar da interferéncia da presa terrestre na
interacdo entre os predadores experimentais, os efeitos resultantes sobre a
composicao, riqueza, abundancia e biomassa dos demais organismos aqudticos nao foi

129



diferenciada entre os tratamentos. Porém, a sobrevivéncia do predador aqudtico
experimental se relacionou positivamente com a riqueza total, de detritivoros e de
filtradores. A diferenca esperada na intensidade da cascata trofica exercida pelo
predador aquatico sobre a fragmentacdo dos detritos e no fluxo de N dos detritos para
a bromélia também nao foi evidenciada. Outro fendbmeno contrario ao predito, foi

auséncia de diferenca na concentracdo total de N nas folhas das bromélias.

A interferéncia da oferta de recurso alimentar para o predador terrestre sobre
a sobrevivéncia das larvas de L. andromache experimentais pode estar relacionada
principalmente ao sucesso da estratégia de forrageamento adotada pelo predador
terrestre. A presenca de uma presa com grande mobilidade, como o caso das ninfas de
L. bromelicola, pode influenciar no local selecionado por C. demersa para a espreita de
presas. Este predador utiliza principalmente o seu abrigo como ponto de espreita
(Capitulo 1), o que lhe oferece segurangca contra predadores durante a caga.
Possivelmente, um aumento no sucesso de captura neste local reduz a necessidade de
deslocamento para a procura de presas ou sitios para espreita sob a linha d’agua de
diferentes fitotelmatas, o que acarreta na diminuicdo da probabilidade de captura do
predador aquatico (Capitulo 1). Esta explicacdo é suportada pela relacdo inversa entre
o aumento de suprimento alimentar (i.e. densidade de presas) e o esforco de
forrageamento de C. demersa (Abraham & Dill 1989, Abrams 1991) como maneira de
reduzir o risco de predacdo (Lubin & Henschel 1996, Scharf et al. 2011).
Adicionalmente ao efeito direto letal exercido por C. demersa sobre L. andromache,
temos um efeito ndo letal de supressdo comportamental e fisioldgica perante o risco
de predacdo (Capitulo 2) que pode explicar o efeito negativo da presenca de C.

demersa sobre a metamorfose das larvas de L. andromache experimentais na auséncia
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da presa terrestre. Além dos resultados sobre os predadores aqudticos experimentais,
os efeitos negativos exercido por C. demersa se estende a riqueza e abundéancia dos
zigépteros colonizadores. O efeito negativo de C. demersa sobre a riqueza dos
zigépteros pode estar associada a reducdo da abundancia pelo consumo por meio do
efeito de amostragem passiva (Gotelli & Colwell 2001). Apesar da reducdo na
abundancia, a auséncia de efeito da presenca de C. demersa sobre a biomassa dos
zigépteros colonizadores pode indicar um beneficio mediado pela reducdo da
competicdo inter ou intra especifica (Chase et al. 2002) entre os individuos de L.
andromache de tamanhos semelhantes. Com esses resultados, corroboramos nossa
hipdtese de que um aumento na oferta de recurso alimentar para o predador terrestre
interfere em sua interacdo com o predador aquatico de topo em diferentes

parametros, porém o resultado sobre o EMP ndo foi como o esperado.

Ao contrario de nossas predi¢Oes, apesar do efeito de L. bromelicola sobre a
interacdo entre C. demersa e os zigépteros, os efeitos do amortecimento da pressao
de predacgdo sobre a abundancia e biomassa das presas aquaticas ndo foi evidenciado
e isto pode ser associado a dois fendbmenos. Primeiro, a predacdo de outras presas
aquaticas por C. demersa, mesmo que em menor intensidade em relagdo ao zigdptero
(Capitulo 2), pode representar um resultado substitutivo dos efeitos dos predadores
aquatico e terrestre (Sih et al. 1998, Aukema et al. 2004, Schmitz 2007) . Por exemplo,
larvas de uma espécie de besouro do género Scyrtes representaram no experimento
24,3% da abundancia e 31,3% da biomassa de detritivoros e sua alta mobilidade pode
favorecer a predacdo por C. demersa (Capitulo 2) independente da presenca da presa
terrestre. Desta forma o efeito da aranha sobre este tipo de presa ou de outras presas

com deslocamento mais frequente pode sobrepor o efeito resultante da interacdo
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entre os predadores, mesmo que esta seja alterada pela oferta de recurso. A outra
explicacdo estd associada a colonizacdo das bromélias por outros predadores
aquaticos de topo, os perfuradores Stibasoma bicolor (Diptera: Tabanidae) e Copelatus
bicolor (Coleoptera: Dytiscidae) que ndo foram afetados pelos predadores
experimentais. Em bromeélias-tanques na Costa Rica, a coocorréncia besouros da
Familia Dytiscidae (Copelatus sp.) e larvas de zigépteros (Mecistogaster modesta)
resulta em uma interacdo antagonistica refletida em um decréscimo de seu efeito
supressor do zigdptero sobre suas presas (Atwood et al. 2014). Com a participacdo
destes predadores no sistema aquatico, é possivel que os EMPs sobre a abundancia e
biomassa de presas resultantes da interacdo entre predadores de diferentes
ambientes sejam amenizados pelos EMPS das interagdes entre predadores do mesmo
ambiente. Outro efeito contrario ao esperado é influéncia positiva do aumento da
sobrevivéncia do zigdpteros experimentais sobre a riqueza total, de detritivoros e
filtradores. Este resultado pode estar associado a interacdo entre os zigdpteros e os
predadores intermedidrios que, por auséncia de diferencas em sua abundancia e
biomassa, sugerimos ser de natureza nao letal (Creel & Cristhianson 2008). A presenca
do predador de topo, ou indicios dela, pode incitar alteracdes no forrageamento ou
atividade dos predadores intermediarios (Griffen & Byers 2006, Heithaus & Dill 2006,
Griffen & Williamson 2008, Ritchie & Johnson 2009) e resultar na diminuicdo do
consumo de presas ndao impactadas pelo predador de topo e assim, influenciar
positivamente a riqueza niveis tréficos inferiores (Ritchie & Johnson 2009). Com esses
resultados, inferimos a existéncia de uma sobreposicdo entre os efeitos de multiplos

predadores inter e intra-ecossistémicos.
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Consequentemente, sem alteragGes sobre a abundancia e biomassa de
detritivoros a fragmentacdo de detritos também ndo sofreu interferéncia dos
tratamentos assim como o fluxo de >N dos detritos para a bromélia. A complexidade
da cadeia trofica (Strong 1992, Polis et al. 2000, Shurin et al. 2002, 2006) e a predacdo
intraguilda (Polis 1994, Finke & Denno 2003, 2005) podem enfraguecer a cascata
tréfica ocasionada pelos predadores, e ambos podem explicar nossos resultados sobre
0s processos ecossistémicos. No final de nosso experimento, foi encontrada uma
comunidade aquatica diversa e troficamente complexa que consequentemente
tamponou a pressdo da predacdo e da interacdo interecossistémica entre predadores,
mesmo com o efeito da presa terrestre sobre ela. A complexidade de uma
comunidade implica em um maior nimero de conexdes tréficas entre as espécies
(Paine 1966) muitas vezes difusas e fracas o que, por sua vez, enfraquece os efeitos
indiretos dos predadores sobre os recursos de suas presas (Polis et al. 2000, Shurin et
al. 2006). Agregada a complexidade do ambiente aquatico hd uma diversidade de
espécies predadoras, tanto de outros predadores de topo quanto intermediarios,
culminando diretamente em mais efeitos letais e ndo letais sobre os detritivoros e
filtradores e também indiretamente pela interatividade entre eles. No sistema
fitotelmatico, o aumento de espécies predadoras com diferentes modos de
forrageamento e dominios do habitat (Schmit 2007) pode acarretar na ocorréncia
conjunta dos diferentes tipos de EMPs (i.e substitutivo, ganho de risco e reducdo de
risco por predacdo intraguilda ou por interferéncia). Assim, esses efeitos sobrepostos
sobre as presas afetam indiretamente seus recursos e, no nosso estudo, equilibram os
efeitos gerados pela interacdo interecossistémica de predadores sobre os processos de

fragmentacdo de detritos e o fluxo de N detrito-bromélia. A idéia de que a
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complexidade tréfica do compartimento aquatico interfere nas consequéncias
interacdo de predadores interecossistémica é reforcada pelos resultados contrastantes
obtidos em outro experimento de manipulagcdo da topologia da cadeia alimentar
bromelicola envolvendo os mesmos predadores e uma comunidade simplificada de

detritivoros aquaticos (Capitulo 2).

Por ultimo, a nossa predicao relacionada ao papel catalisador e provedor de N
externo para a bromélia de C. demersa também ndo foi corroborada. Romero e
Srivastava (2010) propuseram a capacidade de contribuicdo de C. demersa a nutricao
de Q. arvensis pela disponibilizacdo de N aldoctone ao sistema fitotelmdatico em via
predacdo de presas externas, e com esse pressuposto esperavamos resultados
semelhantes entre os tratamentos. Uma das explicacGes possiveis para a diferenca
entre os resultados encontrados por nds e Romero e Srivastava (2010) pode estar
relacionada a fase ontogenética das fémeas de C. demersa experimentais em ambos os
experimentos, adultas no presente estudo e adultas e sub-adultas em Romero e
Srivastava (2010). Durante nosso experimento, em mais de 50% das réplicas houve
oviposicao pelas fémeas de C. demersa, provavelmente por terem copulado antes da
coleta e terem estocado o esperma, o que é comum entre aranhas (Foelix 2011).
Devido ao custo energético da fecundidade, producdo de ovos com altos niveis
energéticos (Anderson 1978) e construcdo de ootecas (Foelix 2011), é possivel que as
fémeas de C. demersa diminuam sua atividade ou tenham sua fisiologia alterada,
modificando a quantidade ou concentracdao de guanina em seus excrementos. Assim,
é possivel que os estdgios ontogenéticos de C. demersa influenciem na sua

colaboragdo com a nutricdo de Q. arvensis por meio da alocagdo de recursos aléctones
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ao sistema fitotelmdtico, o que pode ser um interessante ponto para pesquisas

futuras.

Com este estudo identificamos o potencial letal do predador terrestre sobre o
predador de topo aqudtico e a influéncia amortecedora da presa terrestre sobre esta
interacdo, provavelmente por saciar e modificar o dominio de habitat e
comportamento forrageamento de C. demersa. Adicionalmente aos efeitos ndo letais
de C. demersa sobre L. andromache (Capitulo 2), nossos achados reforcam a existéncia
predominante da interacdao entre esses dois predadores de topo e demonstram mais
um tipo de participacdo de predadores terrestres no ecossistema aqudtico de
fitotelmatas bromelicolas. Ademais, juntamente com outros trabalhos envolvendo o
sistema bromelicola de Q. arvensis na mesma area (Romero & Srivastava 2010, Omena
2014) reiteramos a importancia da identidade e sua histéria de vida do predador
terrestre na determinagao dos efeitos interativos com os predadores aqudticos e nas
cascatas troficas sobre suas presas e processos ecossistémicos. Por exemplo, a aranha
construtora de teia Aglaoctenus castaneus interfere na colonizacdo dos OCVC
simplificando a comunidade aquatica (Romero e Srivastava 2010) e atuando
indiretamente na fragmentacdo de detritos (Omena 2014). Ja o predador por espreita
C. demersa ndo oferece essa barreira a colonizacdo e a complexidade trofica da
comunidade aquatica pode equalizar os efeitos interativos com o predador aqudatico
sobre as presas e cascatas sobre os principais processos ecossistémicos bromelicolas.
Concluimos que a interacdo entre os predadores de topo é uma das principais
conexdes troficas interecossistemica e estd sujeita a interferéncia aléctone, mas seus
efeitos sobre os niveis troficos inferiores estdo mais susceptiveis a regulacdo pelas

interacOes intra-ecossistémicas.
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FIGURAS E TABELAS

Figura 1: Organismos utilizados no experimento. (A) Larva do predador aquatico de topo mastigador
Leptagrion andromache. (B) Fémea adulta da aranha Corinna demersa. (C) FéEmea adulta da barata
Lophoblatta bromelicola.
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Figura 2: Elementos do experimento: (A) Vista de cima da bromélia experimental Quesnelia arvensis
dentro do cilindro de exclusdo. (B) Vista lateral do bloco experimental com os quatro tratamentos. (C)
Exdvia vestigial da metamorfose do predador aquatico L. andromache aderida a parte abaxial de uma
folha de Q. arvensis experimental.
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Tabela 1: Valores e parametros do modelo misto linear generalizado (GLMM) com simulagdo de Monte
Carlo referentes ao efeito da presenca e auséncia da presa e predador terrestre sobre a taxa de
sobrevivéncia e emersdo de adultos de Leptagrion andromache experimentais.

Presa tefrestre Predador terrestre Presa + Predador terrestre

1-95% K u-95% K P- value 1-95% 1K u-95%IC P-value 1-95%I1C  u-95%IC P- value
Sobrevivéncia 0.284 0.227 0.967 0.787 -0.271 <0001 -0.365 0.304 0.980
Emersdo de adultos 0.419 0.018 0.058 0.814 -0.351 <0001 0.082 0.715 0.014
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Tabela 2: Resultados da andlise de covariancia (ANCOVA) referentes aos efeitos da presenca da presa e
predador terrestre e da interacdo entre eles sobre a estrutura tréfica da comunidade de insetos
aquaticos, fragmentacdo de detritos, nitrogénio absorvido. Graus de liberdade de todos os testes F =
1,30. Valores de P significantes (< 0,05) em negrito.

Sobrevivéncia do

Lo Tratamento x
Tratamento predado_r aquatico Sobrevivéncia
experimental
F P - value F P- value F P - value
Riqueza
Total 0.690 0.565 5729 0.023 0334 0355
Detritivoros 0464 0709 5.555 0.02% 0023 0331
Filtradores 1.235 0315 5883 0.022 5.520 0.026
Predador de topo - mastigadores 4.834 0.007 0.453 0.506 0.335 0.567
Predador de topo - perfuradores 0.297 0.827 2579 0.120 1903 0.179
Predadores intermediarios 0.654 0.587 0.304 0.586 0.345 0.561
Abundancia
Total 2.645 0.068 3399 0.075 0492 0438
Detritivoros 2.226 0.107 4.005 0.055 1.567 0221
Filtradores 0.636 0.568 1980 0.170 0345 0.562
Predador de topo - mastigadores 5.430 0.004 0.070 0.793 0.160 0.691
Predador de topo - perfuradores 0.016 0.997 0.045 0.833 2712 0.111
Predadores intermediarios 1.140 0.350 0.068 0.796 1.390 0.248
Biomassa
Total 0.680 0.572 0.503 0484 0.120 0731
Detritivoros 1.034 0.392 0528 0473 0.815 0.374
Filtradores 0.516 0.675 1.259 0271 1.105 0.302
Predador de topo - mastigadores 1.625 0.206 0.429 0.518 0.011 0.919
Predador de topo - perfuradores 0.185 0.906 0.088 0.768 1.437 0.241
Predadores intermediarios 1814 0.168 0.005 0.942 0.031 0.861
Taxa de fragmentagio
Total 0774 0.518 0.380 0543 0.446 0.510
Oocotea pulchella 0.720 0.549 0.310 0.588 0.046 0.831
Eugenia uniflora 0.652 0.589 0.546 0.466 0219 0.643
Fluxo de N (EN) 1.075 0376 0178 0.676 0032 0359
Concentragdo total de N 1.332 0.283 0.697 0410 2934 0.097
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Figura 3: Médias da (A) riqueza, (B) abundéancia e (C) biomassa seca do total de insetos aquaticos, dos
detritivoros, filtradores, predadores de topo mastigadores e perfuradores e predadores intermedidrios.
Barras representam + EP. Letras sobre as barras de erro representam as diferengas entre os tratamentos
aferidas pelo teste a posteriori de Tukey (P < 0,05).
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APENDICES

Apéndice A

Efeitos diretos do predador terrestre sobre a presa terrestre: bioensaios

Mesmos com registros feitos naturalmente na area de estudo verificamos a
intensidade de predacdao e modos de captura de Lophoblatta sp. por C. demersa em
bioensaios de oferecimento da presa ao predador utilizando pequenos individuos (+ 12
folhas) de Q. arvensis isolados em recipientes pldsticos (arenas experimentais) (Figura
X). Cada réplica foi constituida por uma arena experimental, individuos de Lophoblatta
sp. e uma fémea adulta de C. demersa. Devido as diferencas morfoldgicas entre
individuos imaturos (apteros) e adultos (alados) realizamos sete réplicas para cada
estagio, com o tempo maximo de duragdo para cada réplica de cinco dias. Os
bioensaios foram observados durante 30 minutos nos periodos diurnos e noturnos.

O consumo de imaturos e adultos de Lophoblatta sp. por fémeas adultas de C.
demersa ocorreu em 100% das réplicas no tempo maximo de trés dias de duragao dos
bioensaios. Foram observados quatro eventos predatérios, todos sobre imaturos e
durante a noite. Nestes eventos, a aranha adotava o forrageamento por espreita
dentro do abrigo, a captura das presas ocorreu fora do abrigo e ao se aproximarem do
mesmo, apos a captura e imobilizacdo da presa a aranha retornou para o interior do
abrigo para consumi-la.
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Apéndice B

Organismos aquaticos coletados no experimento

Organismo Ciclo de vida Estadio Nivel tréfico
Annelida
Tubicifidae
cf. Dero sp. Simples Todos Detritivoro
Glossiphoniidae
Helobdella sp. Simples Todos Predador intermediario
Coleoptera
Dytiscidae
Copelatus bimaculatus Complexo Adulto Predador de topo - Perfurador
Dytiscidae sp. 1 Complexo Larva Predador intermediario
Dytiscidae sp. 1 Complexo Adulto Predador intermediario
Dytiscidae sp. 2 Complexo Adulto Predador de topo - Perfurador
Hydrophilidae
Lachnodacnum luederwaldti Complexo Larva/Adulto Predador intermedidrio/Filtrador
Scirtidae
Scirtes sp. 1 Complexo Larva Detritivoro
Scirtes sp. 2 Complexo Larva Detritivoro
Diptera
Anisopodidae
Olbiogaster sp. Complexo Larva Detritivoro
Cecidomyiidae
Cecidomyiidae sp. 1 Complexo Larva Predador intermediario
Cecidomyiidae sp. 1 Complexo Larva Predador intermedidrio
Cecidomyiidae sp. 2 Complexo Larva Predador intermediario
Cecidomyiidae sp. 3 Complexo Larva Predador intermedidrio
Cecidomyiidae sp. 4 Complexo Larva Predador intermediario
Ceratopogonidae
Atrichopogon sp. 1 Complexo Larva Detritivoro
Atrichopogon sp. 2 Complexo Larva Detritivoro
Atrichopogon sp. 3 Complexo Larva Detritivoro
Atrichopogon sp. 4 Complexo Larva Detritivoro
Atrichopogon sp. 5 Complexo Larva Detritivoro
Atrichopogon sp. 6 Complexo Larva Detritivoro
Bezzia sp. Complexo Larva Predador intermediario
Culicoides sp. Complexo Larva Predador intermediario

Chironomidae
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Chironomus aff. detriticula

Corynoneura sp.

Lymnophies sp.

Monopelopia caraguata
Orthocladinae sp. 1
Polypedilum aff. marcondesi
Polypedilum kaingang

Polypedilum marcondesi

Polypedilum sp.

Stenochironomus atlanticus

Tanytarsus sp.

Corethrellidae

Corethrella infuscata

Culicidae

Anopheles homunculus

Culex worontzowi

Culex imitator

Culex pleuristriatus

Culex aphylactus
Wyeomyia sp.
Empididae
Empididae sp. 1
Empididae sp. 2
Ephydridae
Ephydridae sp. 1
Ephydridae sp. 2
Ephydridae sp. 3
Limoniidae
Trentepohlia sp.
Psychodidae
Psychodidae sp. 1
Psychodidae sp. 2
Psychodidae sp. 3
Psychodidae sp. 4

Tabanidae

Stibasoma bicolor

Sciaridae

Sciaridae sp. 1

Syrphidae
Copestilum sp. 1
Copestilum sp. 2
Syrphidae sp. 1
Syrphidae sp. 2
Syrphidae sp. 3

Complexo
Complexo
Complexo
Complexo
Complexo
Complexo
Complexo
Complexo
Complexo
Complexo

Complexo

Complexo

Complexo
Complexo
Complexo
Complexo
Complexo

Complexo

Complexo

Complexo

Complexo
Complexo

Complexo

Complexo

Complexo
Complexo
Complexo

Complexo

Complexo

Complexo

Complexo
Complexo
Complexo
Complexo

Complexo

Larva
Larva
Larva
Larva
Larva
Larva
Larva
Larva
Larva
Larva

Larva

Larva

Larva
Larva
Larva
Larva
Larva

Larva

Larva

Larva

Larva
Larva

Larva

Larva

Larva
Larva
Larva

Larva

Larva

Larva

Larva
Larva
Larva
Larva

Larva

Detritivoro
Detritivoro
Detritivoro
Predador intermediario
Detritivoro
Detritivoro
Detritivoro
Detritivoro
Detritivoro
Detritivoro

Detritivoro

Predador intermediario

Filtrador
Filtrador
Filtrador
Filtrador
Filtrador

Filtrador

Predador intermediario

Predador intermediario

Detritivoro
Detritivoro

Detritivoro

Detritivoro

Detritivoro
Detritivoro
Detritivoro

Detritivoro

Predador de topo - Perfurador

Detritivoro

Detritivoro
Detritivoro
Detritivoro
Detritivoro

Detritivoro
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Odonata
Coenagrionidae
Leptagrion andromache
Leptagrion elongatum
Leptagrion cf. macrurum

Leptagrion cf. bocainensis

Ostracoda
Cyheroidae

Elpidium bromeliarum

Trichoptera
Calamoceratidae

Phylloicus bromeliarum

Complexo
Complexo
Complexo

Complexo

Simples

Complexo

Larva
Larva
Larva

Larva

Todos

Larva

Predador de topo
Predador de topo
Predador de topo

Predador de topo

Filtrador

Detritivoro
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Apéndice C

Protocolo de enriquecimento isotdpico de detritos de Eugenia uniflora (Myrtacea)

O estudo envolvendo a ciclagem de nitrogénio inicia-se previamente aos
experimentos com a producdo dos detritos organicos enriquecidos (i.e. folhas secas) e,
posteriormente, com analise da concentracdo do isétopo nas folhas das bromélias.
Para a producao dos detritos, cultivamos dez mudas com cerca de 60 cm de Eugenia
uniflora (Myrtacea) em uma casa de vegetacdo com sistema automatico de irrigacdo.
Obtivemos o enriquecimento com N por meio da aplicagdo a cada dois dias de cinco
mililitros de solugdo com concentrac¢do de 2,5 g/l de sulfato de amonio [(15NH4)2S04]
enriquecido com 10% de excesso de dtomos N (Cambridge Isotope Laboratories,
MA). Este procedimento ocorreu durante 60 dias. Apds esse procedimento, cortamos
as mudas na base dos caules e as colocamos em uma bandeja para a coleta apds a
senescéncia de todas as folhas produzidas. Posteriormente, estas folhas foram
desidratadas em uma estufa com circulagdo de ar (Marconi®) a 60 °C por 48h. As
amostras de folhas secas utilizadas no experimento foram pesadas em porgdes
individuais com o auxilio de uma balanca de alta precisao (0,0001 g) e acondicionadas
em envelopes para facilitar sua aplicagao no inicio do experimento.

Para andlise final sobre o fluxo de 15N dos detritos de E. uniflora para as folhas
de Q. arvensis coletamos ao término do experimento as por¢des ndo submersas de
trés folhas da terceira camada da roseta de cada bromélia experimental. Essas folhas
foram lavadas e acondicionadas separadamente por réplica em sacos de papel. Em
laboratério estas folhas foram desidratadas em uma estufa com circulacdo de ar
(Marconi®) a 60 °C por 48h. Posteriormente, cada amostra (i.e. trés folhas por
bromélia) foi moida com o auxilio de nitrogénio liquido e embaladas seguindo os
procedimentos exigidos pelo Stable Isotope Facilities na University of California, Davis,
EUA (http://stableisotopefacility.ucdavis.edu/13cand15nsamplepreparation.html) e
enviadas para o mesmo laboratério para analise. Os valores de porcentagem de
dtomos de °N e de 6 N [= ((15N: 14N amostra/ 15N: 14N padrdao) — 1) x 1000] das
folhas das bromélias foram determinados utilizando o espectrOmetro de massas
analisador elementar ANCA-SL (Automatic Nitrogen and Carbon Analyzer) com
detector magnético de baixa resolucdo acoplado ao IRMS 20-20 (Europe Scientific,
Krewe, UK).
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SINTESE

Este estudo contribuiu, primeiramente, com o conhecimento das interacbes
entre aranhas e bromelidceas pela comprovacdo da interacdo exclusiva da espécie
Corinna demersa e bromélias-tanques no litoral sudeste brasileiro. Durante a ocupacao
do habitat bromelicola em todas as fases de seu ciclo de vida, C. demersa demonstra
comportamentos e adaptacdes morfoldgicas contribuintes para a existéncia desta
interacdo. Como objeto de estudo, a interacdo entre C. demersa e as bromélias-
tanques apresentam uma facilidade de amostragem e manipulacdo podendo ser
utilizadas em futuros trabalhos comportamentais de corinideos, temas e grupo com
conhecimento escasso. Com a existéncia da forte relacdo deste predador com seu
microcosmo natural, sdo inevitaveis as intera¢des com os demais organismos com que
compartilha o espaco bromelicola, sejam eles terrestres ou aquaticos, predadores ou
presas. Com isto C. demersa e o ambiente fitotelmdtico bromelicola mostraram-se um
sistema de estudo adequado para averiguar os efeitos da predagao na conexao tréfica
entre o ambiente terrestre e aquatico e seus reflexos no funcionamento do

ecossistema.

Utilizando uma cadeia tréfica bromelicola manipulada e simplificada evidenciei
os efeitos diretos e indiretos do predador terrestre sobre o ambiente fitotelmatico.
Com este sistema verifiquei que, de maneira geral, os efeitos do predador aquatico
sobre as presas detritivoras sdo mais intensos dos que os exercidos pelo predador
terrestre, porém o resultado desta comparacao pode ser influenciado pela identidade

das presas. Evidenciei também a interacdo hierdrquica antagonistica entre estes
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predadores, que em um curto periodo de tempo é modulada pelo risco de predagao, e
também o papel das caracteristicas da historia de vida das presas como determinantes
nesse efeito interativo. Com o mesmo padrdo, essas dinamicas entre predadores e
presas resultaram em cascatas com diferentes intensidades sobre a fragmentacdo de
detritos, sendo a qualidade deste recurso também determinante neste efeito. Ainda
neste sistema simples reconheci a influéncia negativa destes predadores sobre o fluxo
de °N detrito-bromélia, sendo mais intensa na presenca de C. demersa. Os resultados
gue obtive com este sistema simplificado reforcou a predagdo como uma potencial
conexdo entre o ambiente terrestre e aquatico e também demonstrou que as cascatas

tréficas causadas por predadores destes ambientes podem diferir em sua intensidade.

Com um sistema bromelicola susceptivel a colonizacdo por diversos organismos
de ciclo de vida complexo, identifiquei o efeito amortecedor do aumento de recurso
alimentar para o predador terrestre em sua interagdo com o predador de topo
aquatico. Porém, a influéncia da presenca da presa terrestre na interacdo entre estes
predadores ndo foi refletida sobre suas presas ou em uma cascata tréfica sobre a
fragmentacdo de detritos e fluxo de N detrito-bromélia. Estes resultados sugerem
que a complexidade tréfica da comunidade aquatica e o aumento das relagdes
interespecificas geradas por ela anulam os efeitos da interagdo entre predadores de

ambientes diferentes mesmo que estas sejam modificadas.

Com estes dois estudos posso concluir que, mesmo existentes, os efeitos de um
predador de terrestre sobre suas presas aqudticas e as cascatas troéficas
desencadeadas sobre o funcionamento do ecossistema fitotelmatico s3ao suprimidos

pela dindmica do ecossistema aquatico. Isto demonstra a necessidade de novos
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estudos para a identificagdo dos mecanismos e elementos estruturais determinantes

na intensidade dos efeitos interecossistémicos de predadores.
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