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INTRODUCAO GERAL

O padréo de distribuicdo e abundancia das espécies no meio em que vivem e sua
variacdo no tempo e espaco representam um tema intrigante e dificil de ser
compreendido nos estudos ecoldgicos (Hastings et al. 2007, Begon 2007). Os fatores
bioticos (e.g., intensidade de predacdo, parasitismo ou competicdo) e abioticos (e.g.,
heterogeneidade espacial ou arquitetural promovida pelos proprios organismos) podem
afetar conjuntamente a riqueza das espécies e sdo fundamentais na formacdo da
estrutura de comunidades (Townsend et al. 2006, Begon et al. 2007, Ohgushi 2008).

Ambientes mais complexos estruturalmente (e.g., habitats espacialmente
heterogéneos) proporcionam uma maior variedade de micro-habitats, microclimas e
refugios contra predadores aos organismos que ali habitam (Tews et al. 2004). Essa
diversidade de beneficios aos ocupantes permite que ambientes mais heterogéneos
abriguem mais espécies (Lawton 1983, Dennis et al. 1998). Além da complexidade
estrutural a distribuicdo das espécies pode ser influenciada pelo tamanho do habitat.
Areas relativamente maiores podem representar maiores chances de colonizacio e,
conseqlientemente, apresentam maior numero de espécies comparadas a areas menores
(Simberloff 1976, Ricklefs & Lovette 1999). Alguns estudos sobre heterogeneidade
espacial relacionam riqueza em espécies animais com diversidade estrutural das plantas
do ambiente em que vivem (Halaj et al. 2000, Woodcock et al. 2007). Por exemplo,
experimentos demonstram que a distribuicdo espacial e a complexidade estrutural da
vegetacdo sdo consideradas umas das principais varidveis na determinacdo da
abundancia e riqueza de artropodes (Scheidler 1990, Halaj et al. 2000, Tews et al.

2004).



Fatores temporalmente variaveis (e.g., clima) também influenciam a riqueza de
espécies. Ambientes com alteragbes sazonais previsiveis possibilitam maior
coexisténcia entre as espécies e consequentemente podem apresentar maior riqueza
guando comparados a ambientes constantes (MacArthur 1975). A abundéncia das
populagGes de insetos que alimentam em plantas € comumente sincronizada com
abundancia de recursos (i,e., disponibilidade de comida), e com os fatores abioticos
(i.e.,temperatura e umidade) favoraveis (Wolda 1978, Tanaka & Tanaka 1982, Romero
& Vasconcellos-Neto 2005). Insetos fitofagos sdo negativamente afetados pelas
condicOes de estresse hidrico ocasionada principalmente em periodos de seca (Waring
& Price 1990). No Cerrado, por exemplo, Moraes et al. (1999) demonstraram que a
abundancia desses insetos foi maior no final da estacdo chuvosa do que em outras
estacOes, 0 mesmo padrdo de abundéncia de insetos foi observado em uma floresta

semidecidua tropical (Caldas 1995).

Engenheiros dos ecossistemas transformam o ambiente e interferem na
distribuicéo de outros organismos.

Alguns organismos podem potencialmente influenciar nos padrdes de
abundancia e distribuicdo de vérias espécies. Esta influéncia pode ser trivial ou ter
grande impacto na distribuicdo de outros seres (Stachowicz 2001, Wilby 2002, Wright
et al. 2002, Wright & Jones 2004, 2006, Jones & Gutiérrez 2007). Organismos
denominados engenheiros do ecossistema (ou engenheiros ecoldgicos) sdo seres que
controlam direta ou indiretamente a disponibilidade de recursos para outros individuos
por meio de transformacoes fisicas nos componentes abi6ticos ou bidticos (sensu Jones
et al. 1994, 1997, Jones & Gutiérrez 2007). Essas transformacoes fisicas podem variar
entre gradientes ambientais (Wright & Jones 2004, Crain & Bertness 2006, Badano et

al. 2010), afetar processos biogeoquimicos em ambientes terrestres ou aquéaticos



alterando a disponibilidade de recursos (e.g., carbono, nitrogénio) e afetar a ciclagem de
nutrientes (Jones et al. 2006, Caraco et al. 2006, Gutiérrez & Jones 2006 ). O conceito
de engenheiro dos ecossistemas tem gerado muitas controvérsias desde sua criagdo
(Wright & Jones 2006). Alguns autores como Power (1997), Reichman & Seabloom
(2002a,b) consideram este conceito ubiquo, uma vez que a maioria das espécies
modificam o ambiente e influenciam outros organismos de algum modo, e sugerem que
este conceito deveria ser usado em impactos de grande magnitude ecoldgica (e.g.,
efeitos de grande escala espacial e temporal). Por outro lado, varios autores demonstram
gue este conceito, embora muitas vezes seja ubiquo, é satisfatorio para desenvolvimento
de teorias ecoldgicas ou modelos preditores dos impactos dos engenheiros na
diversidade de espécies e no funcionamento dos ecossistemas (Wilby 2002, Moore
2006, Crain & Bertness 2006, Badano & Cavieres 2006, Badano & Marquet 2008,
Cuddington & Hastings 2004, 2007, Cuddington et al. 2009). Dessa forma, engenheiro
dos ecossistemas pode ser considerado um conceito relevante e merecedor de estudos
investigativos (Wilby 2002).

Engenheiros ecoldgicos ndo sdo sinbnimos de espécies-chave, mas muitas vezes
podem exercer fundamental papel na estrutura de comunidades de outros organismos
(Jones et al. 1994, 1997). Porém, as espécies-chave sdo reconhecidas mais pela sua
atuacdo como engenheiros ecologicos (i.e., via interacdo ndo trofica) do que pelo seu
papel trofico (Jones et al. 1997). A transformacdo fisica pode exercer efeitos positivos
ou negativos no estabelecimento e desenvolvimento de outros organismos em
determinado habitat por meio de processos de facilitagéo ou inibicdo (Jones et al. 1997,
Morin 1999, Martinsen et al 2000 Stachowicz 2001). A acdo dos engenheiros dos

ecossistemas ndo envolve diretamente interacdes troficas, mas seus efeitos podem afetar



indiretamente as cascatas multi-tréficas (Jones et al., 1994, 1997, Ohgushi et al. 2007,
Ohgushi 2007, 2008).

H& muitos exemplos de grupos de organismos que atuam na natureza como
engenheiros do ecossistema (e.g., Flecker 1996, Cook et al. 1998, Wright et al. 2002,
Wright & Jones 2004, 2006, Hastings et al. 2007, Jones & Gutiérrez 2007). Um dos
exemplos mais classicos de engenheiros dos ecossistemas sdo os castores (e.g., Castor
canadensis). Esses animais abatem uma arvore e represam ambientes 16ticos no ato da
construgdo de suas casas; desse modo criam habitats para inGmeras espécies de
ambientes Iénticos (Wright et al. 2002). Os castores aumentam a heterogeneidade do
habitat ocasionando indiretamente um aumento de 33% na riqueza de plantas herbaceas
em zona riparia (Wright et al. 2002). Outro exemplo comum sdo as arvores, elas podem
proporcionar habitats para muitas espécies de aves, morcegos, liquens, lianas e musgos
(Jones et al. 1994, 1997). Além disso, em ambientes xéricos muitas espécies de plantas
facilitadoras (“nurse plants”) fornecem sombra, umidade e solos apropriados para
diversas outras espécies menos tolerantes a estes habitats (Tewksbury & Lloyd 2001).

Os engenheiros podem ser classificados como (i) autogénicos, que s&o
organismos que transformam diretamente 0 ambiente por processo endogeno (e.g.,
desenvolvimento das arvores), e (ii) alogénicos, que sdo organismos que alteram o
ambiente fisico, porém, ndo fazem parte da matéria transformada (e.g., castores) (Jones
et al. 1994, 1997). Alguns animais e plantas podem desempenhar tanto papéis
autogénicos quanto alogénicos na natureza; esses papéis funcionais podem variar de
acordo com a fase de desenvolvimento do individuo (Jones et al. 1994, 1997,
Stachowicz 2001).

Os impactos dos engenheiros do ecossistema na abundancia e riqueza de outras

espécies variam desde o aumento da diversidade até a eliminacao de espécies residentes



(Gurney & Lawton 1996, Martinsen et al. 2000, Badano et al. 2010). Uma das
principais hipdteses desenvolvidas para explicar relagdes positivas entre riqueza em
espécies e o funcionamento dos ecossistemas € a teoria da facilitagdo que reporta os
efeitos positivos exercidos por algumas espécies sobre o papel ecossistémico
desempenhado por outras espécies (Bruno et al. 2003). Por exemplo, alguns herbivoros
exercem modificagdes no habitat e facilitam a colonizacdo de outras espécies de
herbivoros (Morin 1999, Martinsen et al. 2000, Wilby et al. 2001).

Os engenheiros dos ecossistemas ainda podem aumentar o nicho realizado de
algumas espécies, uma vez que estdo diretamente associados a disponibilizagdo de
recursos, € podem atuar como fatores dependentes da densidade alterando a dindmica da
populacdo (Bruno et al. 2003 Cuddington & Hastings 2004, 2007, Cuddington et al.
2009).

Os efeitos diretos e indiretos dos fitofagos exercidos na planta (e.g., aumento da
produtividade) e em outros organismos associados a ela (e.g., reducdo ou aumento na
riqueza de espécies) sdo amplamente reportados em estudos ecologicos (Faeth 1992,
Gonzélez-Megias & Gomez 2003, Ohgushi et al. 2007, 2008). Porém, as funcbes
indiretas dos herbivoros ainda sdo pouco compreendidas. Algumas modificacdes na
estrutura de plantas criam abrigos ou micro-habitats que protegem alguns insetos contra
inimigos naturais e criam um micro-ambiente interno com condigdes mais favoraveis ao
desenvolvimento e sucesso reprodutivo destes (Fukui 2001, Nakamura & Ohgushi

2003, Lill & Marquis 2004, 2007).

Larvas de borboletas e mariposas como engenheiras dos ecossistemas
Numerosas espécies de larvas de borboletas e mariposas (Lepidoptera) séo

responsaveis pela construcdo de abrigos (cartuchos) foliares em plantas (Nakamura &



Ohgushi 2003, Martinsen et al. 2000, Fukui 2001, Lill & Marquis 2004, 2007). Estudos
estimam que pelo menos 18 familias de lepiddpteras exibam este comportamento
durante o processo de metamorfose (Lind et al. 2001). A qualidade da planta (i.e.,
vigor) é avaliada pelas borboletas como o principal componente na escolha dos sitios de
oviposicdo, ja que a escolha dos melhores locais para ovipor pode refletir em melhor
desenvolvimento larval (Price et al. 1990, Freitas et al. 1999). Outros fatores, como
idade da folha, presenca de ovos ja depositados por co-especificos, presenca de
competidores de outras espécies relacionadas e presenca de predadores (e.g., formigas)
sdo relevantes na selecdo destes sitios pelo lepiddptero (Price et al. 1990, Freitas et al.
1999; Sendoya et al. 2009). Existem varias formas nas quais esses abrigos podem ser
construidos (e.g., forma de cilindro, corddo, funil, teia e tenda); tais abrigos sdo
responsaveis pelo fornecimento de sitios de forrageamento, protecdo ou ambos ao
organismo construtor (Lill et al. 2007). Muitos estudos indicam que a construcdo de
refgios foliares ocasiona uma consequiente ocupacdo por muitas espécies de artropodes
apos o abandono do construtor (Cappuccino 1993, Cappucino & Martin 1994, Lill &
Marquis 2003, 2004, Marquis & Lill 2006). Portanto, abrigos foliares podem exercer
um notavel efeito positivo na diversidade de artropodes colonizadores destes refugios
(Fukui 2001, Cappuccino 1994, Waltz et al. 1997). As principais guildas de artropodes
qgue colonizam secundariamente os abrigos foliares sdo predadores, herbivoros,
detritivoros e onivoros. Os principais organismos hospedeiros encontrados em tais
abrigos pertencem as ordens: Araneae, Coleoptera, Dermaptera, Diptera, Hemiptera,
Hymenoptera, lIsopoda, Lepidoptera e Orthoptera (Lawton 1983, Fukui 2001,
Woodcock et al. 2007). A colonizacdo de abrigos foliares pode ainda variar
sazonalmente e ser intensificada no periodo seco, pois esses abrigos representam micro-

ambientes favoraveis de protecdo a grande intensidade de radiacdo solar e dessecacdo



dos artrépodes colonizadores (Fukui 2001). Além disso, uma vez que artropodes
predadores (e.g., aranhas, formigas) sdo atraidos para os abrigos foliares (Nakamura &
Ohgushi 2003, G.Q. Romero, observagdes pessoais), esperamos que esses predadores
possam defender a planta contra a herbivoria (i.e., predagédo de herbivoros).

Na reserva ecoldgica da Serra do Japi ha ocorréncia de diversas espécies de
artropodes que vivem nesses abrigos foliares em plantas arbustivas do género Croton

(Romero, G. Q. observacgdes pessoais).

O sistema de estudo

Plantas arbustivas do género Croton (Euphorbiaceae) sdo abundantes em
florestas tropicais semideciduas (Queiroz & Oliveira 2001, Queiroz 2002). Algumas
espécies possuem nectarios extraflorais (Croton alchomeicarpus, C. priscus, C.
salutares e C. urucurana) e outras nao (C. floribundus). As espécies de Croton
floribundus podem ser atacadas principalmente por minadores de folhas e hemipteros
(afideos) que consequentemente atraem formigas (e.g., Formicinae, Myrmicinae). As
larvas de algumas espécies de borboletas desenvolvem-se em um abrigo foliar e
alimentam-se das folhas de C. floribundus. Dentre elas, trabalhos relatam
principalmente ninfalideos do género Anaea (Lepidoptera: Nymphalidae, Charaxinae)
como construtoras de abrigos foliares nestas plantas (Muyshondt 1975, Queiroz 2002).

(Figura 1)



OBJETIVOS GERAIS E ESPECIFICOS

Este estudo teve como objetivo testar por meio de experimentos em campo se
transformacoes fisicas em folhas (i.e., origem de abrigos foliares) de Croton floribundus
causadas por lepiddpteras influenciam na abundéncia e composicdo da comunidade de
artropodes terrestres, bem como nas posteriores taxas de herbivoria. Foram realizadas
observacdes naturalisticas sobre os artrépodes hospedeiros de folhas enroladas por
engenheiros fisicos. Além disso, foram manipuladas experimentalmente diferentes
arquiteturas de abrigos foliares construidos por lepidopteras em arbustos de C.
floribundus com o objetivo de avaliar se o tipo arquitetural do abrigo foliar pode
influenciar a colonizagdo secundaria por grupos especificos de artropodes. Os
experimentos foram repetidos em trés periodos sazonais (periodo seco, periodo chuvoso
e periodo pds-chuva) em que avaliamos abundancia, riqueza, biomassa de artrépodes e
de guildas nas plantas com abrigos de diferentes arquiteturas.

Neste trabalho foram abordadas as seguintes questdes: (1) Abrigos foliares
construidos em C. floribundus favorecem a ocorréncia de artropodes? (2) Existe
diferenca na composicdo (i.e., abundéncia tamanho, riqueza, sobreposicdo), de
artropodes totais e de diferentes guildas em abrigos com arquiteturas distintas? (3) Essa
diferenca na composicao de artrépodes é restrita aos abrigos (efeito local) ou estende-se
para a comunidade da planta hospedeira (efeito regional)? (4) Plantas com abrigos
foliares atraem maior nimero de artropodes nos periodos secos? (5) Plantas com

abrigos foliares possuem menor taxa de herbivoria foliar do que plantas sem abrigos?



Fig.1. A) Lagarta Charaxinae do género Anaea sobre a ponte de fezes construida na
extremidade da folha de C. floribundus entre o primeiro e terceiro instar de
desenvolvimento; B) Charaxinae enrolada em folha de C. floribundus no quarto instar
de desenvolvimento; C) e D) Detalhe da seda secretada pela lagarta utilizada para
enrolar a folha; E) e F) Abrigos foliares abandonados na natureza apds a metamorfose

de Charaxinae.
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Capitulo 1

Engenheiros dos ecossistemas sobre plantas: facilitacdo indireta por lepidopteros
enroladores de folhas sobre comunidades de artrépodes em diferentes escalas

Camila Vieira & Gustavo Q. Romero
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RESUMO

Engenharia dos ecossistemas é um processo em que organismos modificam a
distribuicdo de recursos (i.e, disponibilizando novos habitats) para outras espécies via
interacdo ndo trofica. Lagartas de Lepidoptera enroladoras de folhas podem atuar como
engenheiros dos ecossistemas florestais, uma vez que sdo capazes de modular interacGes
entre comunidade artrépode — planta fornecendo aos colonizadores secundarios diversos
tipos de beneficios. Essas lagartas quando engenheiras influenciam o padrdo de
distribuicdo e abundéncia de outras espécies facilitando indiretamente a ocorréncia de
novas espécies, bem como aumentam a diversidade de artropodes sobre planta. Apesar
de estudos terem demonstrado que lagartas engenheiras ampliam a diversidade de
artropodes sobre folhas (efeito local), apenas um estudo avaliou o efeito na planta por
inteiro (efeito regional), mas apenas para guildas especificas (i.e., herbivoros); nenhum
estudo até agora avaliou como comunidades diversificadas, de regibes tropicais,
respondem aos impactos de lagartas engenheiras. Nesse estudo reportamos a influéncia
das lagartas enroladoras sobre comunidades de artrépodes em grande escala espacial
(i.e., efeito local e regional) e temporal (i.e., diferentes periodos sazonais).
Especificamente, avaliamos se (i) abrigos foliares favorecem a ocorréncia de artropodes
e amplificam diversidade sobre plantas, (ii) se o tipo de abrigo (funil, cilindro com
diferentes diametros) interfere na colonizagdo por diferentes guildas de artropodes, (iii)
se os efeitos dos abrigos é local (folha) ou estende-se por toda a planta hospedeira
(efeito regional), (iv) se plantas com abrigos foliares atraem maior nimero de
artropodes nos periodos secos, e se (v) plantas com abrigos foliares, por atrairem mais
predadores, ttm menor taxa de herbivoria foliar. Nossos resultados demonstram que
abundancia, riqueza, biomassa total dos artropodes e dentro de diversas guildas

(predadores, herbivoros, parasitas, detritivoros e onivoros) foram maiores sobre folhas
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enroladas naturalmente e artificialmente, porém a variagdo na arquitetura do abrigo de
maneira geral ndo influenciou a biomassa, abundancia e riqueza de artropodes. Este
efeito foi observado em escala local e regional. A composicdo da fauna tambem diferiu
entre plantas e folhas individuais com arquiteturas modificadas. Abundéncia e biomassa
total de artropodes foram maiores no periodo de seca nas duas escalas estudadas. Esse
estudo é o primeiro a examinar a extensdo do efeito das lagartas engenheiras como
amplificadores de diversidade (incluindo diversas guildas) em diferentes escalas:
espacial e temporal. Uma vez que lagartas enroladoras sdo organismos ubiquos em
florestas tropicais, seus efeitos demonstrados aqui podem ser mais comuns do que
previamente se supunha. Portanto, lagartas enroladoras atuam como engenheiros dos
ecossistemas e podem ser considerados elementos fundamentais na estruturacdo de

comunidades de artropodes sobre plantas nos tropicos.

Palavras-chave: engenheiro dos ecossistemas, facilitacdo indireta, Lepidoptera,

enroladores de folhas, heterogeneidade ambiental.
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ABSTRACT

Ecosystem engineering is a process by which some organisms change the
distribution of resources (i.e., creating new habitats) for other species via non-trophic
interactions. Shelter-building caterpillars can act as forest ecosystem engineers, because
they may modulate interactions, between arthropods-plant communities, by providing
the secondary settlers with several kinds of benefits. These caterpillars as ecosystem
engineers influence the distribution pattern and abundances of other species facilitating
the occurrence of new species indirectly, as well as increasing the diversity of
arthropods on the plant. Although some studies have demonstrated that caterpillar leaf
shelters amplify the diversity of arthropods on leaves (local effect), only one study
evaluated the effect in the whole plant (regional effect), but this study only took into
account specific guilds (i.e., herbivores); To date, no evaluated how speciose
communities of tropical regions respond to the impacts of engineer caterpillars. In this
study we reported, for the first time the influence of the lepidopteran shelter leafs on
communities of arthropods in the tropics along both large spatial (i.e., local and regional
effects) and temporal scales (i.e., different seasonal periods). Specifically, we evaluated
if (i) leaf shelters benefit the occurrence of arthropods and amplify the diversity on
plants, (ii) if the shelter architecture (funnel, cylinders with different diameters)
interferes with the colonization of differents arthropods guilds, (iii) if the effects of
shelters are local (within leafs) or extends to the whole host plant (regional effect), (iv)
if plants with leaf shelters attract more arthropods in the dry periods, and if (v) plants
with leaf shelters, which likely attract more predators, have lower levels of leaf
herbivory. Our results show that the abundance, richness and total biomass of
arthropods within several guilds (i.e., predators, herbivores, parasites, detritivorous and

omnivorous) were higher on naturally and artificially created leaf shelters. However,
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variation in architecture, in general, did not influence on arthropod biomass, abundance
and richness. These effects were observed in local and regional scales. The community
composition also was different between plants and individual leaves with modified
architectures. Abundance and total biomass of arthropods on two scales where higher in
the dry season. This study is the first to examine the extension of caterpillar engineers'
effect as diversity amplifiers including several guilds in different temporal and spatial
scales. Since shelter-building caterpillars are ubiquitous organisms in tropical forests,
their effects may be more common than was supposed previously. Therefore, caterpillar
act as ecosystem engineers and can be considered fundamental elements in community

structure of arthropods on plants in the tropics.

Key words: ecosystem engineers, indirect facilitation, Lepidoptera, leaf shelter,

environmental heterogeneity.
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INTRODUCAO

Organismos denominados engenheiros dos ecossistemas sdo seres que controlam
direta ou indiretamente a disponibilidade de recursos para outros individuos por meio de
transformacoes fisicas nos componentes abidticos ou bidticos (Jones et al. 1994, 1997).
Essas transformacdes fisicas podem variar entre gradientes ambientais (Wright & Jones
2004, Crain & Bertness 2006, Badano et al. 2010), afetar processos biogeoquimicos
alterando a disponibilidade de recursos (e.g., carbono, nitrogénio) e afetar a ciclagem de
nutrientes (Jones et al. 2006, Caraco et al. 2006, Gutiérrez & Jones 2006). A engenharia
dos ecossistemas € uma interacdo ndo trofica que pode ter um efeito ecolégico negativo
(i.e., inibicdo) ou positivo (i.e., por meio de processos de facilitagdo) para outras
espécies (Jones et al. 1997, Martinsen et al. 2000, Jones & Gutiérrez 2007). A teoria da
facilitacdo (ou interacdo positiva) descreve interacdes entre espécies que beneficiam ao
menos um dos participantes, mas ndo causa dano a nenhum deles (Stachowicz 2001).
Essas interacGes sdo muito importantes na estrutura de comunidades ecoldgicas, uma
vez que comunidades inteiras podem desaparecer na auséncia de um facilitador-chave
(Jones et al. 1997, Stachowicz 2001). A magnitude de facilitacdo em resposta a acao do
engenheiro é influenciada por fatores como: tamanho do habitat construido, stress
ambiental e risco de predacdo de colonizadores secundarios. Esses fatores variam
também de acordo com a complexidade arquitetbnica da estrutura e densidade da
engenharia (Jones et al. 1997; Bruno & Bertness 2001; Gutiérrez et al. 2003, Gutiérrez
& Jones 2008). As espécies engenheiras podem co-ocorrer com as espécies beneficiadas
ou estarem separadas temporalmente ou espacialmente (Jones et al. 1994, 1997,

Stachowicz 2001).
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Engenharia de ecossistemas é processo comum em comunidades que habitam
plantas terrestres. Abrigos foliares sdo construidos tanto por guildas de herbivoros (e.g.,
galhadores, enroladores e minadores) como por outras guildas de artrépodes (e.g.,
predadores, parasitas) (Wagner & Raffa 1993, Berembaum 1999, Fukui 2001
Cappuccino 1993, Larsson et al. 1997, Martinsen et al. 2000, Lill & Marquis 2003,
Nakamura & Ohgushi 2003, Kagata & Ohgushi 2004). Muitas lagartas de Lepidoptera
podem atuar como engenheiras dos ecossistemas por serem responsaveis pela
construgdo de abrigos foliares de vérias formas em plantas (e.g., forma de cilindro,
corddo, funil, teia e tenda) e a construcdo desses refugios foliares proporciona uma
ocupacdo secundaria para muitas espécies de artropodes apds o abandono do construtor
(Martinsen et al. 2000, Fukui 2001, Nakamura & Ohgushi 2003, Lill & Marquis 2004,
2007). Os colonizadores secundarios podem ser classificados em construtores potenciais
de cartuchos foliares (coespecificos ou heterospecificos) ou espécies de vida livre que
ndo constroem o proprio abrigo (Fukui 2001). Considerando-se que habitats mais
heterogéneos suportam maior riqueza de espécies (Lawton 1983), abrigos (ou
cartuchos) foliares podem fornecer nova arquitetura fisica ampliando a disponibilidade
de nichos espaciais e aumentando a biodiversidade nos ecossistemas (Fukui 2001,

Nakamura & Ohgushi 2003, Lill & Marquis 2004, 2007).

Os efeitos das lagartas engenheiras podem ocorrer em diferentes escalas
espaciais e temporais. Em escala espacial local podem afetar a diversidade de
artropodes no interior dos abrigos, e em escala espacial regional podem afetar
artrépodes na planta como um todo (Jones et al. 1994, Lill & Marquis 2003). Em
regides tropicais o periodo seco exerce um efeito mais acentuado na abundancia de
artrépodes comparado a regifes temperadas (Wolda 1978). Desse modo, a colonizagao

de abrigos foliares pode também variar temporalmente e ser intensificada no periodo
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seco, pois é provavel que esses abrigos representem micro-ambientes favoraveis de
protecdo a grande intensidade de radiacdo solar e dessecacdo dos artrpodes
colonizadores. Os fatores abioticos como temperatura, circulagdo de ar e orientagdo dos
raios solares podem variar de acordo com a forma e o volume dos cartuchos foliares
(Henson 1958); Portanto, o tipo arquitetural do abrigo foliar pode influenciar a
colonizagdo secundaria por artropodes. Além disso, as lagartas de Lepidoptera podem
atuar como engenheiras dos ecossistemas mediando indiretamente interacdes tritroficas
entre plantas hospedeiras, colonizadores dos cartuchos e seus inimigos naturais
(Ohgushi et al. 2007, Ohgushi 2008). Uma vez que artrépodes predadores (e.g.,
aranhas, formigas) sdo atraidos para os abrigos foliares (Nakamura & Ohgushi 2003,
G.Q. Romero, observacdes pessoais), esperamos que esses predadores possam defender

a planta contra herbivoria.

Embora a colonizacdo secundaria nos abrigos foliares construidos por
lepidopteras tenha sido reportada em muitos estudos observacionais e experimentais
(i.e., efeito local) (Caroll & Kearby 1978, Lewis 1979, Larsson et. al 1997, Cappuccino
1993, Cappucino & Martin 1994, Martinsen 2000, Marquis & Lill 2007, Lill & Marquis
2004, 2007, Nakamura & Ohgushi 2003, Ohgushi et. al. 2007, Ohgushi 2007, 2008)
apenas um estudo avaliou o efeito regional dessas lagartas engenheiras, mas apenas para
guildas especificas (i.e., herbivoros) (Lill & Marquis 2003); nenhum estudo até agora
avaliou como comunidades diversificadas de regides tropicais respondem aos impactos
de lagartas engenheiras em diferentes escalas espaciais e temporais. Neste estudo
avaliamos especificamente se (i) abrigos foliares favorecem a ocorréncia de artropodes
e amplificam diversidade sobre plantas, (ii) se o tipo de abrigo (funil, cilindro com
diferentes didmetros) interfere na colonizacéo por diferentes guildas de artropodes, (iii)

se os efeitos dos abrigos estdo restritos a escala local (folha) ou estende-se por toda a
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planta hospedeira (escala regional), (iv) se plantas com abrigos foliares atraem maior
namero de artropodes nos periodos secos, e se (v) plantas com abrigos foliares, por

atrairem mais predadores, ttm menor taxa de herbivoria foliar.

MATERIAL E METODOS
Area de estudo e organismos

As observacdes naturais e o experimento em campo foram realizados na Reserva
Bioldgica da Serra do Japi (23°11°S, 46°52°W) situada a oeste do Planalto Atlantico,
proximo ao municipio de Jundiai, SP, sudeste do Brasil. O relevo € caracterizado por
altitudes que variam entre cerca de 700 e 1300 m acima do nivel do mar (Santoro &
Machado 1992). O clima é sazonal com média mensal de temperatura variando de 13,5°
em julho a 20,3° em janeiro, com 0s periodos mais secos que vao de junho a setembro e
chuvosos de dezembro a margo (Pinto 1992). A vegetacdo é caracterizada por floresta
mesofila semidecidua de altitude, com transicdo para floresta mesofila semidecidua. A
area de estudo apresenta denso estrato arboreo com grupos arbustivos dominantes do
género Croton e elementos provenientes de Mata Atlantica (Leitdo-Filho 1992).

O experimento foi realizado com arbustos de Croton floribundus
(Euphorbiaceae); estas ndo apresentam nectarios extraflorais e distribuem-se nas
margens das florestas. No local ha registro de ocorréncia de quatro espécies de Anaea
(Nymphalidae, Lepidoptera), sendo trés associadas a Croton (Brown 1992, Queiroz
2002). A lagarta do género Anaea, no quarto instar, enrola a folha com seda secretada e
permanece no interior do abrigo construido até o quinto instar (neste periodo a lagarta
ndo se alimenta). Por fim, quando a lagarta esta preparada para empupar, abandona o
abrigo foliar e se fixa em um substrato até finalizar a metamorfose e transformar-se em
adulto (Muyshondt 1975, Queiroz 2002). Estes abrigos foliares permanecem intactos

por muitos meses (Vieira, C. & Romero, G. Q., observagdes pessoais).
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Comparando artropodes sobre folhas expandidas e enroladas por lagartas

Folhas de C. floribundus enroladas por larvas de lepiddpteras podem ter maior
abundéncia e riqueza de artropodes terrestres, bem como maior biomassa dos diversos
tipos de guildas (e.g., predadores, herbivoros, parasitas, parasitoides, detritivoros e
onivoros). Também, composicdo da fauna pode diferir entre folhas enroladas e
expandidas. Para testar essas hipdteses, foram feitas coletas de folhas enroladas e
expandidas de 67 individuos de C. floribundus com altura entre 1 e 2,5 m, escolhidas de
acordo com a ordem de encontro ao longo de uma trilha com um intervalo de distancia
de 2-50 m entre uma planta e outra. Em cada planta coletou-se uma folha enrolada por
lagarta e uma folha ndo alterada (expandida); portanto, uma Unica planta teve ambos 0s
tratamentos. Para a escolha da folha expandida, selecionamos minuciosamente as folhas
que apresentavam menor dano foliar. As folhas enroladas e as inalteradas (expandidas)
foram inspecionadas sob microscépio estereoscopico (Bel Photonics®, Italia) e todos 0s
artropodes (exceto acaros) foram coletados. O nimero de folhas de cada planta foi
quantificado e usado como covariavel em analises de covariancia. Todos os artropodes
foram coletados e identificados até nivel de familia usando literatura especializada (e.g.,
Borror et al. 1976) e entdo morfoespeciados para serem avaliados quanto a abundancia,
riqueza e biomassa de cada grupo taxonémico, guildas alimentares (e.g., predadores,
herbivoros, parasitas, parasitoides, detritivoros e onivoros) e composi¢cdo dos grupos
presentes nas folhas expandidas e enroladas. Os artropodes coletados foram
posteriormente enviados aos especialistas de cada grupo para confirmacdo das
morfoespécies. Estas amostragens foram feitas entre agosto e outubro de 2008, periodos

de maior ocorréncia abrigos foliares abandonados por Charaxinae.
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Efeito da modificacdo da arquitetura foliar sobre comunidade de artrépodes:
manipulagéo experimental

Para avaliar o efeito dos engenheiros fisicos (i.e., lagartas de Charaxinae) sobre
C. floribundus na taxa de colonizacdo e verificar a composicéo de artrépodes que estdo
presentes nestes abrigos, foi desenvolvido um experimento em campo, em que plantas
de C. floribundus com altura variando de 1 a 2,5 m, e nimero minimo de dez folhas,
foram selecionadas ao longo de um transecto com um intervalo de distancia de 2-30
metros de uma planta e outra. As plantas (n=60) foram selecionadas seguindo um
desenho sistematico (Hurlbert 1984), i.e., foram seqiiencialmente numeradas de acordo
com a ordem de encontro e entdo foram submetidas aos seguintes tratamentos (1) folhas
inalteradas, expandidas (controle; n=15), (2) folhas enroladas inteiramente formando
um cilindro com calibre de 0,5cm de diametro (n=15), (3) folhas enroladas inteiramente
formando um cilindro com calibre de 1,5cm de didmetro (n=15) e (4) folhas enroladas
inteiramente formando um funil de extremidades com abertura de 1,5 e 0,5 cm de
didametro (n=15) (Ver esquema das estruturas manipuladas: Apéndice 1). Todos estes
trés tipos de cartuchos podem ser encontrados em folhas de C. floribundus na area de
estudo (G. Q. Romero, observacdes pessoais). As folhas foram enroladas inteiramente
da regido superior para a regido inferior (adaxial para abaxial), como fazem algumas
espécies de larvas engenheiras na Serra do Japi (G. Q. Romero, observagdes pessoais).
Folhas foram mantidas enroladas com uso de grampos de material plastico para evitar
oxidacdo. As folhas do tratamento controle também foram marcadas com grampos para
que fosse excluida qualquer influéncia do plastico no experimento. Escolhemos 4-5
folhas de cada planta para aplicacdo dos tratamentos (o numero de folhas escolhidas
variou conforme o nimero de folhas da planta). Apenas folhas novas, expandidas e sem

danos aparentes foram selecionadas para aleatorizacdo. Antes do inicio do experimento
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as folhas de cada tratamento foram limpas com pincel largo para excluir todos os
artrépodes presentes. Para avaliar o efeito local do engenheiro, a cada 15 dias as folhas
enroladas artificialmente (i.e., cartuchos artificiais) foram abertas para coleta dos
artrépodes no seu interior. Os artropodes foram fixados em alcool a 70%, armazenados
para posterior identificacdo e foram morfoespeciados para serem avaliados quanto a
abundancia, riqueza e biomassa de cada grupo taxonémico. Este experimento foi
repetido em trés periodos sazonais diferentes, entre maio e junho de 2008 (periodo pds-
chuva), agosto e outubro de 2008 (periodo seco) e entre janeiro e mar¢o de 2009
(periodo chuvoso), utilizando conjuntos diferentes de plantas para cada periodo. As
médias semanais das variaveis climatoldgicas (i.e., pluviosidade e temperatura) em cada
periodo sazonal foram obtidas em CIIAGRO (2010).

A cada 15 dias foram realizadas inspecGes visuais e coletas de todos os
artropodes em caule e demais folhas de cada planta experimental para avaliar o efeito
regional do engenheiro por meio de comparacfes de abundancia, riqueza e biomassa
total de artrépodes sobre toda a planta. As amostragens dos artropodes regionais foram
feitas simultaneamente as amostragens dos artropodes em escala local. Entretanto, os
artropodes coletados sobre folhas experimentais individuais (local) e sobre planta toda
(regional) foram tratados de forma independente. Parametros avaliados (abundancia,
riqueza, biomassa) foram ponderados pela biomassa total de cada planta experimental.
A estimativa de biomassa de cada planta experimental foi feita usando métodos néo
destrutivos. Para isso, antes da montagem do experimento, escolnemos aleatoriamente
20 plantas de C. floribundus que néo pertenciam ao experimento ao longo um transecto
apresentando tamanhos variaveis. Foram tomadas medidas da altura do topo da planta
até o solo e numero de folhas. Em seguida, estas plantas foram cortadas rente ao solo.

Entdo, foram dessecadas em estufa (60°C) durante 48 h e pesadas para a obtencdo da
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sua biomassa. Por meio de regressdo linear utilizando dados disponiveis de biomassa e
altura (ou ndmero de folhas) é possivel obter uma equacdo padronizada para a
estimativa da biomassa de outros individuos de C. floribundus que foram usados
durante o experimento. A estimativa de biomassa para C. floribundus foi obtida com
dados de nimero de folhas, uma vez que as analises de regressdes demonstraram que 0
nimero de folhas correlacionou positivamente com a biomassa da planta (r’= 0,93,
F113= 177,60 ; P<0,001), mas nédo correlacionou com a altura da mesma (r2: 0,29, F113
=0,223; P=0,070). Desse modo, a cada coleta estimamos a biomassa das plantas de cada
tratamento apenas com numero de folhas destes arbustos sem destrui-los (veja
Crutsinger et al. 2006). A equacdo desenvolvida através de regressfes lineares e
utilizada para estimar a biomassa de C. floribundus com mais de 10 folhas foi: Y= -

11,30+ 2,26.X. Sendo Y=biomassa (g) e X= numero total de folhas da planta.

Efeito da engenharia na herbivoria foliar por mastigadores: manipulacdo
experimental

Embora os engenheiros causem danos iniciais na planta hospedeira (Ohgushi
2007), seus cartuchos poderdo servir de abrigo para predadores (e.g., formigas, aranhas)
que, por sua vez, podem diminuir a abundéncia e riqueza de artrépodes herbivoros. Para
testar esta hipotese foi mensurada a taxa de herbivoria por mastigadores das mesmas
plantas experimentais antes e apds o tratamento. Para verificar a taxa de herbivoria,
folhas novas recém-expandidas e sem danos aparentes foram marcadas com arame fino
em seu peciolo e foram estimadas as areas foliares dessas folhas antes (pré-tratamento)
e no final (pos-tratamento) de cada experimento descontando os danos foliares pré-

existentes, nos diferentes periodos sazonais. Para estimar as areas foliares, utilizamos
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folhas plasticas milimetradas transparentes. O experimento em cada periodo teve

duracgéo de 45 dias.

Analises estatisticas

As variaveis-resposta abundancia, riqueza, biomassa total de artropodes e de
guildas presentes nas folhas expandidas e nas folhas enroladas naturalmente por larvas
de Charaxinae foram comparadas com analises de covariancia (ANCOVA) e o0 numero
de folhas da planta foi utilizado como co-variavel. A biomassa seca das folhas enroladas
e das folhas expandidas ndo diferiu estatisticamente (t=0,360, df=127, P=0,711). Nos
experimentos, nds estabelecemos uma média dos dados das trés coletas quinzenais em
cada periodo sazonal para as comparacdes. Para analisar o efeito local comparamos
entre os tratamentos as varidveis-resposta: riqueza, abundancia, biomassa total de
artropodes e de guildas por folhas enroladas artificialmente. J4 para analisar o efeito
regional comparamos essas mesmas variaveis por grama de tecido vegetal seco. Os
dados referentes a riqueza, abundancia, biomassa de artropodes total e de guildas dos
experimentos foram comparados usando ANCOVA, em que tratamentos (quatro niveis)
e periodos sazonais (trés niveis) tiveram efeito fixo. O numero total de folhas da planta
foi utilizado como covariavel. Quando necessario, os tratamentos foram comparados
entre si usando testes a posteriori de Fisher LSD (Quinn & Keough 2002). Os dados que
ndo apresentaram normalidade e homogeneidade das variancias foram transformados
em log ou raiz quadrada (Zar 1996). Para comparar a composi¢do em espécies entre
folhas expandidas e enroladas (naturalmente e artificialmente) utilizamos a anélise de
similaridade (ANOSIM) e o (SIMPER) com o programa PRIMER 5.0 (Plymouth
Marine Labs). O ANOSIM usa um teste de aleatorizacdo (999 permutacdes) para testar

a significancia do “R Global” calculando as dissimilaridades par a par entre tratamentos
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e a dissimilaridade dentro de cada tratamento individual (Clarke & Warkick 1994). O
valor de R Global varia entre +1 e —1; valores maiores que zero representam maior
dissimilaridade entre as comunidades ou dentro das comunidades individuais. O
Similarity Percentage (SIMPER) atribui um “ranking” porcentual das morfoespécies
que estdo contribuindo mais fortemente para a dissimilaridade das comunidades
estudadas. Para comparar a composicdo em espécies entre periodos sazonais, e entre
fauna local vs. fauna regional utilizamos os indices de similaridade (Lennon et al. 2001)
baseado em incidéncia (Kollef et al. 2003). N&s calculamos os valores de indices e as
variancias com o método bootstrap (n=200 iteracdes) utilizando o programa SPADE
(Chao & Shen 2005). Os valores dos indices (Bsim) variaram de O (comunidades
dissimilares, sem espécies compartilhadas) até 1 (comunidades idénticas; Chao et al.
2005, 2006) que representam, respectivamente, alta taxa de mudancga na composi¢éo de
espécies (alta diversidade beta) e baixa taxa de mudanca na composi¢do de espécies
(baixa diversidade beta).

Para todos os artropodes coletados foram realizadas medidas de comprimento do
corpo (L) com auxilio de um microscopio estereoscopico equipado com régua
milimetrada. A biomassa de cada grupo de artrépodes foi estimada atraves de regressoes
lineares convertidas da equagdo W=a.L", em que W= biomassa (mg), a= intercepto, b=
inclinacdo da reta e L= comprimento total do corpo (mm). Nés desenvolvemos nossa
prépria equacgdo através de regressdes lineares com medidas de comprimento do corpo
(L) para os grupos em que tivemos namero de individuos suficientes (e.g., Lepidoptera
e Araneae). Ja para 0s outros grupos de artropodes utilizamos a equacdo de Hodar com
0s parametros a= intercepto e b= inclinacdo da reta ja determinados para cada grupo

taxonémico (Hodar 1996).
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Os dados referentes a taxa de herbivoria foram comparados usando ANCOVA, em
que tratamentos (quatro niveis) e periodos sazonais (trés niveis) tiveram efeito fixo. O

numero total de folhas da planta foi utilizado como covariavel.

RESULTADOS
Comparando artropodes sobre folhas expandidas e enroladas por lagartas

No periodo (agosto-setembro/2008) 62% das plantas de C. floribundus
inspecionadas apresentavam cartuchos de Charaxinae. O nimero médio de artropode
nas folhas enroladas naturalmente por lagartas foi 6 vezes maior comparado as folhas
expandidas, enquanto a riqueza média foi 5 vezes maior nas folhas enroladas
(abundéncia: F;13; =31,191; P<0,001; riqueza: F;13:=53,013; P<0,001, Fig. 1A, B;
Tabela 1). A biomassa total de artrépodes também foi maior (8 vezes) em folhas
enroladas (F131 =26,582; P<0,001; Fig. 1C; Tabela 1). Folhas enroladas apresentaram
maior abundancia de guildas de predadores, herbivoros e detritivoros (predador: Fi 131
=7,639; P=0,006; herbivoro: F;3=13,301; P<0,001, detritivoro: F;13=16,559;
P<0,001 Fig. 1A; Tabela 1), riqueza (predador: Fi13:=12,859; P<0,001; herbivoro:
F1131=23,796; P<0,001, detritivoro: Fj13;=24,910; P<0,001 Fig. 1B; Tabela 1), e
biomassa (predador: Fii13; =12,950; P<0,001; herbivoro: F;3=17,051; P<0,001,
detritivoro: Fy13=7,072; P=0,008; Fig. 1C; Tabela 1) As fontes de variagdo: “parasita +
parasitoides” e “onivoros” ndo foram analisadas por insuficiéncia de dados (gréaficos
apresentados no Apéndice 2). A covariavel (i.e., namero de folhas das plantas) afetou

positivamente a riqueza total e de detritivoros (Tabela 1).

33



Os artropodes encontrados nas amostragens naturais (n=393 individuos;
biomassa total = 174,78 mg) pertencem as ordens Araneae (10,68 %), Coleoptera
(4,32%), Collembola (14,24%), Diptera (0,76), Hemiptera (36,38%), Hymenoptera
(3,05%), Lepidoptera (18,32%), Orthoptera (0,76%), Psocoptera (5,02%) e
Thysanoptera (6,36%) (Apéndice 6).

A composicao da fauna difere entre folhas enroladas e folhas expandidas de C.
floribundus (ANOSIM, Global R = 0,068, P = 0,001). As morfoespécies Miridae sp.1
(Hemiptera), Lepidoptera sp.17, Isotomidae sp.1 (Collembola), Pseudocaecillidae sp.1
(Psocoptera), Lepidoptera sp. 11 e Aysha gr. brevimana (Araneae, Anyphaenidae)
contribuiram um total de 50% para a dissimilaridade entre folhas expandidas e

enroladas.

Efeito da modificacdo da arquitetura foliar sobre comunidade de artropodes:
manipulacéo experimental

Os artropodes encontrados em escala local (i.e., folhas individuais) e escala
regional (planta toda) nos trés periodos sazonais pertencem as ordens Araneae,
Blattaria, Coleoptera, Collembola, Diplopoda, Diptera, Embioptera, Hemiptera,
Hymenoptera, Isopoda, Lepidoptera, Opiliones, Orthoptera, Pseudoscorpiones,
Psocoptera, Thysanoptera (Apéndice 6). No interior de uma folha enrolada
artificialmente encontramos um ninho de Wasmmania sp.1 (Formicidae) (com a
presenca da rainha) e por muitas vezes registramos casais de aranhas da familia
Anyphaenidae em cdpula ou com ooteca.

No periodo p6s-chuva (maio - junho 2008) a temperatura média foi de 17,8 °C +

0,4 e a precipitacdo média 11,2 mm * 6,8. Neste periodo foram amostrados um total de
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4265 artropodes (biomassa= 3,695 g) incluindo aqueles encontrados em escala local e
regional. As proporcOes de cada ordem sdo: Araneae (13%), Blattaria, (0,32%),
Coleoptera (6,79%), Collembola (13,38%), Diptera (3,18%), Hemiptera (25,08%),
Hymenoptera (9,21%), Lepidoptera (6,47%), Orthoptera (0,32%), Psocoptera (17,96%)
e Thysanoptera (4,17%). No periodo seco (agosto-outubro 2008) a temperatura média
foi 19,2 °C + 0,6 e precipitacdo média 10,2 mm % 4,1. Neste periodo foram amostrados
um total 9303 artropodes (biomassa= 4,401 g) nas seguintes proporcdes: Araneae
(7,18%), Blattaria (0,21%), Coleoptera (7,09%), Collembola (2,59%), Diptera (0,63%),
Hemiptera (56,86%), Hymenoptera (5,95%), Lepidoptera (2,80%), Orthoptera (0,12%),
Psocoptera (2,36%) e Thysanoptera (14,14%). Ja no periodo chuvoso (janeiro - marco
2009), a temperatura média foi de 23,9 °C + 0,4 e a precipitacdo média 35,3mm + 10,9 e
foram coletados um total 3966 artropodes (biomassa= 2,894 Q) nas seguintes
proporcOes: Araneae (17,87%), Blattaria (0,83%), Coleoptera (8%), Collembola
(11,92%), Diplopoda (0,025%), Diptera (3,17%), Embioptera (0,025%), Hemiptera
(29,32%), Hymenoptera (12,15%), Isopoda (0,05%), Lepidoptera (10,48%), Opiliones
(0,025%), Orthoptera (1,28%), Pseudoscorpiones (0,07%), Psocoptera (2,49%) e

Thysanoptera (2,24%).

Efeito local da engenharia do ecossistema

Nos trés periodos de experimentacdo a abundancia, riqueza e biomassa total de
artropodes diferiu entre folhas enroladas artificialmente e folhas controle (abundéncia:
F1167 =29,494; P<0,001; riqueza: F1167=155,472; P<0,001; biomassa: F1 167 biomassa=
66,834; P<0,001; Fig. 2, 3 e 4, Tabela 2); A abundéncia total de artrépodes de folhas
enroladas experimentalmente (média das trés arquiteturas) foi 3 vezes maior no periodo
po6s-chuva, 9 vezes maior no periodo seco e 6 vezes maior no periodo chuvoso quando

comparados a folhas expandidas (Fig. 2). A riqueza total nas folhas manipuladas
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também foi em média 3 vezes maior no periodo pds-chuva, 9 vezes no periodo seco e 5
vezes no periodo chuvoso que nas folhas expandidas (Fig. 3). Folhas enroladas
apresentam biomassa total de artropodes aproximadamente 5 vezes maior no periodo
pos-chuva, 22 vezes maior no periodo seco e 10 vezes maior no periodo chuvoso,
comparados a folhas controle (Fig. 4). Em geral os tipos arquiteturais de abrigos foliares
ndo diferiram estatisticamente entre eles para essas trés variaveis, mas diferem das
folhas expandidas (Tabela 2).

A abundancia, riqueza e biomassa das guildas de predadores, herbivoros,
detritivoros e onivoros por unidade foliar também foram distintas entre folhas enroladas
artificialmente e folhas expandidas (abundancia: predador: Fj 167 =69,010; P<0,001;
herbivoro: Fy 167 =25,308; P< 0,001, detritivoro: Fj 167 =19,455; P< 0,001, onivoro F 167
=5,428; P=0,001, Fig. 2, Tabela 2, Apéndice 3), (riqueza: predador: F1 167 =128,127;
P<0,001; herbivoro: Fjy167 =36,289; P<0,001, detritivoro: F;167 =62,616; P< 0,001,
onivoro Fi 167 =15,985; P<0,001, Fig. 3, Tabela 2, Apéndice 4) e (biomassa: predador:
F1167 =60,623; P<0,001; herbivoro: F1 167 =20,041; P< 0,001, detritivoro: Fy 167 =21,863,;
P<0,001, onivoro F; 167 =4,206; P=0,006, Fig. 4, Tabela 2, Apéndice 5). Como padrao
geral os abrigos foliares de diferentes arquiteturas apresentaram maior abundancia,
riqueza e biomassa dentro de cada guilda quando comparados a folhas expandidas.

Periodos sazonais influenciaram a abundancia, riqueza e biomassa total de
artropodes em escala local (Periodo: abundancia: Fi167 =55,909; P<0,001; riqueza:
F1167=5,348; P=0,005; biomassa: F1 167 = 11,674; P<0,001; Fig. 2, 3 e 4, Tabela 2). O
periodo seco destacou-se por apresentar maior abundancia (3 vezes maior) e maior
biomassa de artropodes nas folhas enroladas.

A interagdo entre fatores “tratamento” e “periodo” diferiu estatisticamente para

abundancia, riqueza, biomassa total e das guildas predadores e herbivoros (P<0,010,
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Tabela 2). Ja a covaridvel afetou positivamente a riqueza total e das guildas (parasitas +

parasitdides, detritivoros e onivoros) (Tabela 2).

Efeito regional da engenharia do ecossistema

Em escala regional (i.e. planta por inteiro) a abundancia, riqueza e biomassa
total de artrépodes por grama também diferiu entre plantas com folhas enroladas
artificialmente e plantas controle nos trés periodos de experimentacdo (abundancia:
F1167 =14,508; P<0,001; riqueza: Fi16,=56,975; P<0,001; biomassa: Fj1s7 =12,885;
P<0,001; Fig. 2, 3 e 4, Tabela 2). A abundancia total de artropodes em plantas com
folhas enroladas foi em média 2 vezes maior no periodo pés-chuva, 2 vezes no periodo
seco e 5 vezes no periodo chuvoso que em plantas controle; A riqueza total foi em
média 2 vezes maior no periodo pés-chuva, 3 vezes maior no periodo seco e 3 vezes
maior no periodo chuvoso. J& a biomassa total de artropodes em plantas com folhas
enroladas foi em média 2 vezes maior no periodo seco e 4 vezes maior no periodo
chuvoso quando comparadas a plantas controle.

A abundancia, riqueza e biomassa por grama de todas as guildas analisadas
diferiram entre as plantas com diferentes arquiteturas foliares (abundéncia: predador:
F1167 =10,823; P<0,001; herbivoro: F;16;=8,941; P<0,001, parasita+parasitdide Fi 167
=18,533; P<0,001; detritivoro: F1 167 =21,589; P<0,001, onivoro F; 167 =4,084; P=0,007,
Fig. 2, Tabela 2, Apéndice 3), (riqueza: predador: Fy 167 =25,100; P<0,001; herbivoro:
F1167 =29,005; P<0,001, parasita + parasitoide F;157 =18,382; P<0,001; detritivoro:
F1167=15,013; P< 0,001, onivoro F;167=3,777; P=0,015, Fig. 3, Tabela 2, Apéndice 4),
(biomassa: predador: Fpi167 =8,594; P<0,001; herbivoro: F;167=8,879; P<0,001,
parasita+ parasitdide Fi16; =20,732; P<0,001; detritivoro: Fi167 =10,041; P<0,001,
onivoro Fi167 =3,193; P=0,025, Fig. 4, Tabela 2, Apéndice 5). As plantas com abrigos

foliares manipulados apresentaram 3 vezes mais predadores nos periodos pds-chuva e 6
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vezes mais no periodo seco (Fig. 2). Além disso, a riqueza de predadores, herbivoros e
parasitas + parasitoides foi maior em plantas com abrigos nos trés periodos sazonais
(Fig. 3, Apéndice 4). A biomassa dos detritivoros foi 7 vezes maior em plantas com
abrigos foliares no periodo pds-chuva. Ja a biomassa dos herbivoros foi 3 vezes maior
no periodo chuvoso, enquanto a biomassa de parasitas + parasitoides foi 13 vezes maior
neste mesmo periodo comparado a plantas com folhas expandidas (Fig. 4, Apéndice 5).

Periodos sazonais também influenciaram em escala regional a abundancia,
riqueza e biomassa total de artropodes (Periodo, abundéncia: F; 167 =38,992; P<0,001;
riqueza: F1 167=5,793; P=0,003; biomassa: F1 167 = 42,005; P<0,001; Fig. 2, 3 e 4, Tabela
2). No periodo seco plantas com folhas enroladas apresentaram maior abundancia
(aproximadamente 2 vezes maior) e maior biomassa de artropodes.

A interag@o entre fatores “tratamento” e “periodo” diferiu estatisticamente para
abundancia de predadores, herbivoros, detritivoros e onivoros (Tabela 2). Ja a
covariavel afetou positivamente a abundancia e riqueza total de artrépodes e a riqueza

das guildas (predadores, herbivoros, parasitas + parasitoides e detritivoros) (Tabela 2).

Composic¢édo de morfoespecies

A composicdo da fauna difere entre os tratamentos em escala local e regional
(Tabela 3). As morfoespécies Pseudocaecillidae sp.1 (Psocoptera), Miridae sp.1l
(Hemiptera) e Entomobryidae sp.1 (Collembola) foram as que mais contribuiram,
respectivamente, para a dissimilaridade em escala local nos periodos p6s-chuva, seco e
chuvoso. Em contraste, as morfoespécies Pseudocaecillidae sp.1 (Psocoptera), Miridae
sp.1 (Hemiptera) e Aulacizes conspersa (Hemiptera) foram as que mais contribuiram,
respectivamente, para a dissimilaridade regional nos periodos pds-chuva, seco e

chuvoso (Tabela 3).
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As comunidades locais vs. regionais apresentam alta similaridade na composicéo
de espécies, ou seja, a comunidade de artropodes no interior dos cartuchos € similar a
comunidade da planta como um todo (Bsim = SE: Periodo pos-chuva= 0,801 + 0,021;
Periodo seco = 0,830 + 0,032; Periodo chuvoso= 0,801 + 0,022). A composi¢do de
espécies de artropodes entre periodos também se demonstra similar (Bsin £ SE,
Comparacao local: Periodo pds-chuva vs. Periodo seco= 0,550 *+ 0,020; Periodo pos-
chuva vs. Periodo chuvoso= 0,500 + 0,021; Periodo seco vs. Periodo chuvoso= 0,510 +
0,020; Comparacdo regional: Periodo pos-chuva vs. Periodo seco= 0,621 * 0,020;
Periodo pos-chuva vs. Periodo chuvoso=0,601 = 0,022; Periodo seco vs. Periodo

chuvoso= 0,573 £ 0,022).

Efeito da engenharia na herbivoria foliar por mastigadores: manipulacao
experimental

A arquitetura, o periodo e a interagcdo entre ambos os fatores nao influenciaram a
taxa de herbivoria das plantas (arquitetura: F 167=1,489, P=0,210; periodo: F;16,=2,120,

P=0,123 e interagdo entre ambos: F; 167=1,460, P=0,190).

DISCUSSAO

Nossos resultados demonstram claramente o efeito indireto positivo das lagartas
engenheiras dos ecossistemas como importantes amplificadores de diversidade de
artropodes sobre plantas tropicais. Esse efeito provocado por um elemento bidtico
facilita a ocorréncia de artropodes ndo apenas em folhas enroladas individuais (efeito
local), mas estende-se sobre toda a planta hospedeira (efeito regional). O efeito das
lagartas sobre comunidades de artrépodes variou sazonalmente, o periodo de seca

destacou-se por apresentar maior ocorréncia de artropodes em plantas com abrigos
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foliares. Embora estudos observacionais e experimentais tenham reportado que lagartas
enroladoras aumentam a diversidade de artropodes em escala local (Caroll & Kearby
1978, Lewis 1979, Larsson et. al 1997, Cappuccino 1993, Cappucino & Martin 1994,
Martinsen 2000, Marquis & Lill 2007, Lill & Marquis 2003, 2004, 2007, Nakamura &
Ohgushi 2003, Ohgushi et al. 2007, Ohgushi 2007, 2008) e adicionalmente podem
aumentar a diversidade de herbivoros em escala regional (Lill & Marquis 2003), este é o
primeiro estudo a mostrar concomitantemente o impacto das lagartas engenheiras sobre
comunidades diversificadas de artropodes, incluindo diversas guildas, em escala
espacial (efeito local e regional) e temporal (diferentes periodos sazonais).

Os dados observacionais (amostragens) e experimentais corroboram com a
hipdtese de heterogeneidade ambiental (Lawton 1983, Halaj et al. 2000, Tews et al.
2004). Esta hipdtese pressupbe que ambientes mais heterogéneos (e.g., folhas
enroladas) facilitam a ocorréncia de espécies, pois a complexidade estrutural esta
associada ao aumento da disponibilidade de nichos espaciais. No entanto, o tipo de
arquitetura foliar (funil, cilindro com diferentes diametros) ndo interferiu na colonizacao
por diferentes guildas de artropodes, apesar de alguns trabalhos demonstrarem a
arquitetura da planta como fator estruturante da abundancia e composicao de espécies
de artropodes associados a vegetacdo (e.g., Lawton 1983, Woodcock et al. 2007).

Ao avaliar o efeito das engenheiras em escala espacial, evidenciamos que a
composicdo de artrépodes presentes nos abrigos (local), ndo varia com relacdo a
composicdo de artrépodes (80% de similaridade local vs. regional em todos os periodos
estudados). Uma hipotese para explicar a extensdo do efeito dos engenheiros em escala
regional seria que os artrépodes sdo atraidos primeiramente pelos abrigos (i.e, folhas
modificadas) presentes nas plantas e quando estes abrigos estdo densamente povoados

esses artropodes seriam forcados a colonizar outras regides da planta que ndo sofreram
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o efeito da engenharia. Os autores Marquis & Lill (2007) sugerem essa hipdtese para a
extensdo da diversidade de guildas de herbivoros (i.e, outras lagartas de Lepidoptera) na
planta hospedeira. Uma hipotese alternativa seria simplesmente o fato de esses
artropodes sairem do abrigo para forragear na planta hospedeira e retornarem
posteriormente para as folhas enroladas.

Evidenciamos que as folhas enroladas favoreceram a ocorréncia de diversas
guildas (i.e, predadores, herbivoros, detritivoros, onivoros). De maneira geral, folhas
arquiteturalmente modificadas diferiram menos entre si com relagdo a abundéncia,
riqueza e biomassa total, mas diferem quando comparados a folhas expandidas. Assim,
a procura pela presenca de refagios foliares pode ser um fator mais fortemente
explorado por estes organismos do que especificamente ao tipo arquitetural deste
refugio. Esses refugios podem oferecer varios beneficios aos seus ocupantes, muitas
vezes servindo de ninhos, locais de forrageio e acasalamento para muitas espécies de
artropodes (Nakamura & Ohgushi 2003), como observado nos experimentos. Nos
experimentos, evidenciamos também a colonizacdo secundaria em folhas enroladas por
outras lagartas de lepiddptera da mesma espécie das enroladoras. Fukui (2001) sugere
que esses abrigos foliares podem também favorecer outras lagartas de lepiddpteras co-
especificas da construtora primaria. Provavelmente essas lagartas ao ocuparem
cartuchos foliares pré-existentes sem ter o custo energético de construir seu proprio
abrigo, podem permanecer menos tempo expostas & predagdo. Assim, hd um beneficio
individual por ndo ter que investir na construcao do abrigo reduzindo o custo energético
considerado alto fisiologicamente, uma vez que a seda usada pelas lagartas para enrolar
as folhas sdo secretadas varias vezes para nao se degradarem com o tempo e existe uma
manutencdo regular da construcdo do abrigo (Ruggiero & Merchant 1986, Fitzgerald et.

al 1991). Além disso, folhas enroladas podem ser um 6timo recurso alimenticio para
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lagartas secundarias uma vez que apresentam menos compostos fenolicos e menor
rigidez quando comparadas a folhas expandidas (Lewis 1979, Fukui et al. 2002).

Embora ndo houve diferenca na composicdo de fauna em escala temporal, ou
seja, entre periodos sazonais (mais de 50 % de similaridade), nés evidenciamos o efeito
da sazonalidade na abundancia de artropodes em escala local e regional. No periodo
seco essas plantas apresentaram acentuadamente maior abundancia e biomassa de
artrépodes comparados aos outros periodos. Em contraste, em um estudo na mesma area
Romero e Vasconcellos-Neto (2003) demonstraram uma redugdo na abundéncia de
artropodes associados & vegetacdo no periodo seco. Adicionalmente os estudos de
Wolda (1978 e 1988) em florestas tropicais também evidenciaram reducdo de
abundancia e biomassa de insetos no periodo seco. Wolda (1988) questiona o destino
dos artropodes em condicdes extremas (seca) nestas florestas. Nosso trabalho indica que
os artrépodes procuram abrigos foliares ou reflgios no periodo seco. Os abrigos foliares
atuam como protetores contra dessecacdo (Fukui 2001), atraindo os artropodes
principalmente nos periodos de pluviosidade mais escassa. Estudos reportam que o0s
insetos geralmente sofrem alta mortalidade nos estagios imaturos de vida e fatores como
desidratacdo pode afetar a dindmica populacional (Cornell & Hawkins 1995). Desse
modo, cartuchos foliares podem funcionar como reflgios favoraveis, uma vez que a
umidade no interior dos cartuchos € maior que na superficie da folha (Larsson et. al
1997).

Nossa hipdtese inicial era que a presenca de cartuchos foliares atrairia
predadores e, conseqlientemente, por efeito indireto, haveria uma redugéo na taxa de
herbivoria da planta, como reportado em outros trabalhos (Nakamura & Ohgushi 2003,
Ohgushi et al. 2007, Crutsinger & Sanders 2005). No entanto, ndo confirmamos esta

predicdo em nosso trabalho. As amostragens de folhas enroladas por lagartas
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demonstram que abrigos foliares em C. floribundus atraem maior nimero de herbivoros
comparados as outras guildas, ao passo que nas manipula¢es experimentais o nimero
de herbivoros é maior ou equivalente ao nimero de predadores. Assim, os predadores
provavelmente ndo sdo capazes de reduzir expressivamente a abundancia de suas presas
(i.e., herbivoros) e, desse modo, ndo possuem efeito aparente sobre a taxa de herbivoria
na planta. Fukui (2001) reporta que quando os abrigos foliares atraem mais herbivoros,
esse efeito pode refletir indiretamente em um aumento da diversidade desta guilda na
planta podendo ou néo levar a um aumento na taxa de herbivoria.

Nosso estudo reporta, de maneira inédita, a extensdo do efeito das lagartas
engenheiras como amplificadores de diversidade de diversas guildas em escala regional.
Segundo Jones et al. (1994) e Hastings et al. (2007) o impacto da interacdo bidtica do
engenheiro ecoldgico depende da escala espacial e temporal de suas acGes e esses
fatores quando combinados podem expressar um efeito ecologico de grande magnitude.
Além disso, fatores como tempo de atividade do engenheiro, densidade populacional,
distribuicdo espacial e nimero de espécies afetadas com as modificacdes determinam a
importancia deste elemento na natureza (Hastings et al. 2007). O efeito das lagartas
engenheiras reportado aqui pode ser considerado um efeito de grande importancia
ecologica, pois atende a todos os pressupostos citados; trata-se de um efeito de ampla
escala espacial (local e regional). Adicionalmente os abrigos foliares abandonados pela
lagarta construtora sdo comuns em florestas naturais (Cappuccino & Martin 1994), ou
seja, possuem grande distribuicdo espacial e podem exceder sua permanéncia até por
mais de um ano na natureza (ampla escala temporal), influenciando indiretamente a
comunidade de espécies co-especificas e heteroespecificas (varias espécies afetadas por

longos periodos).
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As espécies de lagartas de borboletas e mariposas construtoras de abrigos
foliares representam grande parte da fauna de Lepidoptera em florestas. Os autores
Diniz & Moraes (1997) demonstraram que 65% de lagartas amostradas em regides de
cerrado do Brasil sdo lagartas enroladoras de folhas, enquanto 60% das lagartas em
florestas secas da Costa Rica sdo construtoras de abrigos (Janzen 1988). No entanto,
embora seja reportado que a incidéncia de abrigos foliares é consideravelmente maior
nos trépicos do que em regides temperadas (Dyer et al. 2007); Este é o primeiro estudo
experimental a demonstrar o efeito de lagartas engenheiras na comunidade de
artropodes em escala local e regional em florestas tropicais.

A estrutura de comunidades dos artrépodes em plantas é afetada indiretamente
por lagartas enroladoras de folhas que podem ser consideradas engenheiras dos
ecossistemas. E uma vez que essas lagartas sdo organismos ubiquos facilitadores de
ocorréncia de novas espécies, elas podem ser consideradas elementos fundamentais na

estruturacdo de comunidades de artropodes sobre plantas na regido Neotropical.
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Tabela 1. Andlises de covariancia (ANCOVA) comparando riqueza, abundancia e

biomassa de artropodes total e de diferentes guildas sobre folhas expandidas e no

interior de folhas de Croton floribundus enroladas naturalmente por larvas de

Charaxinae. O numero de folhas foi usado como covariavel.

Fonte de variagdo Abundancia Riqueza Biomassa

df F P df F P df F P
Total
Tratamento 1 31,191 <0,001 1 53013 <0001 1 24582 <0,001
Covariavel 1 0,122 0,720 1 5,813 0,017 1 1,624 0,204
Erro 131 131 131
Predadores
Tratamento 1 7,639 0,006 1 12,859 <0,001 1 12,950 <0,001
Covariavel 1 0,247 0,619 1 2,051 0,154 1 3,729 0,061
Erro 131 131 131
Herbivoros
Tratamento 1 13,301  <0,001 1 23,796 <0,001 1 17,0561 <0,001
Covariavel 1 0,040 0,841 1 1,649 0,201 1 0,405 0,525
Erro 131 131 131
Detritivoros
Tratamento 1 16,559 <0,001 1 24910 <0,001 1 7,072 0,008
Covariavel 1 1,615 0,206 1 4,549 0,034 1 0,051 0,941
Erro 131 131 131
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Tabela 2. Anélises de covariancia nas manipulacdes experimentais (ANCOVAS)

examinando o efeito local e regional (tratamento; 4 niveis) e periodos sazonais (3

niveis) sobre riqueza, abundancia e biomassa de artropodes. O numero de folhas da

planta foi utilizado como covariavel.

Escala local Escala regional
Fonte de variagao Abundancia Riqueza Biomassa Abundancia Riqueza Biomassa
F P F P F P F P F P F P

Total

Tratamento (T) 29,494 <0,001 155,472 <0,001 66,834 <0,001 | 14,508 <0,001 56,975 <0,001 12,885 <0,001

Periodo(P) 55,909 <0,001 5,348 0,005 11,674 <0,001 | 38,992 <0,001 5,793 0,003 42,005 <0,001

TxP 5509 <0,001 3,302 0,004 3,011 0,008 1,945 0,076 0,677 0,667 2,077 0,051

Covariavel 1,134 0,288 4,535 0,034 1,362 0,244 5,993 0,015 84,090 <0,001 0,982 0,322
Predadores

Tratamento (T) 69,010 <0,001 128,127 <0,001 60,623 <0,001 | 10,823 <0,001 25,100 <0,001 8,594 <0,001

Periodo(P) 72,887 <0,001 9,985 <0,000 9,373 <0,001 | 5645 0,004 6511 0,001 0,100 0,904

TxP 6,754 <0,001 3,999 <0,001 2,668 0,016 1,880 0,008 1,838 0,094 1,449 0,198

Covariavel 1,898 0,171 5,785 0,017 0,833 0,367 | 495 0,027 30,825 <0,001 <0,001 0,992
Herbivoros

Tratamento (T) 25,308 <0,001 36,289 <0,001 20,041 <0,001| 8941 <0,001 29,005 <0,001 8,879 <0,001

Periodo(P) 89,023 <0,001 9,405 <0,001 9,625 <0,001 | 46,569 <0,001 6,074 0,002 28,108 <0,001

TxP 8,501 <0,001 3,858 0,001 4,899 <0,001 | 2,160 0,049 0,845 0,536 1,487 0,185

Covariavel 1,050 0,306 0,044 0,832 1,330 0,250 1,487 0,224 54,756 <0,001 1,012 0,315
Parasitas+Parasitdides

Tratamento (T) 2,399 0,069 1,892 0,132 0,609 0,609 | 18,533 <0,001 18,382 <0,001 20,732 <0,001

Periodo(P) 16,305 <0,001 18,080 <0,001 0,703 0,496 1,450 0,237 0,045 0,955 1,593 0,206

TxP 1,975 0,071 1,098 0,365 1,840 0,094 | 0,797 0574 0,898 0,497 0,958 0,454

Covariavel 2,134 0,146 7,952 0,006 4,403 0,037 | 7,640 0,006 23,787 <0,001 3,601 0,059
Detritivoros

Tratamento (T) 19,455 <0,001 62,616 <0,001 21,863 <0,001 | 21,589 <0,001 15,013 <0,001 10,041 <0,001

Periodo(P) 2,233 0,110 2,450 0,089 8,514 <0,001 | 19,292 <0,001 5,489 0,004 12,240 <0,001

TxP 1,690 0,126 2,127 0,052 2,151 0,051 | 3,267 0,004 2,259 0,040 1,071 0,381

Covariavel 2,861 0,092 9,715 0,002 1,401 0,238 0,069 0,791 27,826 <0,001 1,343 0,248
Onivoros

Tratamento (T) 5,428 0,001 15,985 <0,001 4,206 0,006 4,084 0,007 3,777 0,015 3,193 0,025

Periodo(P) 6,875 0,001 11,552 <0,001 1,532 0,219 1,940 0,146 2,220 0,111 2,766 0,065

TxP 0,704 0,646 2,523 0,023 1,635 0,140 2,242 0,041 1,625 0,143 1,292 0,263

Covariavel 3,368 0,068 4,493 0,035 0,113 0,737 | 0,023 0,878 1,117 0,291 6,227 0,013
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Tabela 3. Andlise de similaridade (ANOSIM) e percentual de similaridade (SIMPER)
comparando a dissimilaridade de morfoespécies de artropodes em escala local e
regional nos periodos: pds-chuva, seco e chuvoso. O valor de R Global mostra a
significancia da dissimilaridade geral e pareada e o0 SIMPER mostra o porcentual das

morfoespécies que mais contribuem (%) para a dissimilaridade dos grupos.

ANOSIM Comparagao pareada SIMPER
Escala local - Pés-chuva
Global R P R P Morfoespécie Contrib.

0,059 0,002 F.expandidaxcilindro0,5 0,052 0,058 Pseudocaecillidae sp.1 10,71%
F. expandida x cilindro 1,5 0,141 0,003 Pseudocaecillidae sp.1 12,84%

F. expandida x funil 0,067 0,027 Pseudocaecillidae sp.1 12,77%
cilindro 0,5 x cilindro 1,5. 0,085 0,010 Isotomidae sp.1 9,78%
cilindro 0,5 x Funil 0 0,420 Pseudocaecillidae sp.1 9,17%
cilindro 1,5 x Funil -0,001 0,425 Entomobryidaesp.1  10,89%
Escala local — Seco
Global R P R P Morfoespécie Contrib.
0,161 0,001 F.expandida x cilindro 0,5 0,289 0,001 Miridae sp.1 37,86%
F. expandida x cilindro 1,5 0,302 0,001 Miridae sp.1 33,65%
F. expandida x Funil 0,293 0,001 Miridae sp.1 30,84%
cilindro 0,5 x cilindro 1,5. 0,014 0,258 Miridae sp.1 29,62%
cilindro 0,5 x Funil 0,014 0,258 Miridae sp.1 26,93%
cilindro 1,5 x Funil -0,026 0,748 Miridae sp.1 24,81%

Escala local- Chuvoso
Global R P R P Morfoespécie Contrib.

0,192 0,001 F.expandidaxcilindro0,5 0,314 0,001 Entomobryidaesp.1  17,10%
F. expandida x cilindro 1,5 0,334 0,001  Entomobryidae sp.1 ~ 19,98%

F. expandida x Funil 0,201 0,001 Entomobryidaesp.l1  8,03%
cilindro 0,5 x cilindro 1,5.  -0,023 0,720 Isotomidae sp.1 12,09%
cilindro 0,5 x Funil 0,083 0,021 Entomobryidae sp.1  10,25%
cilindro 1,5 x Funil 0,152 0,007 Entomobryidae sp.1  11,22%
Escala regional- P6s chuva
Global R P R P Morfoespécie Contrib.

0,079 0,001 F.expandidaxcilindro0,5 0,055 0,056 Pseudocaecillidaesp.1 12,42%
F. expandida x cilindro 1,5 0,107 0,010 Pseudocaecillidae sp.1 11,96%

F. expandida x funil 0,078 0,030 Pseudocaecillidae sp.1 9,93%
cilindro 0,5 x cilindro 1,5. 0,088 0,013 Pseudocaecillidae sp.1 13,81%
cilindro 0,5 x funil 0,045 0,094 Pseudocaecillidae sp.1 11,58%
cilindro 1,5 x funil 0,121 0,008 Pseudocaecillidae sp.1 10,29%
Escala regional- Seco
Global R P R P Morfoespécie Contrib.
0,158 0,001 F.expandida x cilindro 0,5 0,334 0,001 Miridae sp.1 29,62%
F. expandida x cilindro 1,5 0,226 0,003 Miridae sp.1 16,41%
F. expandida x funil 0,161 0,003 Miridae sp.1 16,29%
cilindro 0,5 x cilindro 1,5. 0,116 0,014 Miridae sp.1 26,95%
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Cont.

cilindro 0,5 x funil
cilindro 1,5 x funil

Escala regional —Chuvoso
GlobalR P

0,141

0,001 F.expandida x cilindro 0,5
F. expandida x cilindro 1,5
F. expandida x funil
cilindro 0,5 x cilindro 1,5.
cilindro 0,5 x funil
cilindro 1,5 x funil

0,075
-0,032

0,220
0,146
0,121
0,016
0,053
0,139

0,033
0,854

P

0,001
0,003
0,006
0,370
0,140
0,009

Miridae sp.1
Miridae sp.1

Morfoespécie

Aulacizes conspersa
Aleyrodidae sp.1
Patrera sp.1
Miridae sp.1
Patrera sp.1
Saturniidae sp.2

24,75%
15,09%

Contrib.

4,8%

4,76%
5,86%
4,46%
5,24%
7,39%

56



Legenda das figuras

Fig. 1. Média da A) abundancia, B) riqueza e C) biomassa total e das guildas de
predadores, herbivoros e detritivoros nas folhas expandidas e no interior das folhas de
Croton floribundus enroladas por larvas de Charaxinae. Barras de erros representam + 1

Erro Padrdo (* representa diferenca estatistica P<0.05; ANCOVA).

Fig.2. Média da abundancia total e de guildas de artrépodes (predadores, herbivoros,
detritivoros) em escala local e escala regional nos periodos A) pos-chuva, B) seco e C)
chuvoso. Barras de erro representam + 1 Erro Padrdo. Letras diferentes indicam

diferencgas estatisticas (P<0.05; ANCOVA/ Fisher’s LSD teste post hoc; a=0,05).

Fig. 3. Média da riqueza total e de guildas de artropodes (predadores, herbivoros,
detritivoros) em escala local e escala regional nos periodos A) pés-chuva, B) seco e C)
chuvoso. Barras de erro representam + 1 Erro Padrdo. Letras diferentes indicam

diferencas estatisticas (P<0.05; ANCOVA/ Fisher’s LSD teste post hoc; a=0,05).

Fig. 4. Média da biomassa total e de guildas de artropodes (predadores, herbivoros,
detritivoros) em escala local e escala regional nos periodos A) pos-chuva, B) seco e C)
chuvoso. Barras de erro representam + 1 Erro Padrdo. Letras diferentes indicam

diferencas estatisticas (P<0.05; ANCOVA/ Fisher’s LSD teste post hoc; a=0,05).
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SINTESE

Em nosso trabalho nos amostramos artropodes sobre folhas expandidas e
enroladas por lagartas e manipulamos artificialmente folhas com diferentes arquiteturas
em trés periodos sazonais para examinar os efeitos das lagartas engenheiras fisicas sobre
abundancia e diversidade de artropodes colonizadores de tais abrigos foliares em uma
floresta tropical. Além disso, avaliamos a extensdao do impacto destes enroladores sobre
faunas que ocorrem sobre C. floribundus como um todo, bem como a taxa de
herbivoria. Nossos principais resultados indicam que:

1) Lagartas engenheiras dos ecossistemas ampliam a diversidade total de
artrépodes e de diversas guildas (i.e, predadores, herbivoros, detritivoros, parasitas e
onivoros) sobre plantas tropicais em escala local e regional

2) O tipo arquitetural dos abrigos foliares modificados (funil, cilindro com
diferentes didmetros) ndo interfere na colonizagdo por diversas guildas de artropodes

3) O efeito das lagartas sobre comunidades de artropodes varia sazonalmente, a
ocorréncia de artropodes em plantas com abrigos foliares é fortemente favorecida em
periodos de seca

4) Abrigos foliares ndo atraem preferencialmente apenas guildas de predadores
que poderiam reduzir a herbivoria da planta, assim plantas com abrigos foliares ndo tém

menor taxa de herbivoria foliar.

Concluimos de maneira geral que:
e Lagartas enroladoras de folhas podem ser consideradas engenheiros dos
ecossistemas ja que afetam indiretamente estrutura de comunidades dos

artropodes em plantas.
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O efeito das lagartas engenheiras favorece a comunidades de artropodes em
todos os periodos sazonais, mas seus efeitos sdo fortemente acentuados nos

periodos de seca em regides tropicais.

Esse estudo é o primeiro a examinar a extensdo do efeito das lagartas
engenheiras como amplificadores de diversidade (incluindo diversas guildas)
ndo apenas em escala local, mas sobre toda a comunidade de artropodes da

planta hospedeira (efeito regional).

Lagartas de Lepidoptera enroladoras de folhas sdo ubiquos facilitadores de
ocorréncia de novas espécies, e seus efeitos demonstrados neste trabalho podem
ser mais comuns do que previamente se supunha podendo ser consideradas
elementos fundamentais na estruturacdo de comunidades de artropodes sobre

plantas na regido Neotropical.
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A)

Croton floribundus

B)

Croton floribundus

C)

Croton floribundus

D)

Croton floribundus

Apéndice 1- Esquema das estruturas manipuladas: A) Folhas expandidas, B) Folhas de formato
cilindrico (didametro 0.5cm), C) Folhas formato cilindrico (diametro 1.5 cm) D) Folhas em formato funil
(diametro 1.5 cm e 0.5 cm). Desenhado por Gabriel Gandolphi
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O Folhas expandidas
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Parasita +Parasitdide Onivoros
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0,02 -

C 0,06 -

0,05 -
0,04
0,03 -
0,02
0,01 -

0

Parasitas+ Parasitoides Onivoros

Biomassa (mg)/ folha

Apéndice 2. Média da A) abundéncia, B) riqueza ¢ C) biomassa das guildas” parasita+
parasitoide” ¢ “onivoros” em folhas expandidas e no interior das folhas de Croton
floribundus enroladas por larvas de Charaxinae. Barras de erros representam + 1 Erro
Padrdo ( P<0.05; ANCOVA).
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0,015 A
0,01 4
0,005 A

Parasitas+ Parasitoides Onivoros

Parasitas+ Parasitoides

Parasitas+ Parasit6ides Onivoros

Apéndice 3. Média da abundancia das guildas “parasitas + parasitdides” e “onivoros”
em escala local e escala regional nos periodos A) p6s-chuva, B) seco e C) chuvoso.
Barras de erro representam + 1 Erro Padrdo. Letras diferentes indicam diferencas

estatisticas (P<0.05; ANCOVA/ Fisher’s LSD teste post hoc; 0=0,05).
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Apéndice 4. Média da riqueza das guildas “parasitas + parasitéides” e “onivoros” em
escala local e escala regional nos periodos A) p6s-chuva, B) seco e C) chuvoso. Barras
de erro representam + 1 Erro Padrdo. Letras diferentes indicam diferengas estatisticas

(P<0.05; ANCOVA/ Fisher’s LSD teste post hoc; 0=0,05).
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Biomassa
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Apéndice 5. Média da biomassa das guildas “parasitas + parasitéides” ¢ “onivoros” em
escala local e escala regional nos periodos A) po6s-chuva, B) seco e C) chuvoso. Barras

de erro representam = 1 Erro Padrdo. Letras diferentes indicam diferencas estatisticas

(P<0.05; ANCOVA/ Fisher’s LSD teste post hoc; a=0,
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